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A muécle is & müscle is & muscle
' A. HESS ( 1 9 6 7 )

1. Einleitung

In der quergestreiften Muskulatur der Wirbeltiere nehmen die
äußeren Augenmuskeln eine Sonderstellung e in ,  die aus ihrer Funke

_ tion als Anhangsgebilde eines Sinnesorgaqs zu erklären und zu "
verstehén ist. Sie vermitteln praktisch unermüdbare{ extrem r a s c h e v
find sehr präzise Bewegungen und können außerdem eine gegebene Pb;

'sition lange Zeit und unverändert aufrecht erhalten. Dabei braucht_
die Kräftentwicklung der Muskeln nur ger ing zu sein, da die Kräf—
te, gegen die g e a r b e i t e t  w i r d ,  fast ausschließlich aus der Wir—

. k u n g  des gewöhnlich passiven Antagonisten und dem Widerstand des,
" bindegewebigen Aufhängeapparates des Auges in der Augenhöhlé be—'

stehen. Dagegen ist die Kontraktionsgeschwindigkeit Sehr groß;
für die Säugetiere ist bekannt ,  daß sie ausnahmslos größer  ist

als die anderer quergestreifter Muskeln (COQPER und ECCLES, 1 9 3 0 ) . \ ' "
'Die Abstufberkeit der Augenbewegungen ist sehr f e i n ,  dies wird

mit der reichhaltigen sensiblen und motorischen I n n e r v a t i o n . d e r
Muskeln und der geringen Größe der motorischen Einheiten in Zu-

sammenhang gebracht  (TORRE, 1953) .  Die Funktion des Auges und die
S e i n e r _ b e w e g e n d e n  Muskeln sind eng miteinander gekoppelt. Die aus—.?
kein spielen bei der Richtungs— und Tiefenlokalisäticn eine an? '

nähernd so  große Rolle wie das Auge selbst. Ausfall eines o d e r
mehrerer Augenmuskeln stört die Funktion des Auges  erhebl ich;
andererseits verlieren dié Augenmuskeln bei Erblindung jegliche
funktionelle Bedeu tung .

Zwei voneinander s ta rk  unterschiedliche Arten von Augenbewegungen,

die in Tabelle 1 einander gegenüber gestellt s i n d ,  können beobach—
tet werden:  Schne l l e ,  ruckar t ige Blickbewegungen und langsame, kon-

tinuierliche4Gleitbewegungen. Beide  Bewegungsarten sind gewöhn— '
lich miteinander kombinier t ,  können aber  unter best immten Bediné

gungen_auch isoliert beobachtet werden (SIEBECK und KRUGER, 1955;
OPPEL, 1967). Die.raachen Blickbewegungen (Sakkaden) sind gewöhnp»
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Iich.dém Willen unterworfen und laufen an beiden Augen in der
gleichen Rich-tung und in gleichem Ausmaß ab. vie Bewegungsge-
schwindigkeit ist abhängig vom Bewegungsausmaß und willkürlich
nicht zu verändern. Dabei w e r d e n  Bewegungsgeschwindigkei ten von

} bis zu 609°/s e r r e i ch t ,  und die vollständige Bewegung dauert nur_
wenige miilisekunden. Der schnelle Grundtyp der Augenbewegungen

» rkann auch beobach te t  werden bei ünwillkürlichen, Optisch e u s g e - _
z l l ö s t e n  Sekkad9n, in der raschen Phase des optokinetischen u n d :
vestibulären Hystagmüs sowie bei raschen Fixa t ionsbewegungen ,  ‘
sog. Mikrosakkaden. Der langsame Gruhdtyp kann entweder als kon—

- j u g i é t t e  Augenbewegung beobachtet werden als langsame Folgebewe-
;gung,  in den langsamen.Phasen des optokinetischen und vestibulären

1 ‚ H y s t a g m u s  sowie bei Mikrodriftbewegungen (langsame Form von Pixa—
t ionsbewegungen)  o d e r  als disjunktive Augenbewegung bei der Fusion.

Durch d ie .Fus ionsbewegungen  wird in d e n . b e i d e n  Augen die Abbildung
eines Gegenstandes auf korrespondierenden Netzhautstellen erreicht
und s tändig  die Einstellung beider Sehachsen kontrolliert. Nach

„“der Achse, um die‚diese Bewegungen s ta t t f1nden,  unterscheidét man
dre i  Gruppen von Fusionsbewegungen:  Konvergenzbewegungen (diese '

“ ' s t e h e n  den Blickbewegungen relativ nahe und sind wie diese-teilf_'

weise auch willkürlich durchführbar),  Vertikalfusion und Zykle—
"fusionc Solche B2wegungen verlaufen an beiden Augen stets ent—

" g é g e n g é s e t z t  ab und können gewöhnlich willkürlich nicht beein-

'Vflußt w e r ö e n „ - D e r  Bewegungsablauf ist ausge3prochen  langsam und

hat e t w a . d e n  gleichen Zei tgang wie die durch die'glatten inneren

Augenmuskeln bedingte Akkommodation (ALPERN und WOLT5R, 1956).
" - D i e  euffallenden Unterschiede_im Zeitgeng der'beiden Bewegungs—

L ‚ a r t e n . l a s s e n  es sehr  unwahrscheinlich e r sche inen ,  daß ihnen das

gleiche mo£örische Substrat zugrunde liegt, und führten zu der -
Vermutung, daß in den Augenmuskeln zwei getrennte  abe r  miteinander '

"vefscha l te te  motorische Systeme vorliegén. Dies macht die Augen-
V i l m u s k e l n  einerséits vergleichbar mit der Skelettmuskulatur; auch

' hier gibt  es Muskeln oder Müskelteile, die besonders éuf rasche —
' . a e g u n g e n ' s p e z i a l i e i e r t  s i nd ,  und andere Muskeln, die vorwiegend-‘

- Hältearbeit und langsamé Bewegungen durchführen. Andererseits ze ig t

' find be50nders bei den Säugetieren gerade der Vergleich der Augen—.
mit verschiedenen Skelettmuskeln:die Sonderstellung der e r s t e ren

’ s e h r  deutlich: Die Augenmuskeln können sowohl rasCher zucken als
\

\\ n '



_die schnellsten Skelettmuskeln, als auch langsamer tät ig sein
als die lengsamsten Skelettmuskelnu <„

HDa die besonderen  Eigenschaften der Augenmuskeln,  die das Thema
f dieser Arbeit s ind ,  sich vornehmlich im Vergleich mit den Ske—
k - l e t t m u s k e l n  ze igen ,  sollen im folgenden zunächst die Eigenschaf‘
‘ten der letzteren, wie sie sich aus moderner Sicht darstellen,

' zusammenfassend besprochen werden.  Daraus ergeben sich denn für
i d i e  Augenmuskeln eine Reihe von Fragestellungen sowie die Methoden,

’“Ü;mit denen diese u n t e r s u c h t  werden können.“

—RANVIER (1673) war wohl der e r s t e ,  der darauf aufmerk$am gemacht—
‚ h a t ,  daß die Skelettmuskulatur der Wirbeltiere nicht einheitlich

' z i i s t .  Er fand an der Beinmuskulatur des Kaninchens, daß blaß ge— .
' f ä rb te  Muskeln sehr r a sch  zucken,  aber auch sehr rasch ermüden,

* Während intensiv rot gefärbte  Muskeln sich langsam und ausdauernd
_ kontrahieren. Dieser Befund wurde in der Folgezeit häufiger be- '
”. s tä t ig t  (Übersicht  über die alte Literatur vgl. NEEDHAM, 1926),

aber es stellten sich auch bäld Kontroversen heraus ,  so fanden
".: beispielsweise MAYER (1875) und mom. (1591), daß manche roten
”wiMuskeln genau so schnell zucken wie blaß gefä rb te .  Außerdem sind
;3fldie Muskeln von wild lebenden Tieren gewöhnlich ro te r  als die ho—
g”füologen Muskeln_von domestizierten Tieren der gleichen Art, Obw°hl
"f Keine Ufiterschiede in der Kontraktionsgeschwindigkeit bestehen.
F°IGRUTZNER (1884)  und KNDLL (1891) z e i g t e n ,  daß in den Skelettmuskeln
l _ d e r . W i r b e l t i e r e  verschiedene Müskelfasern enthalten s i n d ;  r o t e

;Muskeln bes tehen  überWiegand aus dünnen, protoplasmareichen Mus—
l g ' k e l f a s e r n  mit vielen Granula und Lipidtröpfchen, weiße Muskeln da-j

_ gegen enthälten vornehfilich dicke protoplasmaarme Müskelfasern'

' mit nur wenigen Granula und Lipidtröpfchen. In den dreißiger und

  J v i e r z i g e r  Jahren-dieses Jahrhunderts würden j e d o c h  die Differenzen

j'zwischen verschiedenen.Skelettmuskeln von .den  meisten Untersuchern

'Vals zu unwesentlich ignof ier t  ( v g l .  KRÜGER‚4I952) und e r s t  mit
. “ -  der Einführung neuer morphologischer Untersuchungstechniken (be—

. sonders der Enzymhistochemie und der Elektronenmikrosk0pie) wurden

. v ' z ü  Beginn der sechziger Jahre diese Studien fortgesetzt. Etwa zur _

; gleichen Zeit begannen auch intensivere physiologische Untersuchun— ‘

gen zu diesem Problem.

‚ ' '



Die ersten histoche mischen Uhtersuchungen führten zunächst wieder
auf die alte Einteilung ven RANVIER zurück. So zeigten DUBO%ITZ
und P‘EARSE ( 1 9 6 0 ) ,  daß w e i ß e ,  r a sch  zuckende Muskeln vornehmlich
Muskelfasern mit wenig Mitochondrien und demnach nur einer gerin—
gen Aktivität mitochondrial gebundénerfoxidativer Enzyme - z. B.
der Sukzinodehydrogenase (SDH) — b e s i t z e n ,  dagegen ist die Akti4
v i t ä t  glykolytischer Enzyme sehr stark. Demgegenüber besitzen
langsam z u c k e n d e ,  rote Muskelfasern viel Mitcchondrien, eine hohe
*0xidative und eine niedrige glykolytische Enzymaktivität. ENGEL
( 1 9 6 2 )  f and ,  daß die Muskelfasern r a sch  zuckender  Muskeln eine
hohe ,  die von langsam zuckenden Muskeln dagegen eine niedr ige  Ak‘

ftivität der myofibrillären Adenosintriphosphatase (ATPase) bei
einem pH von 9,4 besitzen. In der Folgezeit wurden aber  durch—denl
histochemischen Nachweis einer Vielzahl von Enzymen und Stoffen ‘

A „ s o w i e  durch Kombination dieser Untersuchungen mit elektronenmi—
‘ .kroskopischen und physiologischen Techniken festgestellt, daß'die

'Eihteilung in zwei Fasertypen eine Zu weitgehende Vereinfachung
ist; in einer Flut von Literatur (vgl .  CLOSD, 1972) wurden bis zu
acht (ROMANUL, 1964) verschiedene Muskelfasertypen mit den unter—

N - S c h i e d l i c h 3 t e n  Bezeichnungen (arabische und römische Zahlen, grie— ’
‘ chische und lateinische Buchs taben  u.ä. ) b e s c h r i e b e n ,  auf die hier

' j e d o c h  nicht näher éingegangen werden  soll, denn es hat sich heraus-
g e s t e l l t ,  daß für praktische Belange einé Einteilung der Skelett—

-muskelfasern der Säuge t i e r e  in drei Faser typéfl ausreichend—ist. In‚.

Tabelle 2 sind die charakteristischen histochemischen Reaktionen .
*dieser drei Muskelfasertypen und die in der Literatur gebräuchli—.

' « c h e n ‘ 8 e Z e i c h n u n g e n  einander gegenübergestel l t ;  wir wollen im fol—

genden vornehmlich die Bezeichnungen von BARN'ARD et al° (1971)
. véfwenden.  Die drei Muskelfasertypen haben zusammengefaßt folgende _
>, Eigenschaften (Allgémeine Literaturübersichten: GUTMANN, 1970;1974o _

. Spezielle Literatur: Morphologie: TOMANECK et a l . ,  1973;  EISEI£BERG ’
- und KUDA, 1976;  Physiologie: CLOSB, 1972 ;BURKE und TSAIRIS, 1974;
' KUGELBERG, 1975; Biochemie: PETER et al., 1972; PETTE, 1975) :

<z— fast—twitch-white-fibresz

" “ '  Die Muskelfasern dieses Typs en t sprechen  den weißen Fasern  der,

„‘ älteren Literatur und sinä besönders in den oberflächlichen An— f
” teilen der Skelettmuskulatur zu finden. Sie Sind von starkem

“Kaliber und stellen die dicksten Skelettmuskelfaaern dar.  Mas—.
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‚keln (wie der M. extensor digi torum longus der Säuger)  o d e r
Muskelteiie (wie die oberflächlichen Anteile des M. gastrocne—
miu3) ‚_die  überwiégend derartige qkelfasé 5 enthal ten ,  sind

‚blaß g e f ä r b t .  Dies liegt teilweise an der geringen Kepillar—

dichte in diesen Muskelregionen und teilweise am niedrigen Myo— ,

_ g l o b i n g e h a l t  der F a s e r n .  Die Fasern enthalten wenige,_kleine .
und gewöhnlich paarweise an der dünnen Z+Linie angeordnete Mito—ffn

chondrien. Demzufolge ist die histochemisch wie biochemisch näch: r

Weisbare Aktivität mitoqhondriel gebundener  ox ida t ive r  Enzyme-,

ger ing .  Demgegenüber ist die Aktivität der glykolytischen.En»
zyme sehr hoch. Muskelfa5ern dieses Typs gewinnen offenbar die

‚ zur Muskelkohtraktion benötigte Energie nur zu einem sehr ge—

" ringen Anteil auf oxidativem Wege söndern überwiegend afiaerobf

  durch Glykolyse. Damit in Zusammenhang steht der hohe Gehalt
dieser Fasern an Glykogen,  ihr ger inger  Sauerstoffverbrauch und _

die ger inge  Durchblutung der aus diesen Fasern aufgebauten Mhs— "

kelregibnen.

Wie der Name schon sagt, sind die fast—twitch—white—flbres rasch

' z u c k e n d ,  sie stellen die schneilsten Skeléttmuékelfasefn d e r .

Summation der Muskeizuckungen beobachtete man deshalb erst bei

höheren Reizfrequenzen (Abb .  1), ende erseits exmüden die Fasern

‘ sehr schnell. Schon bei kurzzeitigen vollständigen Tetani kann

' die Tetänusspannung nicht über die gesamte Tätigkeitsperiöde gé—‚‘

halten werden (Abb. 1). Aber auch bei rhy}hmischer Tätigkeit er—

müden die Fasern r a s c h ,  Ursache dér Schnelligkeit dieSer Fasern

" sind neben der raschen nnergiebereitstellung durch Glykolyse

e i n e  histochemisch und biochemisch nachweisbar hohe Aktivität

der myofibriliären ATPase und eine schnelle elektromechanische

_Kopplung — die Muskelfasern besitzen ein sehr gut ausgebildetes

sark0plasmntisches Retikulum,  und die Vorgänge der Ca++-Ionen-
 -

Fre i se tzung  und -wiederaufnahme laufen sehr rasch ab. Funktioa

nell dienen die fast-twitch-white-fibres offenbar der Bewe
rk—

l s t e l l i g u n g  rascher und kurzdauernder skelett-motorischer Be—

Ü;qf wegungen.



- fast—twitch4red-fibresz*

Die Muskelfasern dieses Typs haben  nur einen geringen Durch-
messer und liegen vornehmlich in den tieferen Anteilen der
:Skelettmuskulatur. Die diese Fasersorte reichlich enthaltenden
Muskeln (M. plantaris) 01er Mug kelteile (tiefe Portionen des
M. gastrocnemius) Sind intensiv rot gefärbt; die Muskelfaserm
enthalten reichlich Myoglobin und sind dicht von }(apillaren
mponnen .  Charakteris tische Unterschiede zu dem oben  beschrie-
benen Fasertyp bestehen i n  der etwas dickeren ZpLinie und dem
reichlichen Gehalt an Mitochondrien. Diese sind vornehmlich
zwischen den Myef:ibrillen g e l e g e n  - histochemiscb wie bioche—*
misch ist die Aktivität mutochondrlaler 3n33me hoch. Die Fa—
sern ver  fügen ferner über ger inge re  G*ykogendepots  und die
histochemische Aktivität der glyko]ytis chen  Fermente ist
schwächer. Biochemische Untersuchungen  naheh gezeigt, daß auch

” diese Fasern ihre Energie größtenteils durch  Glykolyse gewin—
' n e n ‚  daß sie aber auch zu einem geWissen Prozentsatz Energie
' aus dem oXiäätivcn Abbau vornehmlich von.Kohlehydraten.gewin—
'nen können.

Auch die3er Fasertyp ist rasch zuckend (wenn auch oft gering-
f f ü g i g  langsamer als die fast—twitCh-white—fibres — Abb. 2)°
‚ D i e  Fasern zeigefi im Vergleich zu den o b e n  beschriebenen Fasern
histochemisch wie biochemisch keinen Unterschied in der Akti—
vität der Hyosin-ATPase ;  es bestehen wohl auch keine größeren
Differenzen in der Geschwindigkeit der elektromechaxrl schen

Kopplung. Die fäst-twitch-red-fibres besitzen eine gewisse Er—
müdungsres is tenz;  diese wird besonders bei rhythmischer Rei—

. zung d e u t l i c h ,  allerdings sind a u c h  diese Fasern  nicht zu aus-
dauernder Tätigkeit befähigt (Abb .  1). Funktionelle Aufgabe die—
ser Fasern  dürften länger  anhaltende, schnelle Bewegungen sein°

Es ist zu vermuten ,  daß die beiden beschriebenen fast—twitch-

F a s e r t y p e n  die ext remen Formen eines Spektrums rasch z u c k e n d e r
Muskelfasern darstellen. Bei der histocnenischen aber auch bei

der physiologischen Differenzierung sind immer wieder inter—

mediäre Fasertypen bes hrieben worden ( s . o °  und Abb. 2).
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-.slow—twitch—intermediate-fibfeé:

Die Muskelfasern dieses Typs liegen ebenfalls in den tieferen _‚‘
v A n t e i l e n  der Skelettmuskulatur. Es handelt sion um mittelstar—
ke Fasern,  die einem Muskei, der viele dieser Fasern enthält
{ z . B .  M. soleus), e ine  intensiv rote Färbung verleihen. Ur—
sache äafür sind'd9r hohe Myoglobingehalt und die bésonders
gute Kapillarversorgung der Muskelfasern. Diese enthalten reichr

. lich Mitochondrien, die nicht nur zwischen den.Myofibrillen sony

' dern auch gehäuft subsarkolemmal liegen. Das tr iff t  b e s o n d e r s .  '
für die Bereiche_äer Muskelfaseroberfläche zu, dei die‘K&pilla—'
ren anliegen. Dem hohen Mitochondriengehalt entsprechénd haben

::die Fasern  eine hohe Aktivität der oxidativen Fermente,  dagegen ‚
ist die Aktivität der glykolytischen Enzyme niedrig. Biochemi- _'
schen Untersuchungen zufolge gewinnen diese Fasern ihre Ener—

gie weniger auf glykolytischem Wege (auch die Glykogendepote
sind g e r i n g ) ,  sondern in einem beträchtlichen Ausmäß durch deh
v o x i d a t i v e n  Abbau von Kohlehyäraten und Fe t t en  (wofür auch das"

gehäufte Vorkommen von Fettvakuolen in diesen Fasern  spricht).

Die weitgehend aerobe  Stoffwechselsituation dieser Muskélfasern
' s p i e g e l t  sich auch in einem hohen Sauefstoffverbrauch und in"'

einer hohen Durchblutungsrate bei den entsprechenden Muskeln

wider. Eipe für die ultrastrukturelle Klassifikatäon wichtige-

Eigénschaft der slow—twitchpintermediate-fibres ist eine besonr.

ders breite Z—Linie. . “"

„ D e r  Kontraktionsableuf beirhn slow—twitchrintermediate—fibres'

i s t ,  wie aus der Bezeichnung zu ersehen, langsam (Abb. 1)° Des—

halb beobachtet man schon bei niedr iger  Reizfrequenz mechani—

sche Summationen - beispielsweise führt bei Rattenmuskeln eine

Stimulationsfrequenz von 20 Hz, die bei fast-twitch—Fasern eine

Serie von Einzelzuckungen auslöst, bei slow-twitch-Fesern schon

zu einem naheza vollständigen Tetanus (Abb. 1). Ursache des

langsamen Kontraktionsablaufes der elow-twitchyFasern ist eine

-gegenüber den fest-twitch-Fasern s tark  verlangsamte Ca++—Ionen—_'

Fre ise tzung und —wiederaufnahme durch ein schlechter entwickel- —

tes sark0plasmatisches Retikulum sowie eine niedrigere Aktivi—

tät der myofibrillären ATPase. Die langsame Kontraktion d i e s e r

Fasern geht  einher mit einer hohen Ermüdungsres is tenz .  Besonders

bei rhythmischer Reizung mit ausreichender  Blut» und Sauératoff-



- 8 _
\

versorgung können die rasern über Stunden unermüdlich t ä t i g
sein ( A b b .  1). Funktionelle Aufgabe der slow—twitch-interme-
diate—fibres ist offenbar die Durchführung von langsamen und
für lange Zeit auf rech t  erhaltenen Bewegungen im Zusammenhang
mit der Körperhaltung.

. Die quergestreitte Muskulatur ist in motorischen Einheiten orga—
- nisiert. Definitionsgemäß (SHERRINGTON, 1925) gehören Zu einer der—1
;artigen Einheit eine motorische Nervenzelle mit ihren Ausläufern

( d e n  Dendr i ten  und dem Neurit) sowie alle von dieser Nervenzelle
innervierten Muskelfasern. Eine wichtige Entdeckung der letzten
Jahre ist der Nachweis, daß ungeachte t  des heterogenen Aufbaus

der meisten Skelettmuskeln aus unterschiedlichen Muékelfasertypen _
die motorischen Einheiten homogen sind (EDSTRÖM und KUGELBERG, 1968;
Literatur 5. BURKE und TSAIRIS, 1974; KUGELBERG, 1 9 7 5 ) ,  d . h . ,  daß
alle von einem Neuron versorg ten  Muskelfesern Vom gleichen Muskel—

. f a s e r t y p  sind. Den verschiedenen Muskelfasertypen liegen also ver?

 schiedene Typen von motorischen Einheiten zugrunde (Abb. 1; 2).
Die Neurone zu den fast—twitcheEinneiten sind große Zellen mit
niedriger Erregbarke i t .  Die Zellen entladen sich relativ selten

’ und dann in Gruppen von Aktion3potentialen; innerhalb einer solchen
- Gruppe ist die Entladungsfrequenz hoch. Demgegenüber sind die Ner-
»venzellen zu den slow—twitch—Einhelten kleiner und von hoher Er—

’ regbarkei t .  Das typische Entladungsmuster dieser Motoneurone ist

V l e i n e  gleichmäßige Dauerentladung niedr iger  Frequenz. Die Nerven?”

fasern sowohl zu den fast— als-auch zu den slow—twitch—fibres ge—

pören Zum Aet—Typ, jedoch sind die ers te ren  etwas dicker und lei--
A_ ten auch die Erregungen etwas schneller als die letzteren. D;e

synaptische Kontéktfläche im Bereich der motorischen Endplatte ist
" b e i ' f a s t - t w i t c h - f i b r e s  größer als bei slow-twitch—fibres.

Die motorischen E i n h e i t e n  im fast-twitchpwhite—ribres sind groß,

d.h; relativ viele Muskelfasern werden von einer Nervenfaser  ver—

'-f Sorgt; sie-entwickeln demzufqlge eine große Kraft (Abb. 2). Dem,
gegenüber sind die motorischen hinheiten, die fast—twitch—red—

fibres enthalten, und besonders  d i e j e n i g e n ,  die aus slow—twitch—>

 intermediate-fibres b e s t e h e n ,  kleiner und die Kreftentfaltung ist

‘geringer. Daraus erg ib t  sich,  daß sich die Eigenschaften eines

Ganzmuskels als Summe der Eigenschaften der in ihm enthaltenen

'‚ motorischen Einheiten ergeben.  BISCOE und TAYLOR (1967) haben für _



v ' $ 9 p s c h i e d e n é  Skelettmuekeln'der Katze  3 e 2 e i g t ,  daß man beisbiels—
j w e i s e  den Ablauf der Einzelzuckung- eines gegéoehen Mu3kels auf ei-
nen Analogrechner mit _ g r o ß e r  Genauigkeit simulieren kann, wenn man
außer den kontraktilen Eigenschaften der verschiedenen Muskelfa—

 ser typen auch deren proZentualen Gehalt in dem jeweiligen Muskel
\_ genau kennt und im Modell berücksichtigt. '

. Die_drei oben besprochenen Muskelfasertypen haben ein gemeinsames
"Charakter is t ikum, sie sind sogenannte phasische.Muskelfasern. Das
‘ üedeute t ‚  alle diese Mu9kelfasern besitzen nur eine motorische Ner—V

venendigung ( b e i  sehr langen Muskelfasern,  z. B„ im M. sar tor ius ,
können gelegentlich auch einmal zwei weit voneinander entfernte
Endplatten beobachte t  werden) ,  sie haben einen weitgehend iden- j

' > t i s c h e n  Erregungsmodus und die typische kontraktile Reaktion ist
' die Muskelzuckung (vgl .  su*rmm'v, 1970). Im Rghepotential unter—_

scheiden sich die oben besprochenen phasischen Fasertypen kaum ‘
. vone inande r  — bei slow—twitch—fibres ist es etwa 4% niedr iger  als

bei fast—twitch-fibres — und auch die Unterschiede bezügl ich  der

Aktianspotentiale, mit deren  Hilfe sich d i . e  Erregung ü b e r  die ge-

samte Muskelfaser a u s b r e i t e t ,  sind ger ing.  Das Aktionspotential der

slow—tWitch—fibres ist etwa 10% niedriger und um 15% länger dau—

emä_alé das‘von fast-twitch—fibres (HANSON, 1974). Die phäsischen
Fasern un te r3che iden  sich also erregungsphysiologisch sehr  viel

weniger voneinander als bezügl ich ihrer Muskelkontraktion. Der

zeitliche Ablauf der‚Aktivierung und Inaktivierung des kontraktilen

Elemente (active s t a t e ,  HILL, 1949) ist bei den fast-twitchffibres

erheblich rascher-als bei den slow—twitch-fibres (Literatur 3.

. .CLOSE, '1972)‚  die Gründe dafür s i n d ,  wie schon oben erwähnt, in

Tder unterschiedlichen Ausbildung des sarkoplasmatischen Retikulumg

und in der unterschiedlichen Myesin»fiT?ase-Aktivität zu suchen. h

“«;Die gewöhnlichen Skelettmuskeln der Säugetiere enthalten ausschließ—

lich motorische Einheiten mit phäsischen Muskelfasern. Die Skelett-‘

f? muskeln niedere r  Vertebraten bestehen ebenfalls zu ihrem größten

Teil aus phasischen Muskelfasern; auch hier unterscheidet man ver—

schiedene Muskelfasertypen, die in ihrer Struktur und Funktion den

Oben für die Säuget iere  beschriebenen vergleichbar sind. Bei diesen

Tieren findet man in der Skelettmuskulatur abe r  regelmäßig noch '

' . e i n e n  wei te ren  Muskelfaser typ,  die tonischen Muskeltesern (Litera—

. turübersicht v g l .  HESS, 1970) .  Diesér Muskelfaser typ,  der als phy- '
‚ "



legenetisch alte Form gilt, is  t offenbar im Laufe der Entwick—
lungSgeschichte  mehr und mehr zurückgedrängt w e r d e n  und wird bei
den Säuge t i e r en  nur noch in einigen speziellen Muskeln b e o b a c n t e t .
Bisher sind extrafusalé toniscne Fasern in den äußeren  Augenmus-
kéln (Vgl. 5.3„ 5 . 4 . ) ‚  den Muskeln der Paukenhöhle (F5RNAND und
HESS,‘ 1969; ASMUSSEN und WOHLRAB, 1971) und be]. einigen Tieren
(Z°B. Schaf) auch in der quergestreiften Oesophagusmuskulatur
(FLOYD‚ 1973) ?eobachtet worden. Die Fasern haben folgende all-

l g e m e i n e  Charakteristika:

4— slow—tonic-fibres:

E * E i n  be$onderes Merkmél dieser Fasern  gegenübef-phasisch€n
' M u s k e l f a s e r n  ist ihre multiple Innervat ion ,  d.h. entlang der*v"

' gesamten Muskelfaser findet man zahlreiche kleinere Inne?va—
. tionspunkte‚ wobei die Nervenfasern zu den ein2elnen Innerva—
" tionsstellen auch nicht vom gleichen Motoneuron zu kommen brau-

chen (polyneuronale Innervation). Bei den Amphibien und Repfi—
* *  lien sind die tonischen Fasern  nicht in der ne Aktionspoten-

J - t i a l e  zu gener ieren ,  t. die heural vermittelten Erregüngen 4 '
' und damit die kontraktilen Aniwbrten bleiben lokal auf die der.

I n e r v ö s e n  Endigung unmittelbar benachbarten Teile der Muskelfa—

ser beschränkt. Bei den Vögeln sind die toniéchen Muskelfasern
in der Lage ,  Aktion3potentiale zu gener i e ren ,  die d a n n . e i n  Stück

über die Muskelfaseroberfläche fortgeleitet werden können,  bis

éie auf eine durch eine andere tätige Nervenendigung refraktäre

Mémbranstelle treffen. Die charakteristische mechanische Reak—
tion tonischef Fasern ist demnach die lokale Kontraktur  oder

_ eine lokale Zuckung. Die hohe Innervationsdichte der tonisqhen

[ Fasern hat zur F o l g e ,  daß die gesamte Muskelfaseroberfläche für

' Azetylcholin (ACh) empfindlich i s t ,  und daß eine Applikation von

- ACh o d e r  ähnlicher Stoffe langdauernde Kontrakturen auslöst. Da*

phasische Fasern nur im Bereich der motor i schen  Endplatte_ für

. ACh empfindlich sind und an ihnen gewöhnlich keine ode r  wenig—

stens keine langdauernden.Kontrakturen ausgelöst werden können,

ist es durch pharmakologische Tests relativ leicht, tonische Fa—

sern in unbekannten Müskeln nachzuweisen.

.Morphologisch handelt es sich bei den tonischen Fasern um dünne

» bis mittelstarke Zellen, deren myofibrilläres Material unregel—



?”39h9 Kopplung wichtige Strukturen wie das fL3ystem und das sar—
j;k0p1a8matische Retikulum fehlen entweder ganz oder_sind nur
3 schwach entwickelt. Die Z—Linie ist oft zickzackförmig und im— "
*Imer sehr breit. Die tönischen Muskelfasern der Amphibien und '
4R8ptilien b e s i t 2 e n  bemerkenswert wenig Mitochondrien, sie er—

r } 5 c h e i n e n  deshalb beim histochemischen Nachweis oxidativer mi—
“tochondrialer Fermente als nahezu ungefärbt;  auch die Aktivi—

tä ten  der glykolytischen Enzyme und der myofibrillären ATPase. ‚
‘ 5 sinö sehr gering (KIESSLING und WOHLRAB, 1 9 6 9 ) .  Nach ihrem En» .
}?gymspektrum sind die Fasern.anscheinend ähnlich "bradytroph",

:;jwie es RUDOLPH (1962) für die Zellen der g la t t en  Muskulatur

‘Ü;jfifdee-Danmkanale beschrieben h a t .  Offenbar benöt igeh  diese Fasern
 t'für ihre k0ntraktile Tätigkeit nur sehr wenig Energie.  Die durch.
: ; ° P r ä p a r a t i O n  isolierte tonische Müskelfaser von Amphibien sieht

7?5ggewöhnliCh blaß und klar aus. Da die tonischen Musxelfasern des
[If Frosches immer mit einer Vielzahl von rot gefä rb ten ,  mitochonp

‚ " d r i e n r e i c h e n  phasischeh Fasern in gut kapillarisierten tief in
' f f i d e r  Skelettmuskulatur liegenden Bündeln.- sag.  Tonusbündeln

„H.(SOMMERKAMP‚ 1928) - gefunden werden,  Kann über die Kapillar—

_f‘fversorgung der einzelnen toni$chen Fasern  keine verbindliche

' -- Aussage gemacht werden (ASMUSSEN und KIESSLING, 1970;1974L
ü -  Die tonischen Müskelfasern der Vöge l  liegen nicht nur verein—

—:‚zelt in den verschiedenen Muskeln dieser Tiere v o r ,  sondern

; ‘ a u c h  in größeren Ansammlungen; der M. latissimus dorsi anterior

l _ „ b e s t e h t  sogar  ausschließlich aus tonischen Fasern (KRÜGER, 1950)

'und stellt deshalb ein besonders günstiges Präparat d a r .  Er ent-

r ”hält mittelstarke Muskel fasern ,  die histochemisch nicht ganz

einheitlich sin_d (ASMUSSEN e_t al„ 1969), im Durchschnitt aber
'Äeiné mittelstarke Aktivität mitochondrialer und eine niedr ige

» Aktivität glykolytischer Enzyme sowie eine geringe Aktivität

der myofibrillären ATPase aufweisen (ASMUSSEN et al., 1969) .

Offenbar ist die Stoffwechselsituation dieser Fasern überwiegend

“ a e r o b ,  wofür auchkdie ro te  Farbe des Mhskels und eine relativ

' hohe Kapillardichte spricht. Die Funktion der tonischen Fasern

' " dürfte in langdauernder Haltearbeit bestehen.



ßfDie verschiedenen Muskelfesertypen entwickéln éich bei den eih4-
zelnen Tieren Während ihrer Ontogenese aus wefigehend undifferen—
z i e r t e n  M y o t u b e n .  Für die Differenzierung in.den einzelnen Faaser—
typen ist besonders ihre Innervation von ausschlaggébender Bedeu-
tung Die äuskelfasern entwickeln sich unter dem "tr0phischen"
Einfluß der Nervenzelle (Literaturübersichten bei GUTE, 1968,
DRACI—MAN, 1974; AIBUQUERQUE et al„ 1974‚'GUTMANN‚ 1975; 1976), ,
der sich augenfällig in der schon erwähnten Homogenität  der Müskel—

‘ Ä - _ i f a s e r n  einer motorischen Einheit dokumentiert und be30nders deut-
- ‚   lich nach Kreuz—Innervatlons-„xperlmen„en (BULLER et a l . ,  1960)

zu Tage tritt. Bei derar t igen Versuchen  werden beispielsweise die
Nerven des M. soleus und des M. extensor  digitorum longus durch—

—I-trennt  und der proximale Stumpf des Selena-Nerven anf den distalefi
Stumpf des Extensor—Nerven genäht und umgekehrt; Nach erfolgter
Reinnervation versorgen dann die fest—twitch—Motoneurone des M;

_ ext9hsor digitorum longus die slow—twitch-Fasern des M. soleds
' - u n d  umgekehrt .  Unter diesen Bedingüngen kommt eé“(besénders wenn
„} man längere Zeit w a r t e t ,  MOMMA JRTS‚ persönliche Mitteilung) zu
_einer naheZu vollständigen Umwandlung der Muskeln. Nach e t w a  ei; "*»Q

«"‘nem halben Jahr besitzt dann der M. soleus die histochemischen, ‚.
' ‘ »bioqhemischen nnd kontraktilen Eigenschaften des M. extensor digi— _=j;

.'v

torum'longus und dieser verhält sich wie der M. soleus.
I Z u r  Zeit ist in der Literatur eine hef t ige  Kontroversé darübér eht?
brannt, ob für den Einfluß d e s . M o t o n e u f o n s  auf d i e - z u g e h ö r i g e n "

"muskelfasgrn vornehmlich chemische Substanzen,  deren Natur aller—
—din33 bisher weitgehend unbékannt i s t ,  die axonal transportiert
die motorische Endplatte erreichen und auf die Muskelfaser über—‘
tragen werden, verantwortlich sind (vgl. DRACHHAN, 1974' ALBUQL% Rp

. QUE e t  al., 1 9 7 4 ) ,  o d e r  ob das Impulsmuster-des Motoneurons von '
'jgrößerer oder gar ausschließlicher Bedeutung ist (vgl. LO'O, 1 9 7 6 ) .
' F ü r  beide Mechanismen gibt es Hinweise. Eine Durchtrennung des m0—=

V — „ t o r x s c h e n  Nerven führt zu einer schlagar t igen  Untexbrechung des

Erregungsuuf lusses  von den motorischen Neuronen zum Müskél? B a s „ ;
Auftreten bestimmter DenervationsérécheiUUngen (zJ3 F1brL111eren) _

ist aber abhängig von der Länge des peripheren Nervenstumpfes- (Li—ß._

teratur  s. THESLEFr, 1974). Man schließt daraus ,  daß im peripheren
Nervenstumpf noch regulierende chemische Substanzen Vorhanden 5i“d'.
die auch nach der Durchtrennung des motbrischen Nerven quf den gue-

»_» —„
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7 1 5 3 9 1  Einfluß haben und zwar um so länger je länger-der Stumpf ist.
‚Vjpenervationsveränderungen treten danach nicht durch  das Aufheben
„ v d e r  elektrischen'Impulsübertragung a u f ,  sondern erst nachdem der

. ?pgriphere Nervenstumpf vollständig degeneriert ist und die neuro-
‚ téophen Substanzen aufgebraucht  wurden. Colchizin und andere Phar—
 ;maka blockiefen den Axoplasmatransport ohne die Leitfähigkeit des
"1Nerven für Aktionspotentiale zu beeinträchtigen. Das Umhüllen ei—
l ‚ n e s  Nerven mit einer colchi*inhaltigen Manschette führt zu einer

& ,  Reihe von Denervationserscheinungen (besonders elektrophysiologi- '
{ s c h e  Véränderungen,  ALBUCUDRQUE et al., 1974)  am Muskel; dagegen
jhat eine länger anhaltende Leitungsanaesthe=ie‚ die die élektri—

 7sche_Leitung des Nerven blockiert aber den Axoplasmafluß nicht be—
" hindert ,  keine Denervationserscheinungen zur Folge (ROBERT und
1 f 0 E S T E R ‚ - 1 9 7 O ) .  Andererseits ist es aber möglich,  durch kontinuier—
liche direkte Stimulation eines denervierten Muskels das Auftreten
von bestimmten Denervationsveränderungen (ACh—Qberempfihdliehkeit,

'Verlangsamung der Kontraktion) zu verhindern b z w .  auch wieder rück—

- g ä n g i g  zu machen (LOMO, 1 9 1 6 ) .  Wird ein denervierter slow-twitch—

- Müskel mit einem Impulsmuster wie es für fast—twitchrMotoneurone„
. c h a r a k t e r i s t i s c h  ist (s.o.) direkt g e r e i z t ,  so entwickel£ er ähn—

liéhe hisiochemische und mechanische Parameter  wie ein fast-twitchw_
‚ M u s k e l .  Daß die Umwahdlung nicht vollständig gelingt, kann seine

‚ Ursache in einer_hicht vollständig geglückten Nachahmung des fast-

.twitch—Motoneufons haben. Außerdem haben SALMONS und VRBOVA (1969)

sowie PETTE et al. (1975) g e z e i g t ,  daß zusätzliche indirekte Rei—
zung eines innervierten fast—twitch—Muskels mit dem Impulsmuster

von slow—twitch !otoneuronen dazu führt,  daß der Muskel weit—
. g e h e n d  die biochemischen und kontrak'tilen Parameter éines slow- _

twitch—Muskels annimmt. Ohne in diesen Streit eingreifen zu wollen —

und es zu können, erscneint es uns aber aufgrund der Literatur, das

ein Teil der Eigenschaften der Muskelfasern überwiegend durch exe- .
1 plasmetiéche Subs tanzen  und ein anderer  Teil durch das Impulsmuster

«ndetenminiert ist ( v g l .  auch GUTMANN, 1976).

Denervation eines Müskels unterbricht sowohl den Axoplasmastrom

‚ als auch den Transport von Erregunggn zum Muskel — wobei nach dem

oben  gesag ten  eine muskelnahe Denervation des Nerven günst ig  sein

dürfte .  Eine länger anhaltende Denervat ion ohne nachfolgende Re—

innervation führt zu einer wei tgehenden  Entdifferenzierung des MUS-

\
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5 . k é 1 8 ‚  sg äaß ein chronisch denervierter Muskel eine gewisse Ähh4 &”
'l}_libhkeit mit embryonalen Muskeln bekommt. Denervationsversuche

"können f e rne r  zur Fesertypendifferenzierung beitragen. Es ist als
“—Lehrbuchmeinung allgémein bekannt,  daß die Durchtrennung des mo-
" t 0 r i e c h e n  Nerven zu einer Atrophie des denervierten Muskels führt. _.„‚

‘Q_iEa ist aber  in der Literatur beschrieben worden (2. B» BAJUSZ‚1964)‚QI
*i daß phasische Muskelfasern vom slow— und vom fast—twitch Typ sich f.a't

_? in Ausmaß und Geschwindigkeit der Atrophie unterscheiden;  diese
f“Bafunde sind j e d o c h  nicht unwidersprochen geblieben (TOMANEK und

EUND, 1973).'—Dege gen herrscht wei tgehend Einstimmigkeit in der _ ‚
‚:_Ansicht, daß tonische Muskélfasern recht  resistent gegenüber einer'."

Dénervgtionsatrophie s ind  und daß sie eine Durchtrennung des moto—4"iin

rischen Nerven s t a t t  mit Atrophie mit einer Hypertrophie beantworL ' '
g-ten.können‚ pesondera dann, wenn der denervierte Muskel zusätzlich

_fgedehnt wird (Vgl .  GOLA et a l . ,  1973).

y : fl E S  wurde oben g e z e i g t ,  daß eine wei tgehende  Korfélation zwischen _}
U ? Ä d e n  phyéiologischen Eigenschaftén eines Skelettmuskels und den in 3
‘5 diesem Muskel enthaltenen Mus kelfasertypen besteht. Es wurde auch
"1achon erwähnt, daß die äußeren Augenmuskeln sich einerseits be—

' sonders rasch und sich andererseits auch besonders langsam kon——f
‘ tiahieren können und diese Eigenschaften außerdem mit einer-hohen
'_Ermüdungsresistenz verbunden sind. Als wir uns 1970-der Untersuchung

‘f'der„äußeren Augehmuskeln der Wirbeltiere zuwandten war bereits be-“
f i _ k a n n t ,  daß in diesen Muskeln neben phasischen auch tonisché Mhskel-

_49 fasern vorhanden s i n d ,  aber  eine weiter gehende Differenzierung—

*Lffehlte. Wir begannen deshalb zunächst  mit der morphologischen Une

tenauchung der Muskeln von Katzen  und Kaninchen und es schien uns

sinnvoll die Methoden der Enzymhistochemie,  d i e ,  wie i n . d e n  voran-

Äj>gegangenen Seiten dem0nstriert wurde ,  viel zur Aufklärung der Mu&— .
'qikelfaeertypen in der Skelettmuskulatur beigetragen haben, auch auf„z

“ s i e .  äußeren Augenmuskeln anzuwenden. Bereits 1971 legten wir ein _*_ _
Vkorläufiges histochemisches Klassifikationsschema fur_ die Müskel-- '

asern der äußeren Augenmuskeln der Säuger v o r ,  indem wir die mov-i

v f p h o l o g i e c h e n  Besonderheiten dieser Muskeln beschr ieben  und sechs  "

. : ? fl u e k e l f a s e r t y p e n  d i f f e r e n 2 i e r t e n ,  von denen einige kein vergleich—

Einres Gegens tück  in der Skelettmuskulatur d i e s e r  Tiere besitzen.„
Dieses  Schema wurde 1974 und 1976 bes t ä t i g t  und erweitert„ Die von _

ns verwendete  histochemi'sche Technik hat allerdings einen Nachte i l ;

__ .,],7._.
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_ S i e  liefert nur semiquantitative Ergebnisse, die der Bestätigung
durch biochemische ode r  elektronenmikroskopiscne Daten bedürfen.
Glücklicherweise sind in der Zwischenzeit einige Arbei ten  über die

7Feinstruktur der äußeren  Augenmuske1n erschienen (MAYR 1971. HAR—

„'KER‚ 1972; ALVARADO und HORN‚197S;PACHTER et al . ,  1975), die un.
’ ser Differenzierungsschema beé tä t ig t  haben. Wir sind deshalb j e t z t

3 _  in der Lage ,  Unsere früheren Befunde auf einer breiteren Basis dar— ] :
zustellen und zu diskutieren. ' '

Die Skelettmuskeln vieler Säuö e t i e r e  sind bei ihrer  -Geburt n0ch

nicht vollständig entwickelt. Auch die Augénbewegungen duser Tie-
re sind zum Zeitpunkt der Geburt noch nicht in dér charakteristi—

„ échen Form zu beobach ten ,  wie sie bei den erwachsenen Tieren ge- }
fanden werden. Viele Species werden mit geschlossenen Augen geboren .

_ Auch die Augenmuskeln sind offenbar bei der Geburt noch weitgehend.

' unreif. Damit  ergibt  sich die Frage,  wie die verschiedenen  Muskel—

f’asertypen.in der postnatalen 0ntpgenese ausreifen& Wir haben diev_ >
‘ se Frage nur aus morphologischer Sicht untersucht ;  kürzlich er» ‘

schienene Untérsuchungen über die postnatale Entwicklung der kon—
traktilen bigenschaften dér äußeren Augenmuskeln (LENNERSTRAND und

HANSON, 1978a, b) haben eine weitgehende Übereinstimmung zwischen

  morphologischen und physiologischen Befunden erbracht.

Um die Differenzen, die zwischen den äußeren Augenmuskeln und den

”1 Skelettmuskeln der Säugetiere b e s t e h e n ,  zu ve rdeu t l i chen ,  sind be-

Sonders  kontraktionsphysiologieéhe Untersuchungen von Vorteil. Wir '

führten de ra r t i ge  Versuche am isolierten und kurarisierten M. ob—

liquus inferibr des Kaninchens bei di rek te r  Reizung durch .  Bei die—

ser Technik werden wahrscheinlich ausschließlich die phasischen '

MUakelfasern in den Augenmuskelfi gereizt, die tonischen- dagegen we-i

.ß3 Big oder  gar nicht beeinflußt. Dies ist für einen Vergleich der

' E i g e n s c h e f t e n  phasischer-Skelett- und Augenmuskelfasefn g ü n s t i g .

, ‚In diesem Zusammenhang untérsuchten wir außerdem einige mechani-

'  éche Eigenschaften; die zur Charakterisierung eines Muskels und der
in ihm enthaltenen Fasertypen be i t ragen  und die bisher an Augen-

;‘puskeln nicht sys temat i sch  untersucht  wurden. Zu diesen Eigenschaf—

‘ tefi gehören; die Ermüdbarkeit  bei langdauernder hochfrequenter  Rei—

7 zung, die pos t - t e t an i s che  Po tenz ie rung ,  der Einfluß der Umgebungs—

temperatur auf die Mhskelkontraktion, die Rückflanke des ac t ive

s ta te  und die mechanische Schwelle. Die von uns gewählte Reiztech—



:L ;ufik kann‚abér keine Aussagen darüber machen,- ob zwischen den ver-
j i _ s c h i e d e n e n  phasischen Muskelfasern kontraktile Differenzen beste-
? ; l h g n ,  und sie liefert keine Ergebniss_e_ über  die Eigenschaften der

"tonischen  Muskelfasern. Derartige Ergebnisse  sind besonders  aus

"415Jf 5

“.} Uhtersuchungen an ein4elnen motorischen Einheiten zu gewinnen.
1 Hier liegen erste Daten von LENNEPSTRAND (1974, 1975) v o r ,  die mit
Ä;fl_un9eren eigenen morphologischen und physiologischen Befunden gut
'ykorreliert Sind. '

"filAuSaagen_ über  das Vorhandensein und die Figenschafteh toniecher j
”Qfl?asern_ sind wie schon oben erwähnt, relativ leicht durch pharma—

‘ "  F k o l o g i s c h é  Versudhe zu erhalten. Wir haben deshalb am isolierten
fz‚x.‚obliquus inferior des Keninchens Kontrakturen durch ACh und
'fjierwandté Substanzen ausgelöst und deren Beeinflußbarkeit durch„
l . f f m p s k e l r e l a x a n t i e n  und Cholinesterasehemmstoffe geprüf t .

‘ ; v n e r ' g e h e r e l l e  Aufbau des den Augapfel bewegenden Apparates ist bei
 '-Qllgn Wirbeltieren gleich. Außerdem finden éich nicht nur bei den' „'
.1 Sädgetieren.sonderp auch bei_den niederen Vertebraten‚dié gleichen *
. „  rückartigen Blick» und die langsamen Folge— und fusionsbeweguhgen.
7Ä}Däraus ergibt  sich einerseits die Frage ,  ob aus der Ähnlichkeit
Z'Ü der Funktion auch ein ähnlicher morphologis cher Aufbau der Augen—
f”muskeln aller Vertebraten resultiert und ob in den Augenmuskeln
‘flfder niederen Wirbeltiere die gleichen Muskelfasertypen vorliegen

 wie bei den Sängern.  Und es e rg ib t  sion auch  andere r se i t s  im Ver-

_ ‚gleich zu den Skelettmuskeln die f r a g e ,  ob bereits bei niederen

- Yertebraten die charakteristische Sonderstellung der Augenmuskelq

"" zu finden i s t ,  die diese Muskeln bei den Säugetieren einnehmen.
'5jQJZUr‘  _Lösung der e r s t en  Frage untersuchten wir die Augenmuskeln v o n .

'?“Fröechen und Vögeln mit histochemischer Technik ( e r s t e  Ergebnisse

‘ii;Wurden 1974 publiziert) und verglichen diese Befunde .mit Daten von

' 5  Fischen, Amphibien, Reptilien und Vögeln aus der _Literetur sowie 5

“ f .  ' ‚ 4 . _ . . 1 *

'
—

\

i.mit unseren eigenen Ergebnissen an Säugetieren. Um eine Antwort
;Übauf die zwei te  Frage zu erhal ten,  untersuchten wir die kontraktilen

1Äfdnfl pharmakologischen Eigenschaf ten .der  Augenmuskeln des Frosehea
Täim Vergleich mit. typischen Skelettmuskeln dieses Tieres .

.ffEB wurde oben  erwähnt, daß Denervationsversuche zur Differenzierung

.fj‘von Mhskéifasertypen hérangezögeh werden können und daß besonders
35Üfioniache Fasern auf eine Durchtrénnung des motor ibchen  Nerven ganz
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‘7fander8 reagieren können als phasische. ES erschien uns deshalb(  S innvo11‚  das Verhalten der verschiedenen NuskeA*asertypen im M.
V ' L o b l i q u u s  inferior des Kaninchens nach Denervation mit histochemi—
Ä scher  Technik zu untersuchen, um auf diese weise ein weiteres Un-

“ ; . t e r s c h e i d u n g s k  “iterium zu er-5xalten. Ferner untersuchten wir die

*;Veränderungen in den physiologischen und pharmakologischen Eigen—
, 2'3Ch&ften‚-die ein Augenmuskel nach der Denervation erfähr t ,  um zu
ff;prüfen.ob hierbei Unterschiéde zu den Denervationsveränderungen,
‘,;die an Skelettmuskeln beschrieben wurden,  bestehen. Diese Unter»
‘T‘Sü0hungen k ö n n t e n . a u c h - f ü r  den Kliniker von Interesse sein. Augen—
:*ffin3kellänmüngen sind besonders bei"Schädelbaéisverletzungen nicht
 ,asé1tén. Es'werden dähn oft erhebliche neuro— und ophthalmochirur—
i'lgische Anstrengungen unternommen ( v g l .  AICHMAIR et al„ 1975) ,  um
1Ü Eine Reinnervation des denervierten Muskels zu erreichen. In die-
} sem Zusammenhang dürfte es w i c h t i g  sein zu w i s s e n ,  wie sich ein

_  Augenmuskel nach  experimenteller Denervierung verhält und in wel—
“Z_ghem Zugtend der aussprossende Nerv den gelähmten Muskel vorfindet.

"Zusammengefaßt hat die vorliegende Arbeit demnach folgende Aufgaben:

' f « —  Sie soll unter Verwendung  von eigenen Befunden und Daten aus der

[' Literatur den mikroskopischen Aufbau der äußeren Augenmuskeln —'

, der V e r t e b r a t e n  und besonders der Säugetiere aus moderner  Sicht
' * ; ' ; z u s a m m e n f a s s e n d  b e s c h r e i b e n ,  wobei vornehmlich Wert  aui die Dif—

w ' v f e r e n z i e r u n g  verschiedener Typen von Muskelfasern ge leg t  wird.

‘ f 4 f S i e  stellt einen Beitrag zur Ontogenese des okulorctatorischen
'Ü' Systems der Sänger  d e r ,  indem sie die postnatale Entwicklung der

‘ Muskelfasertypen in verschiedenen okulorotatorischen Muskeln von
V%‚ .Katzen und Kaninchen beschreibt.

;f‚ — Sie untersucht die physiologischen und besonders die mechanischen

“ Eigenschaften phesischer Muskelfasern der okulorotatorischen Mus-

f keln von Säugetieren am Beispiel des isolierten M. obliquus ini'e-

r i o r  des Kaninchens° . . _ \

— Sie unte rsuch t  ferner  die Eigenschaften t on i sche r  Muskelfasern

j d u r c h  pharmakologische Experimente am gleichen Präparat.

— Sie stellt einen Beitrag zur Phylogenese der okulomotorischen

j‚Systems der und beschreibt anhand von eigenen und Literaturbefunp

den die Struktur und die Müskelfasertypen in den Augenmuskeln von

‚ F i s c h e n ,  Amphib1en, Reptilien und Vögeln im Vergleich zum Säugeg.



..1‘8-

Außerdem werden  die kontraktionsphysiologischen und pharmakolo—
' gischen Eigenschaften von Augen— und Skelettmuskeln bei einem.

niederen Ver tebra ten  am Beispiel des Frosches\verglichen. '

— Sie untersucht den Einfluß des motorischen Nerven auf die Mus-
"kelfasertypendifferenzierung; indem sie die Veränderungen in

dén morphologischen,  physiologischen und pharmakologischen Ei—

g e n s c h a f t e n . d e s  denervierten M. obliquus inferior des Kaninchens
"f_beschreibt. Derartige Untersuchungen komplettieren die Befunde

 über die ontogenetische o d e r  phylogenetische Differenzierung,
. da sie ein Beispiel einér Entdifferenzierung darstellen.

1Die Arbei t  ist im einzelnen emtspréchend dieser Aufgabenstellung

geg l i ede r t .  Dabei werden die einzelnen Kapitel, soweit dies mög-
' lich ist, jeweils durch eine kurze Übersicht über ältere und neuere
.Literaturbefunde e inge l e i t e t ,  bevor  die eigenen Ergebnisse Zu die-

sen Themen dargestellt werden. Den Abschluß bildet eine zusammen—
>fassende Diskussion der«Ergebnisse.
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2.ÖE9teriai und Methodik ‘

" 2 . 1 }  Morphologische Methodik

‘In Tabelle 3'sind das Tiermaterial find die morphologisch unter—
suchten Muskeln zusammengestellt; Von allen Tieren wurden neben“
‚den okulorotatorischen Muskeln.auch einige charakteristische Ske—
lettmuskeln zum Vergleich gewonnen. Die Untersuchung der Eigen—’.
Sébaften der Mm. retractores bulbi erfolgte bei Fröséhen und KatZen.

„_Amphibien und Vögel wurden durch Dekapitieren g e t ö t e t ,  Rat ten ,
, Meerschweinchen_gnd ein Teil der adulten Kaninchen dagegén durch
;'Genickschlag und nachfolgendes Entbluten; Sofort nach dem Töten der
} Tiere.wurden die zur Untersuchung vorge3ehenen Muskeln mithilfe fei-

ner Scheren ,  Pinzetten und Glashaken sorgfältig vom Ansatz.bis zur

_ Ursprungssehne.präpariert. Anschließend wurden die Muskeln in auf- .
—60°C gekühltem Hexen rasch g e f r o r e n .  Es wurde dabei darauf geach—
tät; daß die Präparate während des Frierens eine Länge aufWeiseh{
die möglichst genau der Länge der Muskeln in situ entsprach. Bei

' d e m ' a n d e r e n  Teil der adulten Kaninchen und bei den adulten K a t z e n
‚ w ü r d e n v d i e  Muskeln in tiefer Berbi turat— oder  Urethannarkose ( v g l .

„j2.291.) in gleicher Weise gewonnen und gefroren .  Die gefrorenen
I M ü s k e l n ‘ w u r d e h  anschließend quer zur Faserrichfung ha lb i e r t ,  jede

' Hälfte auf_Mikrotomtische aufgefroren und in einem Kryosta ten

(System: Di t t e s—Dupiva ,  Heidelberg) eingebracht. Hier wurden bei

‘—20°C_14}Bh dicke Seriénquerschnitte angefertigt. Die auf Deckglä—

;Sér aufgezogenen Gewebsschnitte wurden ohne Lufttr00knung o d e r  Vor—
Ü f f i x i e r u n g  in die Inkubationsmedien zum histochemischen Nachweis

„verschiedener Fermente übertragen. Die Inkubation der Schnitte er?

" folgte in flachen Gefäßen ,  die 5 — 10 ml Inkubationsgemisch ent—
x j h i e l t e n ,  für 30 min bei Zimmertemperatur (Muskeln von.Amphibien)_

" o d e r  bei 57°C im Brutschrank (Vögel« und Säugermuskeln). Nach be—

} e n d e t e r  Inkubation wurden die Schnitte 10 min in 10%igem neutralen -

i Fofmalin fixiert und in GIyzerin—Gelatine eingeschlossen.

. Folgende innerhalb verschiedener Stoffweqhselzyklen wirkende Fer—

. ”hente wurden histochemisch untersucht (Method ik ,  Wenn nicht anders

1fénnerkt, nach BARKA und ANDERSON, 1963):
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;  ‘ 1 .  Zitratzyklus und Endoxydation:

Sukzino-Dehydrogenase (SDK, EC -1. 3 99 1) "
  EADP—abhängige . Isoz i t ra t—Dehydrogenase  (ICDH; EC 1.1.1o42)

_ : ä .  Eéttsäurestofxwechsel:

3'Hydr°xyÖUtyrat—Dehydrogenase (ß-BDH‚ EC 1.1.1.30)
inäs_ Aminosäurestoffwechsel:

‚‘ T._ G1Utam8t—Dehydr0genase (GLUDH, EC 1.4.1.30)
v r  4 . . K b h l e h y d r a t s t o f f w e c h s e l :

*a) Glykolyse: Laktat—Dehydrogenäse (LDH, ac 1.1.1.2?)
__V f Um beim histochemischen Nachweis eine Fehllokalisation durch
 5ff{die MAQHZ-Tetrazoliumreduktase zu vermeidén,  verwendeten wir als

;  Reduktionsindikator-Nitro—BE. Zur näheren histochemischen Cha—

fakterisierung der LDH, Von der nach den Ergebnissen elektropho—

';'fetischer Untersuchungen fünf Isoenzyme bekannt s i n d ,  die sich
. Viaüs zwei gene t i sch  verschiedenen, zu Vierergruppen.zusammenge—-
W g — s e t z t e n  Untereinheiten (H— und M;"subun i t s” )  aufbauen, wurde

"—1;Hem Inkubationsmedium Harnstoff in 4 M Konzentration z u g e s e t z t ,

der nach IKAWA (1965) und MCMILLAH (1967) seléktiv die M+sub—
units der LDH hemmt, so daß die gesamte  verbleibende Aktivität

den Eäsubunits zuzuordnen ist. Durch Zugabe von Pyruvat (Laktat :
Pyruvat = H) : 1) wird nach McMILLAI’ (1967) selektiv der B’i-I‘yp '
der LDH dargestellt.

b) Glkgenabbau: Gesamtphosphorylase (TAKEUCHI, 1958)

Ä 5°‘tleOSLd-Phosphatasen'

. Sowohl an nativen als_auch an vorfixierten Kryostatschnit ten

"? (Fixierung ih 4%igem Formel—Calcium für 15 min) wurde die Ade—
'“5fä nnsintriphosphatase bei einem pH-Wert des Inkubationsmediums

*f von 9 4 (ATPase, pH 9 4; EC 3. 6.1.5) dargestellt. Diese Technik
wurde von PADYKULA und HERMAN (1955) beschrieben.

Reben entsprechenden Kontrollreaktionen, wie Inkubation in Abwesen-

heit v0n Subs t ra t  bzw. nach Hitzedenaturat ion (kurzes Eintauchen

‘?“ der Präpara te  in kochendes W a s s e r )  der S c h n i t t e ,  wurden an weiteren

; K r y 0 8 t a t s c h n i t t e n  nach kurzer Formalini'ixierung folgende histo-

‚ chemische Reaktionen und Färbungen durchgeführt: ’

@} Lipldfärbung (Sudan-Schwarz B)
.
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‚"Ciykögennachweis (FAS-Reektionl _

' _Hämetoxy l lnpnos1n4Farbung  . ‘  ' ‘f1  “
;;1Pikro—Puchsioärbung nach van Giesen.

iQVQn allen Mhskelpräparaten wurden zwei Schnittserien angefer t igt ,
‚“die eine lief vom Mhskelansatz zur Muskelmitte‚ die andere vom

'ätakelursprung zur Muskelmitte. Eine genauere Analyse dieser Schnitt—
‘; fo1gen ermöglicht  Aussagen über  die innere Archi tektur  der Muskeln
günd den Vérlauf der Muskelfasern in  ihnen. Für einzelne Muskel—

Fiifläsern kanh ferner beim.Vergleich konsekutivér Schni t te ,  an denen
A v fl v _ e r s c h i e d e n e  histochemische Reaktionen dargeste l l t  s ind ,  ein hi—

»‚}etochémiscnes Reaktionsspektrum aui‘gestellt werden, so daß auf
. H a d i e a e r  Basis verschiedene Muskelfasértypen unterschieden werden
” ‘ ; k ö n n e n .  Mesqungen des Faserdurchmesse rs  wurden nur an Quer9chni t ten5

" äug'dem mittleren Drittel der Müskeln durchgeführt,  weil ein Teil
.f_der AUgenmuékalfasern in der Fasermitte dicker 19% als am Ursprung

> ' b z w .  am Ansatz der Muskelfesern (Z„'NKER und ANZENBACHER, 1964). '
*Der Durchmesser  der Muskelfasern wurde mit dem Okularmikrometer

‘ 3 ‚ i n  mehrmaligen Sorgfältigen Messungen bestimmt. Bei Fasern,  deren

} Q u e r 8 c h n i t t . v o n  einer Kreisform abwich, wurde der größte  und der ‚

 i'k1éinstéfDürchmesser bestimmt und der Mittelwert der beiden Neäsun-_
' 5 gen als repräsentativ für den Faserdurchmesser  angenommen. Ausge—_

;;pmees.én wurden je Muskel 50 — 100 Mu9kelfasenfl eines bestimmten Mus—

_ kelfasertyps. Mittelwerte und Streuungen wurden berechnet .  Zur Sig—

; difikanzprüfung verwendeten  wir den Mediantest. Dieser Test gehört

‘ zu den parameterfreién statistischen Prüfmethoden, &. h. er ist

‘QÄ_in se iner  Anwendbarkeit nicht an das Vorhandensein einer N0rmal-

'fve_rteilung der Ergebnisse gebunden.

i’VDie. An2ahl der Muskelfesern in den Augenmuskeln wurde ebenfalls

3 — 8 n  Präparaten aus dem mittleren Dri t te l  der Muskeln vorgénommen

yvund näherungeweise nach folgendem Verfahren geschä tz t .  Wir be-

Ästimmten zunächst an Fotographien mit Lupenvergrößerung durch Auf—

' legen eines transparenten Millimeterpapierbogens die Quérschni t ts— ‚ '

_ fläche des_ gesamten Mu3kels bzw. die der noch zu beschreibénden

.” Muskélre310nen ( v g l . }3.2.). Anschließend wurden in verschiedenen

" Teilen des Muskelquerschnittes bei stärkerer  Vergrößerung in klei—

neren Arealen (300 x 300;fln .) die Anzahl der Muakelfasern gezählt

und daraus die Faseranzahl d e r -  Gesamtfläche errechnet .
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Die ÄnZahl der7Kapillaren sowie das Verhältnis der Kepillaren zu
den Müskelfasern in einem bestimmten Areal wurden mithilfe eines
*Okularnetzes an fixierten Kryostatschnitten nach Darstellung der
ATPase,  pH 9 ‚4, ermittelt. Es handelt sich hierbei um eine un—

'jspezifische»Phosphatase—Reaktion. Die Darstellung der Kapillaren
gelingt in gleicher Weise bei der histochemischen Darstellung der
glkalischen Phosphatase an nativen oder vorfixierten Schnitten.

'„ hie postnatale Entwicklung der äußeren Augenmuskeln wurde an Ka—
—’ninchen_aus‘5 Würfen am 1., 2., 3°, 4., 6.‚ 8°, 9., 12.‚ 13.‚ 16„,

‘Ä 
1 9 ? ’ V 2 Q ? ° ' 2 5 "  26. und 50. Lebenétag und an Katzen aus 3 Würfen

‘ e m  f., 4°; 6°, 11°; 19. und 25. Lebenstag durchgeführt. Für diese
‘morpholögische Untersuchung verwendeten wir eine besondere Me—

thodik.  Bei den neugeborenen ode r  nur wenige Tage alten Tieren
"sind'die Augenmuskeln noch sehr unreif und im nativen Zustand
nicht ohne größere Verletzungen der Muskeln zu präparieren. Wegen

‚„ihrer géringen Größe sind herausgeschnittene Präparate nur schwer
' .  zu handhabeh, so ist és praktisch unmöglich,  die in situ-Längen

der Muskeln einzustellen und die Muskeln dann zu fixieren. In ei—
ner‘ersten Versuchsserie wurden deshalb Tiere verschiedener Alters—
_3ruppen-in einer tiefen Äthernarkose thorakotomiert; über die lin—

. ke'Hef2kamfier wurde in die Aorta ascendens eine Kanüle vorgesehe-
ben u n d ' d o r t  e ingebunden,  die Aorta descendens wurde abgeklemmt,
danach er fo lg te  für einige Minuten zunächst  eine Perfusion des

oberen Tierkörpers mit Säugetiertyrode-Lösung (Zusammensetzung
5 vgl .  2 . 2 . 1 . ) ,  der zur Vermeidung von Muskelkontrektionen 0,3 % Pro-

‘cainhydrochlorid zugese tz t  Waren.  Der Perfusionsdruck be t rug  80 —
100 cm Hé0. Anschließend wurde die Perfusion für 15 - 30 min mit

4%agem Formel—Calcium f o r t g e s e t z t .  Bei diesen Verfahren wurden die

Muskeln rasch und gründlich in ihrer Ruhelänge fixiert und waren

. leicht vollständig zu bräparieren. Die einzelnen Präparate wurden
in Gelatine eingebettet und in 20;m„starke Gefrierschnitte zer leg t ,
die:mit Sudän-Schwarz B gefärbt  wurden. Die erhaltenen Präparate

dienten Zur Beurteilung der Entwicklung des ganzen Muskels, sowie

zur Bestimmung des Kalibers der einzelnen Muskelfasern. In den ein-

zelnen MUskeln äer verschiedenen Alterstufen wurden jeweils 100 —

200 Muskelfasern je Faser typ ausgemessen°  Daraus wurden Mittelwer—

te Und Stieuuhgen berechnet  und die Sign_ifikanz “der Unterschiede

_'mit dem Médiantest geprüft. "



‘ iin einer zwe j t eq  Versuchsserie wurden ungeach te t  der oben erwähn—';Tten*schwierigkeiten‚ nach dér Perfusion mit Ty“ode—Lösung native
rfuuskelpräparate gewonnen und stufenweise in Polyäthylenglykoll 600

l  : e n t w ä s s e r t  u:1d eingebettet (HALBHUB„R und GEYLR‚1966). Aus diesem}äMhterial wurden ebenfalls 20}mmstarke Gefrierschnitte hergestellt,
{ J a n  denen die SDK dargestellt wurde. An diesen Präparaten konnten' {ausschließlich Veränderungen in  der Aktivität oxidativer mito—
';chondrial gebundener  Enzyme während der postnatalen Entwicklung
€)der Augénmuskeln beur te i l t  werden.

i2}2„ Physiologisché Méthodik

 )f£32{}g Uhteréüchungen der mechänischen Eigenschaften inneéviérter‘„ ; Q „ y  '   und denervierter  Mm. obliqui inferiores_des Kaninchens

' Von $2 ausgeweoheenen Kaninchen (hasenfarbene Kreuzungen) beider—
'lei Geschlechts (18 g, 24 55 mit einem Körpergewicht zwischen 2, 2
‚ u n d  5,1 kg (Mittelwert 3,  4 kg) wurden jeweils der rech te  und der

' linke M. obliquus inferior gewonnen und in v i t r o  auf ihre mechani—
( ' s c h e n  Eigenschaften geprüft. Bei 32 von diesen Tigrén war der'

gechte_M. obliQuus inferior in einer früheren Operation (vg l .  2.4.)
denervier t  werden.

'Präparation der Müskeln (Abb. 5): Die Tiere wurden durch Urethan
f (7,5 g/kg Körpergewicht in 20%iger Lösung ilp.) in eine t i e fe ,  meh—
refe Stunden anhaltende Narkose versetzt. Nach dem Eintritt einer*
genügenden Narkosetiefe wurde das Fell im Bereich des Auges  mit

' einer Schere g é s t u t z t  söwie das Unterlid abgetragen.  Das Opera-
l t i o n s f e l d  wurde dü rch  vier Gewichtshaken g e s p r e i z t ,  das oberfläcnp
liche Bindégewebe entfernt und der Muskel in seiner gesamten Länge

" d a r g e s t e l l t  (Abb. 5 h). Die Ruhelänge des Muskels in situ (LR) be-
stimmten wir näherungsweise durch Auflagen eines mit Tyrodelösung
getränkten Fadenstückchens vom Ursprung des Muskels an der medialen

Orbitawand bis zu dessen Ansatz  am Augapfel. Anschließend w u r d e '
durch die Skleraregion,  an der der Muskel anse t z t e ,  ein Faden ge— _
näht (Abb; 3 c) und diese Skleraregion aus dem Auge herausgeschnit—
ten (Abb. 3 d). Auf diese Weise konnte der Ansatz des Muskelayfi-

.Xiért werden und die Muskelfasern waren gleichzeitig wei tgehend
vor einer  mechanischen Zerstörung geschü tz t .  Durch dag Loch ,  das

‘ d a s  Hbrausschneiden des Sklerastückchens im Augäpfel hinterließ,
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i de der Bulbus entleert und mit einem Tupfer stumpf zurückge- -

dräfigt‚ wodurch man für die wéitere Präparation in der Orbite zu—
sätzlich Raum gewinnt. Sodann wurde der Muskel Bis zu se inem.An- '
saiz.vollkommen fréipräpariert und mit einem Hohlmeißel der An-
“#2 des Muskels mit einem kleinen.Knochenstück gewonnen (Abb. 5 e ) ‚ .

in welches ein Faden angeschlungen wurde .  Es wurde darauf geachr
&et‚ daß die den Muskel versorgenden B&utgefäße möglichst spät

- durfihtrennt wurden° Die gesamte Prozedur dauerte  etwa 10 — 15 min.,
i , u n d  unmittelbar nach der Präparation wurde der Muskel in die Ver—

‘ éeuchskammer (Abb. 4) eingebracht .
Versuchsagnaratur (Abb. 3 5, Abb. 4): Diese bestand aus eiher Ver-
suchskafimer (Rauminhalt 50 ml), die von einem Mantel von thermo— '
sta81erter Flüssigkeit umgeben War (Abb. 4). Dié Versuchskammer
wurde S tänd ig  von einer Hährlösung durchst römt ,  die von unten in

. die Kammer_eintrat und oben  über einen Überlauf abfloß. Als Nähr—
'fllßsungen wurden verschiedene Modifikationen einer Tyrodelösung
QVerWénäet‘(g.u.), die aus MARIOTTE'achen Reservoirbehältern über

ig$hérhösta$iergefäßp der Vérsuchskammer zugeleitet wurdén.  Die

f'Thefmostasierung éeschah .durch  zwei Ultrathermostateu (VEBaPrüf—
gerätewerk M é d i n g e n ) ,  die auf eine Temperatur von 35 °C bzw. _25°C

eingestellt waren.  Durch Umschalten auf das eine oder andere Ge—

rät konnte die Températur der Lösung in der Versuchskammer rasch

geändert werden„

 ÜIn die Versuchäkammer selbst regte ein körmiger Plexiglasrahmen

' (Abb. 4). Der Abstand der beiden Schenkel betrug 10 mm. In der Mit-

te des Rahmens befand sich ein Haken ,  und auf die Innenseite der

'. Schenkel waren 8 mm breite und 70 mm lange Platinbleche geklebt.

— Über der Versuchskammer 'war  der mechanoelektrische Wendler (s u. )

lbefestigt..Dle unte r such ten  Müskeln wurden so zwischen dem Häken

‚des Plexigla$rahmens und dem mechanoelektrischen Wandler b e f e s t i g t ,

daß sie frei zwischen den sie in j e d e r  Richtung überragenden Pla—

_tinhlechen hingen (Abb.  4). Der eine Schenkel des Plexiglashalters '
rWar längs durchbohrt,  und über diesen Kanal wurde die Tyrodelösung "

jin der Ver9uchskammer ständig von Carbogen (95% 02, 5% CO2) durch—

‘ P e r l t .  In die Versuchskammer tauchte schließlich noch ein Thermo-

. m e t e r  e in ,  so daß die Temperatur der Badlösung s tändig  kotrolliert

werden konnte .
Löeuggen: Als Nährlösung wurde eine Tyrodelösung folgender Zusam-

«mensetzung verwendet  (Rezept von CLOSE und HOH, 1 9 6 8 a ) : N 3 C 1  157 mM,

ml 5 mM. CaCl- 2 mM. MgCL, 1 mM, NaH‚EOA 1 mM, NaHCO„ 24 mM, Glu—
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> ; k p s e  11 mM; Um bei der von uns gewöhnlich verwandten direkten Rei—
{ z u n g  die neuromuskuläre Übertragung auszuschai ten‚  wurde der Ty-
_rodelösung d—Tubocurarinchlorid (Curerin»Asta) in einer Konzentra—
t ion von 1, 5 x 10 5 g/ml zugesetzt. Der pH—‘Hert der Lösungen be-

;3trqg‚(35o C ,  carbogendurchperlt) 7 , 4 .  Zur Auslösung von Kaliumkon-
' tr&kturen.(s .u;) ,  wurden Tyrodelösungen verwendet, in denen der
‚jGehalt an KCI erhöht und äquimolar der Gehalt an NaCl vermindert
kar._ ‘
-'Reizuügz Für die Untersuchuhg der mechanischen Parameter eines
  Mhskels verwendei  man heute bevorzugt die sog.  All—over-Stimulation '

'  curarisierter Muskeln. Dazu befindet sich der Muskel zwischen
sei Plattenelektroden aus Pla t in ,  die den Muskel nicht direkt be—

rühren; der Muskel wird durch das elektrische Feld zwischen den

‘ beiden Elektroden gereizt. Der Vorteil dieser Methode gegenüber
“fder der indirekten Reizung besteht darin, daß die Übertragunge—
‘}zéiten der Erregung auf den motorischen Nerven, die Übertragungsé
—zeiten für die neuromuskuläre Transmission und dig Laufzeiten des'

. Aktiofiapotentials über die Muskelfasern eliminiert werden. Da die
"unskelfasermembran schlagartig über die gesamte Faserlänge}depo-
_létieiert wird, beginnt auch die Muskelkoutraktion in allen Tei—

f { l e n  der Muskelfaser gleichzeitig. Der Nachteil dieser Technik ist‚“

”„däß’für die Entstehung eines reizwirksamen elektrischen Feldes re;
nlétif hohe Reizintensitäten gebraucht werden, die von handelsübli—
v f c h e n  Reizgeräten nicht geliefert werden.  Von einer,Reihe von Au—

ltorén (z‚B„ GUTMANN et al„_1973) wird deshalb bei feletiv gerin-
igér'Reizintenäität die Reizd9uer erhöht (1, 0 ms oder länger). Orien—

7 a ; t i e r e n d e  Versuche  ze igen  uns aber ,  daß eine zu geringe Reizintensi—

‚ : f t ä t  zwar durch eine verlängerte  Reizzeit bis zu einem gewis.sen

i _ G T a d  ausgeglichen werden kann, daß dieser Ausgleich aber nicht

_'iäbef‘éinen größéren Bereich vollständig gelingt und daß eine be— ‚
'f*sßimmte Reizdauer nicht überschritten werden darf ,  weil sonst die _

Jmechanische_ Antwort des Muskels. verändert wird.

;"ÄDer Einfluß der Reizintensität und der Reizdauer  auf die mechani—

f"eché Antwort ist für Augenmuskeln ähnlich wie es für Skelettmuskeln

mitgetexlt wurde (CLOSE und HOH, 1968; GAUNITZ und ASMUSSEN, 1977)

"und l äß t  sich wie folgt beschreiben. Der Augenmuskel stellt wie

{auch andere Skelettmuskeln. ein heteroboles System car und zeigt

eine Abhängigkeit der Reizantwort  von der Reizintensität. Mit au-

i_yl
_ !

‘ ‚
7“. ,}, .
t.'«‘ ;( .. '
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_nehmender RéiZintensität nimmt die Reizantwort bis zu einem Maii—
; „um zu, das dann erreicht i s t ,  wenn alle Muskelf_ase.rn überschwel—
” v i i g  erregt werden ( s o g .  Supramaximalreiz). Eine weitere Steige-

rung der Reizintensität hat dann keine weitere Erhöhung der Reiz—
fantwort zur Folge. In welchem Ausmaß bei rechteckigen Reizimpul— \
:Sen die Reizintensität durch die Reizdauer zu ersetzen i s t ,  ze ig t
{Abb„ 5. Die gewählte Reizintensität betrug 25 V und 0,8 A/cm2 .
 Bei einer Dauer  des Impulses von O, 05 ms erreicht die Reizantwort
„anicht- die maximal mögliche Größe.  Diese Reizkonstellation ist
f;dafinach nicht supramaximal (Untermaximalbereich der Kurve in Abb.) 5).
Ü M i t  zunehmender Reizdauer s t e i g t  die Reizan twor t ,  der Supramaximal-

"wbereich wird  bei einer Reizdauer v o n . >  0,1 ms erreicht (Plateau—
' ?  berei_ch der Kurve in Abb. 5). Reizdauern von.)  0,3 ms führen er-
{heut zu einem Ans t i eg  der Reizan twor t .  Iüeses Phänomen erklärt

[ „ s i c h  aus der Reizwirksamkeit der Rückflanke des Rechteckimpulses
'R(Öffnungszuckung). Es ist in Abb. 5 deutlich zu sehen,  daß bei
 }Reizdauern.> O, 3 ma mit der vergrößerten Zuckung auch die Zuckungs-
tidauer zunimmt. Reine längerer  Daüer  rufen demnach keine Einzel—

u;auckungen sondern zwei summierte Kontraktionen hervor  (Summations—

_ bereich der Kurve in Abb. 5). Bei längeren sind die
1_ beiden Kontraktionen in der mechanischen Antwort des Muskels auch
'Ä?Qéütlicfi_2u unterscheiden (in Abb. 5 bei Reizdauern von 3,0 ms).
;Bei"Réizdauérn zwischen dem Plateau— und dem Summationsbereich

‚2x0;5 - 0,5 ms} werden gelegentlich verkleinerte mechanische Aht—
"fäbrteh beobachtet (Depressionsbereich). Eine befriedigende Erklärung,

 ffür dieses bei den Augenmuskeln_ nicht regelmäßig zu findende Ver.

é3haIten ist zur Zeit nicht zu geben. Als Mechanismus könnte die Be—

hinderung der En tstehung ode r  Ausbreitung des Aktionspotentials

f‘dar Mu9kelfaeern durch dén Reizstrom mit verminderter mechanischer
vtfififektlvltät dieses Potentials diskutiert werden (CLOSE und HOH»

IÜÄbér nicht nur die Parameter der Einzelzuckung sind von e ine r
Xflfinßtigen Äuswahl der Reizparameter abhängig. Die unterschiedli—

ffiehen_Kbntraktlonshéhen in den oben erwähnten Bereichen bedingen
Ü;fl“ch ein unterschiedliches Tetanusverhalten. Tetani  mit maximaler

f?Äflstiegeilanke werden nur im Plateaubereich erhalten. Auch die Le—

 it9nzzeit ist keine Konstante. STbINHAUSEN (1921) hat g e z e i g t ,  daß

°‘Ä.konstanter Reißdauer und zunehmender Reizintensität die Latenz-
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itit bis zu einem Minimum abnimmt. Ähnliche Ergebnisse werden ge—
T u n d e n ,  wenn bei kons tan te r  Reizintensität die Reizdeuer variiert

ward. Bel Relzdauern é = 0  ‚05 ms ist die Laténzzeit verlängert;
erreicht ein Minimum bei Reizdauern von 0,1 ms (Plateaubereich)

s i e

fna bleibt bei höheren R e i z d a u e r n ,  unabhängig von den Depressions_

@nd Summetionseffekten der mechanischen Antwort konstant (GAUNITZV
und. ASMUSSEN, 1977) .

iurgrund dieser Überlegungen und Versuche benutzten wir fur unsere
Yérsuche als'Reizgerät einen Universalstimulator (Typ 15 G 0 4,
fiisa_Electronic Copenhagen).  Das rechteckförmige Ausgangssignal
dés Reizgeräte$ wurde durch  einen nachgescnalteten Speziellen
1ßistungsver$tärker (GAUNITZ und ASESUSSEN, im Druck) aui' eine
Intensität von 30 V bei 0,9 A/cm2 angehoben .  Die Reizdauer be t rug

n allen Versuchen 0,1 ms. Die Polung der Plattenelektroden wurde
Qäbh_jedem.Reiz automatisuh gewechselt.

fiégistrierung der Muske13pannq:  Die mechaniscnen Antworten der

übtersuchten Muskeln wurden isometrisch registriert. Wir Verwandten.’

l i e i h e h  modifizierten kapezitiven mechanoelektrischen Wandler (51 D
3317‚‘Disg Electronic Copenhagen). Der Wandler zeigte eine Dehnbar—
kéit von 2,4.pnvg, Seine ungedämpfte Resonanzfrequenz betrug '

f? 10ÖO  32, und er arbeitete linear in einem Spannungsbereich von
J % I L 55—— 100 g. Das Ausgangssignal  des Wandlers wurde bei schnellen

YOrgängen (für dié Messung der Zupkungs- und Tetanusparumeter,
1f39r„Latenzieit u . a . )  auf dem einen Strahl eines Zweistrahloscillo—

>;graphen (51 8 , 0 0 ,  Disa Electronic Copenhagen) abgebildet und pho—

—Ä£ögraphischVregistriert.“Auf dem zweiten Strahl des Oscillographen

jffiurde die Reizepannung gleichzeitig dargestellt. Parallel zu dem
'"30äeiliographeh wurdén die mechanische Antwort des Müskels, die

' ;Reizspannung und die Reizstromstärke noch  auf einem Sichtgerä t
h f ( Q P D  101, Tesla) abgebildet. Bei langsamen Vorgängen (Kontrakturen)
ÜfWurde das Ausgangssignal  des Wandlers auf einen elektronischen Kom—

= f p e n s a t i o n e b a n d s c h r e l b e r  (VEB Meßgerätewerk Magdeburg) aufgezeichp

.;het. ’

?fDéb—Abstand des mechanoelektrischen Wandlers von der Versuchskammer

‘ £konnte mithilfe einer Mikrometerschraube definiert geändert werden.

- 3 A u f  diese Weise war es m ö g l i c h ,  j e d e  beliebige Muskellänge einzu—

\fatellen und die zugehörige Muskelspannung zu ermitteln.



é1nrchführung und Auswertung der Versuche: Unmittelbar nach dan
V_Einbringen  des Muskelpräparates in die Versuch3kammer‚ wurde die
_;iänße des MUSkels so eingestellt, daß die Einzelzuckung ma ximgle

"ft'f°‚”t° ergab (Lo )° Bel dieser "°Ptimallänse" (GLOl und HOH, 1965a)
ignrdßfl alle Versuche mit Ausnahme der Expe r imen te ,  in denen die
fljbhän51gkext der  mechanischen An+ werten des Muskels von der Mus—
;kgllänge untersucht  wurde (5. 4.2 .1. ), durchgeführt. Vor der sy-
‘“tepatiachen Untersuchung eines Huskels wurde aber noch eine Pause

220 -.25 min e inge leg t ,  um eine vollständige Curarisierung des
kels- zu geWährleisten. Die isolierten Muskeln zeigten.sich als

‘t’fiberlebensfah13. Die Versuchsdauer I'ür einen.Muskel bet rug  ge
ähnlich 2 — 4 Stunden.  Es wurden nur Müskeln in die Auswertung

efnommen, bei denen die Spannung einer am Versuchsende regi—
„„_ epten Einzelzuckung mindestens 90% der Spannung be t rug  die

"Einzelzdckung zu Beginn des Versuches gezeigt hatte. In ein—
: alnen wurden für eine Badtemperatur von 35 °C (in einem feil der

'Ü9üile_adch béi 25 °C) folgende Parameter bestimmt:

71Kbntraktlonszelt (ms): Zeit vom Einset„en der Spannungsent—
W1cklung bis zu deren Maximum (8 in Abb. SA).

flblberschlaffungszeit ( m s ) :  Zeit vom Gipfel der Spannungsent-

-yfcklnng_biS zum Abfall derselben auf die Hälfte der Gipfel-

bpäx;;mhg — (t» in Abb. 6A).
ÜIsometrische Maximalspannung der Einzelzuckung ( g ) .  (c in Abb. GA).

; T e t a n u s — H a l b a n s t l e g s z e 1 t  (ms). Zeit vom Einsetzen der t e tan i -

wachen Spannungsentwicklung (vollständiger Tetanus )  bis zur

‚Hälfte der maximalen Tetanu58pannung (d in Abb. 63).

In einigen Versucnen wurden auße rdem die Veränderungen der An—

r B t i e g s s t e i i h e i t  der tetanischen Spannungsentwicxlung bei Reiz-

f r€üuenzen  oberhalb der Verschmelzungsfrequenz registriert.

3 Tetanus—tbabf allzeit ( m s ) :  Zeit vom Aui‘hören der tetanischen

'Spennungsentwicklung (vollständiger Tetanus) bis zur Hälfte der

maximalen Tetanusspannung (e in Abb. 65)
7 ; I e o m e t r i S c h e  Maxima15pannungen vollständiger (f in Abb. 65l und
i ' u n v o l i s t ä n d i g e r  Tetani (5) sowie die zugehörige Steilheit.-der

‚ S p a n n u n g e e n t w i c k l u n g . ( g / m e ) .
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;ig) Verschmelzungsfrequenz.(Hz): Reizfrequenz, die einen vollstän—
_ digen Tetanus (glatte Spannungsentwicklung ghng Oszillationen)
hervorruft.

13157 Twitch=Tetanus—Verhältnis: Verhältnis der MaximalSpannung in-
.}43„_der Einzelzuckung zu der_im V°llStändigen Tetanus (c = f inAbb.  6 ) .

Sci) Ermüdbarkeit (%): Als Maß_der  Ermüdbarkeit d ien te  die‚RestspahÄ
. — n u n g  (h in Abb. 40) eines.vollständigen 1angdauerndeh.(5 sec)
.T3 tanu3_in  Prozent der Maximalspannung.

ii;)_LdtefizZeit (ms): Zeit vom Beginn des Reizes (aufsteigende Flanke
' i . 5  des Rechteckimpulses von 0,1 mlauer) bis zum Beginn der iso—„ ; f f _ p e j r i s c h e n  Spannungsentwicklung in der Einzelzuckung (i in.Abb° AD);

\

 fi}  Verhalten bei Reizung mit Doppelimpulsen: Mithilfe von zwei, in
‘ f‚variab1em Zei tabs tand aufeinander folgénden Reizimpulsen wur—'
‚  -qen bestimmt: ; _ “ ' '
”‘Üä — der Zeitabstend zwischen beiden Reizen, bei dem die mechani—

sché Antwort auf den Doppelreiz identisch ist mit der der
Einzelzüékung — diese Zeit entspricht der absoluten Refrak—

f_tärzeit
_ f der Zeitabstand zwischen beiden R e i z e n ,  bei dem die mecha#

‘ „ nische Antwort auf den Doppelreiz maximal ist

‘„„; deieitabstand zwischen beiden Reizen ,  bei dem die mechani—

;sche_Antwort auf den DOppelfeiz als zwei identigche Einzel—

zuckunéen erscheint - daraus e rg ib t  sich die Reizfrequenz; die

nicht zu unvollständigen Tetani führt

‘T— des Summationsverhältnis: Höhe der mechanischen Antwort auf

den Doppelreiz in Be2ug auf die der Einzelzuckung

xfmfiiPosttetanische Potenzierung o d e r  Depression: Unmittelbar nach ‘
V Ö “  dem Aufzeichnen einer Einzelzuckuhg wurde der Muskel tetanisch

‘”gereizt; die Reiz t requenz  betrug entweder 50, 100, 200 o d e r

“300 Hz.und die Reizdauer war gewöhnlich 1 s (in einigen Versu-

chen auch Ö, 5 bzw. 3 s). Zu béstimmten Zei ten  ( 1 0 , 2 0 ,  30, 45,

7150, 9°, 120, 150, 180, 240 und 300 s) nach dem Tetanus wurden

' erneut  Einzelzuckungen ausgelöst. Die kontraktilen Parameter

> ‚ ( K o n t r a k t l o n s z e i t ‚  Halberschlaffungszait und Maximalspannung —

" a . o ‚ -  &, b, c) der posttetanischen Zuckung wurden mit der der

; - p r ä t e t a n i s c h e n  Verglichen. Der Grad der po€ttetanischen Poten—
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;der postt9t&nisch entwickelten Spannung zu d e r ,  die prätetanisch
‚entwickelt wurde (Tp : T)

Rückflanke des “active state": Die Kurve des “active state"
{beschre ib t  den zeitlichen Ablauf des Aktivierungszustandes des
jkontraktilen Elements nach dem Reiz. Die Kraft ,  die das kontrak—
‚ t i l e  Element eines Muskels entwickeln kann,  wird über eine in
1 8 e r i e  zum Muskel liegende elastische Komponente auf d e s s e n  Ura
sprung und Ansatz  übertragen ( o d e r  auch aut den mechanoelektri-
fl a c h e n  Wandler). Diese Serienelestizität ist vornehmlich in den
:Sehhen gelegén. Weil bei eiherhJinzelzuckung die Z it, die_ das
ikontrakgéie'Eiement aktiviert i s t ,  sehr kurz ist und anschlie-

;ständig-auf den Wandler übertragen werden ,  sondern dient zu
' e i n e m  mehr o d e r  minder großen  Teil dazu ,  die Sehnen des Muskels

und andere élastische Ubertragungselemente ( e t w a  die F ä d e n ,  mit

denen der Muskel angeschlahgen ist) zu dehnen. Die gesamte Krai't

jdés_kontraktilen Elements kann exat gemessen werden, wenn die
ßSehfien‚u.ä (Serienelastizität) durch mehrfache Aktivierung (Kon-
4ftraktion) so weit gedehnt  s i n d ,  daß sie als starres Übertra-
„gungaglied a r b e i t e n ,  also-im vollständigen Tetanus. Bei der
7 A u f z e i c h n u n g  von Einzelzuckungen oder unvollständigen Tetani

" g i b t  es P u n k t e ,  bei denen der Ablauf de r c e m e s s e n e n  Muskelsgan-
f h u n g  mit dem Verlauf des "active state" übereinstimmt. Das ist

l i m m e r  dann der Fall, wenn Serienelastizität und Kraft des kon-

>; traktilen Elementazin Gleichgewicht s tehen ,  wenn die Änderung
y d e r  gemeséenen  Muskelspannung und damit auch die Verkürzung ode r

1 V e r 1 ä n g e r u n 3  des kontraktilen Elements durch Dehnung oder Ent-

‚dehnung der Serienela$tizität gleich null ist. Auf der Kurve

des."active s t a t e"  liegen also die Zuckungsgipfel und die Zuk-
kungstäler eines unvollständigen Tetanus. '

Die Bestimmung der abfallenden Phase des “active state“ erfolgte

an Serien unvollständiger Tetani ausgelöst durch unterschiedli—

che Reizfrequenzen nach der Methode von EI&MN und GRIEVE (1966).
{ D a S ' P f i n z i p  dieser Technik ist in Abb.  7 dargestellt. Die Gipi'el

er Sp8nnungsoszillationen des aufgezeichneten Mechanogramms

ä ß e n d  rasch abfällt, kanh in dieéem Fall dessen Kraft n ich t  voll— “
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.die der Muskel im vollständigen Tetanus entwickelt, ausgedrückt
i(p/pg bzw. P' / p o ) .  Die zugehörigen Zeif%erté (t und t*) wurden
„erhalten durch Bestimmung der Zeit zwischen dem Beginn des
 spannungsanstiegs und dem Erreichen des Spannungsgipfels.

„; Bestimmung der mechanischen Schwelle der Muskeln und Kaliumkonr
‘trakturen: Die Depolarisation der Muskelfaseroberfläche, die
die Aktivierung des kontraktilen Apparates auslöst, kann nicht
nur durch elektrische Reizung (kurzzeitig, Aktionspotential_)
erfolgen, sondern auch durch eine Erhöhung der extrazellulären

;Kf-Konzentration. Durch einen raschen Wechsel von Löaungen mit
värschiedenem K+ —Gehelt gel ing t  es, die Membran der Muskelfasern
schrittweise zu depolaris ieren und die K -Konzentration ( o d e r

rat ankoppelt (mechanische Schwelle, HODGKIN und HOROWICZ, 1960)."
K —Konzentra t ionen,  die höher sind als die mechanische Schwelle,

arufen länger dauernde und stärkere Spannungsentwicklungen ( o d e r
?V6rkürzungen) hervor —-sog. K+-Kontrakturen.
* Y k i _ d e r  von uns b e n u t z t e n  Apparatur g e s t a t t e t e  ein 3—Wege—Hahn

Abb. 4) ein Umschalten auf eine Testlösung und einen raschen .
höéungsweéhsel. Bestimmt wurde die Schwellenkonzentration für

«Kfl  die eben eine mechanische Antwort auslöst.und die Abhän-
gigkeit der Kontrakturspannung von der extrazellulären K+-

_ K ä n z e n t r a t i o n ,  die die Kontraktur auslöst. Berücksichtigt wur— .
de I'érner der zeitliche Verlauf der K+ -Kontraktur (über 3 — 10

min)»

‚)äflhskelvew1cht ( g ) :  Fedohtgewicht  des Müskels nach Abschnéiden _

“Her sehnigen Verbindungen des Mhskels zur Sklera (Ansatz) und
izum Knocnénteil der media;en Orbitawand (Ursprung)

Uhskéilängé (cm): Länge des Muskels,  bei dbr die Bin2elzuckung
„maximal ist (L0 ). Dieser Wert ist etwa 2 - 4 mm größer  als die

Laubblänge (LR) o d e s  Muskels in situ (s. oben) und. ist nahezu

dentisch mit der Länge, die der herausgeschnittene normale

3Äugenmuskel bei einer Belastung von 2 g einnimmt ‘

'„iQuerschnittsfläche des Müskels (cm2 ): Diese wurde geachätzt
vdurch Division des Muskelgewichts (g) und der Muskellänge ( c m ) .

Diese Bestimmungsmethode ist relativ ungenau; sie enthält eine

das Membranpotential) zu f inden ,  die eben den kontraktilen Appa— _'J'\
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Réihe von Fehlerquellen, auf die im Abschnitt 8 . 1 . 4 .  näher ein—
gegangen wird. Wir wähl@en trotzdem dféäeS'relativ grobe Vei—
fahren, da die histologische Bestimmung der Querschnittsfläche

_nicht nuf erheblich aufwendiger sondern auch mit ähnlich großen
Fehlern behaftet ist°

‚ D i e  von einem gegebenen  Muskel in der Einzelzuckung und im
Avollständigen Tetanus entwickelte Kraft wurde auf die Quer-
fechnitfisfläche des Muskels bezogen.

tatistische Bearbei tung der gewonnenen Daten:  Die in der oben be-

5 V c h r i e b e n e n  Weise gemessenen oder berechneten Werte wurden hach
Ävqrschiedenen Gesichtspunkten geordnet .  Mittelwerte und Streu—
_ßfigen.wurden in der üblichen Weise berechnet.  Da es sich gewöhn-

i f l i c h  um kleine Wertemengen handelte - jedem Mittelwert liegen

zwischen 10 und 50  Einzeldaten zugrunde - wurde darauf verzichtet

zu prüfen, ob die Werte normalverteilt sind. Für die statistische

Prüfung wurden der Median—Test ,  der MANN—WHITEEY*Te3t und der
;fiILCOXON-T93t benutzt. Bei diesen Verfahren handelt es sich um

‘"J__lpärameterfreie statistische Prüfmethoden (WEBER, 1967).

2f2‚ Untérsuchungen der mechanischen Eigenschaften voh Augen—

, fund Skelettmuskeln des Frosches

1?fie‘Üntersuchungen wurden an 26 vorwiegend weiblichen Exemplaren
i i y d n  Rama esculenta (Körpergewicht  35 - 80 g) in den Monaten Sep-
' iember bis Mai durchgeführt.  Die Tiere wurden bis zu ihrer Ver—

wendung bei 4 °C auibewahrt. Untersucht wurden Muskel- b z w .  Nerv—

Müskelpräparate der Augenmuskeln M. obliquus supe r io r ,  M. r ec tus

8uperior und M. re t rac tor  bulbi sowie zum Vergleich von dem glei—

chen Tier die Skelettmuskeln M. iliofibularis und M. sartorius.

EL_pgration der Augenmuskeln: Die Tiere wurden dekapitiert und

dabei der Scheren80hnitt so ge l eg t ,  daß der Uberkiefer mit dem

Hfirnechädel  weitgehend unverletzt blieb. Anschließend entfernten

Wir 5°P8fäl
tig und vollständig die Oberhaut des Schädels un

d die

Oberkieferschle1mhaut. Die weitere Präparation erl‘olgte in einer

mit Ringerlösung gefüllten Schale mithilfe eines Stereomikrosk0pes

(VEB»CRPI Z e i s s ,  J e n a ) .  Der Hirn9chädel wurde eröffnet und das

898amte Gehirn mithilfe einer Wasserstrahlpumpe abgesaugt. Die

Kaumuskulatur und das Bindegewebe  der einen Seite dés K o p f e s  wur—



an sorgfäitig entfernt ,  bis der N. trochlearis und der von ihm
versorgte M. obliquus superior in ihrer ganzen Ausdehnung sicht-
‘:ar waren. Dann wurde aus der Sklera des Augapfels der Teil mit
V e m  Ansatz des M. obliquus superior herausgeschni t ten  und mit ei—
am feinen Faden angeschlungen, ohne die Muskelfasern zu verletzen.
Anschließend wurde  der Rest des A u g a p 1 e l s  mit den übrigen Augeumus—
_elh entf9rnt.  Das fertige Präparat z e i g t  A b b .  Sa, b. Der M. ob—
 iquus superior der Gegenseite wurde schonend in seiner gesamten
länge freipräpariert und am Augapfel belassen,  er diente zur Be—
Äimmung der Ruhelänge des Muskels in situ.

qm &. retus superior wurden nur Muskelpräparate hergestellt, der

iversorgende Nerv ist nur schwer zugängl ich .  Die Präparation er-
ffélgte analog zu der des M. obliquus Superioro

m H. re t rac tor  bulbi wurden Streifenpräparate untersucht,  der

Hhekel ist relativ dick und bes t eh t  aus mehreren Teilen, die ent-

Sprechend ihrem unterschiedlichen Ansa t z  am Augapfel eine jeweils

etwas unterschiedliche Zugrichtung haben. Die Präparate wurden

' aué der P a r t i e  anterior oder  der Partie posterior des Muskels ge—

«Tv°nneno Zur Darstellung dieser Muskelteile mußten die Oberfläche
"*iiich darüber liegenden Mm. recti superior et lateralis entfernt

alüerdéfl.vnér übrige Präparationsablauf ist analog zu dem des M.
}iébmiqausfsupérior.* ' ‘ ’ ‘ ‘ '
ÜV€féuchsagparaturz Das fer t igé  Präparat (Abb. 8) wurde in eine

.'Yérsu6hskammer (Rauminhalt 20 ml) gebracht und mit Nadeln auf ei-

'_ifléf dicken Schicht Bienenwachs f e s t g e s t e c k t .  Der an der Sklera

Befest igte  Faden  wurde mit dem mechanoelektrisohen Wandler ver-

bunden. Das Präparat wurde ständig von Ringerlösung (ode r  Modi—.

fikationen derselben) umströmt, die aus MARIOTTE' schen Vorrats-
flaschen die Versu0hskammer über  einen Umlauf direkt unter dem ‘

Mhskelpräparet'erfeichte und mithilfe einer Wasserstrahlpumpe j
abgesaugt wurde. '

Die Untersuchung der Skelettmuskeln des Frosches (M. iliofibularis,

!. eartorius)  erfolgte in der gleichen Apparatur wie die der Ka— ‘

\ hinchenaugenmuskeln (vgl .  2. 2. 1. ); auch die Reizung und Spannungs-

me88ung wurde in gleicher Weise durchgeführte

. i > " ‘ l ‘
0 .
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:i£äs52956“: Die normale Ringerlösung hatte folgende Zusammensetzung
' C R e z e p t  nach LÄNNERGREIL 1 9 6 7 ) ' N 8 C 1  115 mM, KCl 2,  5 mM, C8012 1, 8 mM,

}; 332HPC4 2, 2 mM, NaH2PO4 0,9 mM“, Glukose 5, 5 mM. Der pU — W e r t  der
% Lösung be t rug  7 ,  0. Zur—4Auslösung von Kaliumkontrakturen wurden

äingerlöaungen verwandt ,  die bei einem erhöhten Gehalt an KCl
äguimolan wen ige r  NaCl enthielten. Bei einem Teil der Versuche er—
hiedrigten wir außerdem die Konzentration der Calciumionen in der
Ringerlösung ( 0 3 0 1 2  0,6 mM). Bei Experimenten in denen die Muskeln
äirekt gereizt wurden, enthielt die Ringerlösung.zusätzlich
‚5 x 10 5 g/ml d—Tubocurarin (Curar in  Asta) Alle Versuche wurden
bei Raumtemperatur (21,  5 + 1,5 °C) durchgeführt.

gdlr8kte Reizung: Der N. trochlearis wurde über zwei Platin—
fihk9n—Elektroden gelegt, iie einen Abstand  von O, 5 - 1,0 mm natten.
Die Reizintensität war supramaximal; die Reizdauer  be t rug  0, 05 ms.

Als Reizgerä t  wurde der Universalstimulator (Typ 15 G 04, Disa
Electronic Copenhagen) verwendet.

direkte Reizung :  Rechts  und links des Muskels wurden in einem Ab-
;?stand von 2 mm massive Platinblechelektroden angebracht,  die 5 mm

‘fiang und 2 mm breit waren. Im übrigen eri‘olgte die direkte Rei-

zung in der gleichen Weise wie die der Augenmuskeln des Kaninchens
(vgl. 2. 2. 1 )

Registr ierung der Muskelspannugg: Die mechanische Antwort der Au-

genmuskeln wurde mithilfe eines von uns entwickelten mechanoelek-
Vftrischen Wendlers isometrisch r e g i s t r i e r t .  Der Muskel wurde mit

13éihem Haken ,  der an einem Stahlfederblatt (Dicke 0,6 mm) b e f e s t i g t

 ;_fiar‚ verbunden.  Die Auslenkung der Stahlfeder wurde mit einem in—

 'duktivenvberührungslosen Wegaufnehmer (IWB?202, VEBLFunkwerk Dres—
V fl e n )  geméssen. Der Wandler zeigte eine Dehnbarkeit von 40ßmwg;

seine ungedämpfte Resonanzfrequenz betrug 500 Hz, sein linearer

' Arbeitsbereich (i 5%) lag zwischen 5 - 1000 mg. Der Wandler ar-

. b e i t e t e  im äußeren Zweig einer Meßbrücke (UM 111, VEB Meßelektronik ‚
D r e s d e n ) . mM e  Registrierung des Ausgangssignals  der Meßbrücke er— ;

folgte mit den gleichen Gerä ten ,  die bei der Unter3uchung der .
A u g e n m u s k e l n  des Kaninchens verwende t  wurden ( v g l .  2. 2. 1.  ).

Auch dieser Wandler war mit einer Mikrometerschraube beweglich-

und ges ta t t e te  es, ien Muskel in definierten Schritten zu dehnen

gndfdie;jeweilige Ruhespannung zu bestimmerx° ' .



*purchführung und A u s w e r t u n g  der Versuche: Diese erfolgte im fie—
_sentlichen analog zu der im Abschnitt 2.2.1.‘beSCuriebenen Art
und W e i s e ,  allerdings wurde  auf die Bestimmung eines Teils der
„ brt erwähnten Parameter  verzichtet. Nicht untersücht wurden:
fdie L a t e n z z e i t ,  das Ve halten bei Doppelimpulsen, der Verlauf der
'Rückflanke das "active s t a t é "  Und das Muskelgewicht. Die Muskel-
ängq und der Durchmesser der Muskeln (gemessen wurd& in zwei
Ebenen und daraus die Querschnittsfläche geschätzt )  wurden mit
yeinem Okularmikrometer des  Stereomikroskcpes gemessen .

.2;3; Phanmakologisähe Métnodik

1 2 . 3 . 1 .  Pharmakologische Untersuchungen an innervierten und de-
” nervierten Mm. obliqui inferiores des Keninchens

' i e r  Einfluß verschiedener Pharmaka wurde an den Mm. obliqui in-

Ü?'feriores b e i d e r  Augen von 35 ausgewachsenen Kaninchen (hasenxanbe-
*-ne Kreuzungen,  16 g, 19 -d' Körpergewicht zwischen 2,2 und 4, 4 kg)
' durchgeführt. Bei 29 Tieren war der rechte m. ooliquus inferiqr
f z u  einem früheren Zeitpunkt denerviert werden (vg l .  2.4.)._Von .

”Fidem größten Teil der Muskeln waren vor der pharmakologischen Te—
" 3 f s t ü n g  die méchanischen Eigenschaften bestimmt werden;  die Präpara-
' 1 v t i o n  der Muskeln, die Versuchsapperatur, die Zusammensetzung der
‚' normalen Tyrodelösung,  die bei der Prüfung der pharmakolpgischen

*ÄEigenschaften des Muskels gewöhnlich ohne den Zusa tz  von d—Tubo—
' . curarin verwendet wurde ,  die Technik der direkten Reizung und die
v Registrierung der Müskelspannung wurden bereits im Abschnitt 2 2 1.

' ‘ b e s c h r i e b e n .  Untersucht wurde der Einfluß folgender Pharmaka, die
der Tyrodelösung z u g e s e t z t  wurden: _ «
A2e£ylcholinchlorid (1C 8 - 10 3 g/hl oder 5, 5 x 10 5 - 5 5 mM/l);
Sukzinylcholinchlorid (10 7 — 1 0 3 g / b 1  ode r  2, 8 x 10 4 - 2, 8 mM/l);

Cholinchlorid (10 5 — ‘o 2 g/hl odbr o, 072 - 72 mM/1);
“ — Physostigminsalizylat (1016 — 10 4 g / h l ‘ o d e r  2%5 x 10 3 — 0,25 mM/l);

= tubocurarin (10 6 — 4 g / m l  o d e r  1, 5 x 10 \ »  0,15 mM/l, Cara—

‚ r in—Asta);
.Koffein (1o'4 - 10“ g/m1 oder 0, 51 — 51, o mM/l);
'AdTenalinbitaftrat (10''6 - 104g/m1_ oder 5,5 x 10 3 - O, 55 mM/l);
floradrénalinbitartraf (—1C>"6 — IO 4 z/mlf°de?'?v9—X 10 3'° °|59 mM/1>°
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2.3. 2. Pharmakologische Untersuchungen an Augen- und Skelettmuskeln

' des Frosches  = . , ‘

j'Die Prüfung der pharmakologischen Eigenschaften der Augenmuskeln
I ’ d e S  Froscheä  im Vergleich zu denen der Skelettmuskeln dieses Tieres '

>  ' u u r d e n  an den gleichen Mhskelpräparaten vorgenommen, an denen
fmauch die mechanischen Eigenschaf ten bestimmt worden waren.  Die
? Präparation der Muskeln, die Versuchsapparatur,  die Zusammensetzung

'.Ider normalen Hingerlösung, die Technik der di rek ten  und indirekten. _
- Reizung sowie die Messung der Mhskelspannung sind in.Abschnitt 2.2.2.
‚ b e s c h r i e b e n o

";gerlösuhg sind die gleichen wie in Abachnitt 2.3.1.

Die unte r such ten  Pharmaka und_ deren Konzentrationen in der Rin-

‘.

. 1 2 ..4. Operationstechnik zur Denervierung des M. obliQuus inferior “'
des Kaninchens

Eine einseitige Denervierung des M. obliquus inferior (des rech-
' i t e n  Augeé) wurde an 39'Kaninéhen mit einem Gewicht von.1 # 3}5 kg'
' durchgeführt. Die Tiere  erhielten eine halbe Stunde vor der Ope—
. ration 0,1 mg/kg Atr0pin s.c. und 3 mg/kg Propaphenin i.m.. Zur '

'— Närkpse.verwendeten wir Thiogenal 75 - 100 mg/kg i.p. Gewöhnlich
' reicht diese Dosis aber  nicht a u s ,  den Kornealreflex volls£ändig
r ä u m  Erlöschen zu bringen. Zur Vertiefung der Narkose wurde dann
JIÄther benut2t, der über eine kleinévAtemmaske'aus Plexiglas (Abbe 9) "
appliziert wurde.  Die MBske hatte ein Ein- und ein Ausatemven;il ,

"ip den Zugang des Einatemventils wurde ein mit Äther—getränkter
Tupfer g e s t e c k t .  Durch Aufsetzéfln oder  Abnehmen der Maske war die

» Närkose gut steuerbar. Sodann wurde das Fell um das Auge herum
gestutzt  und mit Sepsotinktur durchtränkt (Abb. 98)° Anschließefid

—_wurde der bindehautsack mit einer 2%igen Xylocitinlösung infil-*f “
triert (bei genügend t i e f e r  Narkose wurde aber auch auf diese Mä8£ '
nahme v e r z i c h t e t ,  da die Gewebsquellung zu unübersichtlichen Ver—

'_hältnissen f ü h r t ) .  Die Augenlidar wurden dann mit zwei stumpfen
'Kbcherklemmen ergriffen und gesp re i z t ,  der Übergang zwischen Kor-
_nea und Könjunktiva mit einér arretierbaren chirurgischen Pinzet te
erfaßt (Abb." 9b) und mit einem etwa 10’— 15mm langen Schnitt er—
öffnet (Abb. 9a). Mit etumpfen Klemmen.wurden die Wundränder er—

. gr i f fen :und  die Wunde 393pre12t ‚  die bulbusnahe Klemme wurde so
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I;ge20geh, daß der Bulbus nach außen und oben r o t i e r t e ;  Vorhandenes
Fet tgewebe wurde stumpf zurückgedräng t .  B980näe?e Aufmerksamkeit

. erforderte die HARDER'3che Drüse ,  sie ist besonders stark durch-
._°biutet und eine Verletzung führt sch laga r t ig  zu starken Blutungen,

die-d&g‚0per3t10nsfeld i n  einen unübersichtlichen Blutsee verwan-
deln. Die Drüse wurde vorsichtig und stumpf mit kleinen Tupfern
nach hinten und Zum inneren Augenwinkel g e s c h o b e n .  Nachdem dies
3élungen war ,  sah man den den M, obliquus inferior versorg9nden

" N b r v e n a s  ”des N. oculomotorius aus dem M. réc tus  inferior kommend
.;fin den Muskel eintreten.(Abb. 9 d, zwischen den beiden kleinen Pin-
'  zet;én); Dieser NerVenast ist etWa 5 — 5 mq l ang ,  mit ihm.verläüff'4

" e i n  Blutgefäß. Nerv und Blutgefäß wurden stumpf voneinander ge—‘
1 t r e n n t  und das Nervenstück zwischen den beiden Augenmuskeln he—

rausgeschhitten. Um für länger dauernde  Denervierungen eine spon-
 *tane Reinnervation möglich$t zu verhindern;  versuchten wir zu—

<y Sätzlich den Nervenast  am Austritt aus dem M. rec tus  inferior-
'f'mit einem feinen Perldnfaden abzubinden und in diesen Muskel ein;

zunähéh. Nach der Denervierung wurde die Wunde mit 4 bis 5 Perlen? _
AI; fiähten verschlossen (Abb. 9 ' e ,  f). Die Tiere erhielten unmittel—

bar nach‘der  Operation und in den folgenden 8 — 10 Tagen Oxy—"'
_ tetracyclifiéugensalbe in den Bindehautsack. Unter  diesen Bedin—‚‘ _

‚ ' g u n 3 e n  wurde stets eine primäre Wundheilung erre icht ,  obwohl dle‘
‚A.operétion.nicht streng 83eptisch durchgeführt wurde;  Die gesamte  ;
 ‚Operatiön dauerte etwa TO — 15 min. ' ’ '

-Nach der Operation wurden die Tiére intensiv gepflegt - tägliche

(Tierstallvisite, häufiges Ansmisten‚ Fut ter  und Wasser && libidum — \ f _ f
i ' w o h e i  die Tiere regelmäßig an Gewicht zunehmen, so daß die Tiere
. b e i  der Untersuchung oft erheblich schwerer waren als bei der

‘‚Operation. Die denervierten Muskeln wurden zu verschiedenen Zeit— 3 f
' p u n k t e n  nach der Opera t ion  untersucht .  Mbrphologische Untersü- ‚ _

chungen . (vg l .  2 . 1 . )  wurden 7, 21, 28‚_ 34, 46, 55 und 83 Tage nachv

. _ d e r  Denervat ion durchgeführt; physiologische und pharmakologische
4 5 ' U n t e r e u c h u n g e n  (vgl„ 2.2.1„ und 2. 3 1. ) erfolgten nach 2, 3, 5, 6,

"8; 10, t3, 14, t5, 16 (2 Tiere), 17,.19, 21, 22, 23, 24, 27, 28„ _
'i 29; 30, 31,34, 36, 37, 41, 4.2,“45, 52„69‚ ?} und 76 ‘l‘z_ag|en.f '
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' " ; 3 g j u b r p h o l o g i e  der äußeren Augenmuekeln der Säuge t ie re

‘ 75‚f; Mäkroskopische Anatomie

QJBei allen Säugetieren ist die Anordnung der Muskeln, die den Aug—
“apfel bewegen, prinzipiell gleich (Abb. 10, Verhältnisse beim Men—
sehen). Alle Tiere verfügen über  sechs okulorotatorische Muskeln;

. man untérscheidet vier gerade (Mm. recti super io r ,  in fe r ior ,  me-
i ; d i e l i s  et lateralis) und zwei schräge Müskeln (Mm. obliqui supe-
' “ r i a r ' e t  inferior). Alle vier mm. recti und der M° obliquus supe-

‘Ä-riqr entspringen von einem gemeinsamen Sehnenring (Annulus tendi—
lj n9üs communis,  ZINN) am hinteren Pol der Orbi ta ,  der M. obliquus

' 'inferior hat dagegen seinen Ursprung am Unterrand des Tränenbeins.

( ' D i e  Mm. recti inserieren am Bulbus vor d e s s e n  Äqua to r ,  die.Mm. ob-
V ' i q u i  dagegen dahinter ,  wobei die Sehnenfibrillen in die Sklera

einstrahlen. Die Anordnung der Muskeln in der Orbita z e i g t  Abb° 10;
j ”  Der M; r ec tu s  lateralis und der M. r e c t u s  medialis inserieren ge-

nau in_ dér Horizonta lebene ,  der M. rectus superior und der M. rec-

»tue inferior dagegen nicht in der Sagitalebene sondern  230 medial

i;\davon. Einen besonderen  Verlauf zeigt der M. obliquus superior;

" n e c h  se inem.Ursp rung  vom Annulus tendineus communis ,  zieht der Mus-

_ ' k e l . z u n ä c h s t  an der medialen Orbitawand nach vorn ,  seine lange Seh—

„fvne läuft aber durch eine knorpelig-bindegewebige Schlinge (Trochp

_‚lea) z u r ü c k _ z u m  Bulbus. Aus der Anordnung der Muskeln am Augapfel

. läßt sich ihre Funktion ableiten (T800 4).
f  Zu den äußeren Augenmuskeln werden gewöhnlich auch der M° levat0r

A p a l p e b r a e ' u n d ' d i e  mm. retractores  oculi gerechnet. Der M. levator

( palpebrae entspringt ebenfalls am Annulüs tendineus communis und
3 2 : 1 n s e r i e r t  am Tarsus des Oberlids. Seine Funktion ist das Heben des
 yOberlids. Die Mm. re t rac tores  oculi haben als Ursprung auch den

V »“Annulus tendineus comiunis. Bei den Säuget ierén,  die_diese Muskeln

Äbyesitzen.(z.ß° K a t z e ) ,  liegen sie gewöhnlich als vier dünne Muskel—

Btreifen direkt unter den vier Mm. recti (BRADLEY, 1933). Sie inse-
""\;rieren am Augapfel an seinem hinteren Ppl. Es ist umstr i t ten ,  ob

:]diesen Muskeln beim Säuger  eine okulorotat0rische Funktion zukommt,
Ü i „ ‚ o d e r  ob sie indem sie das Auge zurückziehen,  nur eine Schutzfunk-

' ; tion beSitzen (vg l .  ö . 2 . 1 . ) .  Aufgrund einer Reihe von strukturellen

“fi?i“9d funktionellen Besonderheiten (vslo 3 ' 3 ' !  5 ° 4 " . 5 ' 1 7 ’  8 ° 1 ' 2 ' ) ’
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jdie an den Muskelfasern d e s  M„ levetor palpebrae und d e r  um. retrac-
u n t t o r e s  oculi beobachtet werden können,  e r sche in t  e s  sinnvoll diese
 ‘ \Augenmuske1n deutlich von den sechs okulorotatorischen Muskeln ab—
üäfßugrenzen. '

5 ° 2 .  Histologié: Anzahl und Anordnung der  Mu9kelfasern, Kapillari—

1 ; Ä ' D i e  Länge d e r  okulorotatorischen Muskeln i s t  abhängig von  der  Grö—
 Ä ' B e  der  untersuchten S p e z i e s ;  d i e  Länge von uns bevorzugt  unter—

< ; J  suchten Mhskeln d e r  K a t z e  und  d e s  Kaninchens schwankte i n  situ
“zwischen 1 6  und 28 mm, wobei d e r  M. rec tus  lateralis gewöhnlich der *"

1 ü ; l ä n g s t e  und d e r  M.  r e c t u s  inferior d e r  kürzes te  w a r .  Der Querschni t t  _
‘ _ d e r  Mhskeln i s t  flach oval b i s  rund.

‚ Ü H i s t o l o g i s c h  enthalten d i e  Augenmuskeln Muskelfasern mi t  extrem
' } dünnem Durchmesser (MAYEDA,1890) und sehr v i e l  leckeres elasti-

aqhes Bindegewebe (SCHIEFFERDECKER, 1904; VOSS, 1957).  Fasern  mi t
[ l l é i n e m  s o  ger ingen Kaliber werden nur  noch i n  den  Müskeln de r  Pau—

‚ _  kenhöhle (ASMUSSEH und WOHLRAB, 1971) und im M. vocalis (ASMUSSEN
f 7 ' u n d  WOHLRAB, 1972) gefunden,  n i c h t  dagegen i n  d e r  Skelettmuskulaturl

Z V ( W O O L L A R D ,  1951). Eine wichtige Entdeckung machte KATO (1938). Er
1 beschrieb be i  einer Reihe von Säugetieren (Kaninchen,  K a t z e ,  Hund;
' Affé und Mensch) eine Zweischichtigkeit i n  der Anordnung der  Mus—

keifaserh„ D ie  eine Schicht i s t  de r  Orbita zu ge legen  und besteht
_ aus dühnen.Müskel fasern‚  d i e  andere Schicht i s t  dem Augapfel zu ge-
‘Ä lägen und aus  dickeren Muskelfasern aufgebaut .  Le ider  wurde dieser

Befund von späteren Autoren kaum beach te t  und e rs t  in  jüngster Zeit
l g j _ w i e d e r  mehr berücksichtigt  (vgl. 3-  4.2.).„

In den:okulorotatorischen Müskeln aller von uns untersuchten Säu—

“ ‚ g é t i e r e  konntefi_wir d i e  von KATO beschriebene Zweischichtigkeit bé—'
. '  Oßachten. Schon die  Betrachtung eines einfachen nativen Muskel— _

' querschnit ts  ze ig t  d i e  zwei Regionen allerdings ohne scharfe Gran—"
u ”  z e .  Die  zur  Orbita gelegene  Schicht i s t  intensiver ro t  gefärbt

' , ( O r b i t a l r e g i o h ) ,  d i e  zum Augapfel gelegene Schicht i s t  dagegen blas—

' s e r  (Globalregion). Schon be i  schwacher_mikroskopischer Vergröße-

rung sieht man (Abu, n ,  12), daß die Orbitalregion aus sehr dün—
nen Mhskelfasern b é s t e h t ,  d i e  i n  reichlich lockerés Bindegewebe ein—fl
gebe t t e t  sind und gewöhnlich einen kreisrunden Querschnitt aufweisen.
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w Ereitere bindegewebige  Stränge unterteilen diesen Teil des Muskels
'in Viele kleine Bünde l ,  die gewöhnlich 10 — 50 Muskelfasern ent-
_ “ h a l t e n .  Etwa 20% der Muskelfasern dieser Region b e s i t z t  neben  rand-

atändigen auch zentral in der F a s e r  ge legene  Zellkerne: In der
'Globalregion sind die Fasern in ihrem Kaliber nicht so einheitlich

VÄ-wie in der Orbitalregion,  und sie sind im Mittel dicker. Die Glo— ".'
‚ ; b q l r e g i o n  enthält weniger Bindegewebe,  Die Querschnittsform der
;“_éihzelnenuMuskelfasern ist meist_oval oder  polygonal, wenn auch

_ flieht so ausgeprägt wie gewöhnlich bei den Muskelfasern der Ske-
'Üléttmuskeln; Zentral gelegene Zellkerne wéfden nur sehr selten be—

obachtet .  ' ‘ >-
‚ » ; I m  Mü9kelquerschnitt biidet die orbitale Muskelregion annähernd ei-

Eine nach deni Augapfel zu offene Sichel (Abb. 11, 12), die die runde
fl_oder ovale Globalregion umschließt. Zum Ansatz des Muskels zu wird
Ü_diese Sichel zunehmend geschlossener. Am deutlichsten ist dieser
r Befund am M. obliquus super ior  ( schemat i sche  Darstellung in Abb° 13)°

‚ « I n  Stufenschnittqn durch die-sen Muskel sieht man, daß im distalen ‘
_ f - D r i t t e l  nahe der Muskelsehne die dickfasrige Globalregion.vofi der

. „günnfaarigen Orbitalregion vollständig umschlossen wird ,  wobei äiee
' ; v ; ä e ‚ a n ; d e r  dém Bulbus zugewandten Seite etwas  schwächer  ist. Im mitt— '

'g>leren Drittel erscheint der dünnfasrige Teil sichelförmig_und im:

‘„prpximalen Drittel helbmondförmig.

V "  D i e  Gesamtzahl der Muskelzellen in den Auö enmuskeln.ist je nach
v"Muskel unterschiedlich° In Tabelle 5 sind die Werte, die KATO (1938)
‚für Kat2e und Kaninchen ermittelt hat, zusammengestellt und mit

5 € : é i g e n e n  tätzungen verglichen. Die Orbitalregion der Muskeln ent—

 .  hält dabei zwischen 30 und 50% der Gesemtfaserzahl eines Muskels,

" obwohl sie nur 1 0  — 25% von dessen Gesamtquerschnittsfläche ein—

' ‘nimmt. ‚‘

: ;  Es wird im allgemeinen angenommen, daß die Muskelfasern der äußeren

"‚Augenmuskeln parallel nebeneinander von Sehne Zu Senne durch den '

'muske1 ziehen (z.B. LOCKHART und BRANDT‚ 1938; MOSES, 1970), und daß

“3816 ihr Kaliber dabei nicht verändern.  Diesé Aussagen sind sicher

nicht zutreffend. Ein Teil. der Muskélfaeern ändert sein Kaliber im

' — 4  Verlauf durch den Muskel n i c h t ,  andere Fase rn  dagegen sind am dick-

‚ s t e n  im mittleren Drittel des Muskels ( b e s o n d e r s  im Bereich der mo» _
" t o r i s c h e n  Endigungen) und werden zu den Sehnen zu dünner (VOSS‚ 1957;

'ZEHKER und ANZENBACHER,'I964). Nicht‚alle Fasern der Augenmuskeln
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gehen in gleicher Höhe in ihre Sehnen_üoer. Wir ö e o b a c h t e t e n  an

_ “ d e n  von uns untersuchten Muskeln ,  daß Muskefhuerschnitte in unmit—
. t e l b a r e r  Nähe der Sehnen nur etwa halb so viel Muskelfasern auf—
weisen wie in der Mitte des Muskels ,  daß die Orbitelregion zu einem
dünnen Saum w i r d ,  und daß die Fasern der Globalregion dünner er—

Ü s c h e i n e n  als die in der Müskelmitte. Genauere quantitative Unter—
_ s u c h u n g e n  wurden von ALVARADO und HORN (1975) gemacht .  Sie unter—'

" s u c h t e n  den Mo obliquus inferior von drei K a t z e n  in vier Stufen.
f—ursp rungsnah  (Stufe 1)‚)-äuskelmitte (Stufe 2 und 3) und a n s a t z n a h ‘
, (Stufe 4); Das Ergebnis  z e i g t  Abb. 14. Es ist deutlich zu s e h e n ,
_daß nahe den beiden Sehnen die Gesamtfaserzahl stark abnimmt.  Be—
} sonders  betroffen sind dabei die dünnen Fasern der Orbit_alregion°
Ü Diese Fasern  sind demnach kürzer  als die Geäamtlänée des Muskels‚
und sie haben lange Sehnen. Aber  auch die Fasern der Globalregion
sinö größtenteils k ü r z e r  als der gesamte  Muskel. In der Augenmuse

_ kuletur verschiedener Tiere wurden mÜo-myonale Verbindungen ge—
‚ f u n d e n  (ZENKER und GRUBER, 19678; TERÄVÄINEN, 1969; FLOYD5 1970)-
Diese liegen vornehmlich wenn nicht gar ausschließlich in der Glo—

‘ ba1reßion. Diese Region  scheint aus_einem ne tze r t igen  Arrangement

)

von kurzen Muskelfasern zu b e s t e h e n ,  die untereinander End—zu-End
—und auch End—zu—Seit-Verbindungen aufweisen. Die erste genaueré

" ( U n t e r s u c h u n g  dieser Verhältnisse wurde von MAYR et al. (1975) für
“die Katze angefer t igt .  Da die Autoren außerdem Unterschiede ih der
Müskelinnervation beschre iben ,  wird auf ihre Ergebnisse  im Abschnitt
3- 3. besonders  eingegangen.

‘Wegen.dieser‘komplizierten innereh Struktur der Augenmuskeln'ist_
—die Bestimmung dér Gesamtzahl der Muskelfasern in einem solchen _
Muskel préktisch kaum möglich. Genaue Zahlenangaben.wie die von „

‚ KATO (1938) sind deshalb von zweifelhaften Wert;  selbst in der Mit- ‚ ’ .

_te des Muskels schwankt die Muskelfaserzahl von Schnitt zu Schnitt
(Abt)° 14); Wir haben uns aus diesem Grund darauf beschränkt, die
Anzahl der Müskelfasern im mittlergn Drittel der Muskelnfffifi Präf
bera ten .von mehreren Tieren) zu schätzen (vg l .  2.14}; um Informa.
t ionen über  die Schwankungsbreite der Zahl der Muskelfaeern in ei—
nem solchen Querschnit t  zu erhalten. Dabei zeigte s i c h ,  daß die

Gesamtfeserzahl eines bestimmten Muskels und damit auch die Faser—'
anzéhl der beiden Muskelregionen nicht  nur von Tierart  zu Tiepart
sehr verschieden.sind (Tab. 5), sondern auch bei den verschiedenen
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Tieren einer Art erheblich schwankt ( V g l .  Tab. 5 und 14, Abb.  14)„
Darüber hinaus können nicht unbeträchtliche Dif férenzen zv:ischen

den Mus$eln des rechten und des linken Auges beobachte t  werden, die
allerdings höchstens 15 - 20% betragen dürften (vgl. dazu 7 . 1 . 2 ,
und Tab. 14) .

Zwischen den beiden Augenmuskelregionen bestehen bemerkenswerte

Unterschiede in der Kapillarisierung. Dies ist an Präpa ra t en ,  in
denen die ATPase ,  pH 9 , 4 ,  nach Formolfixierung der Schnitte dar—
gestellt w u r d e ,  gut zu sehen (Abb. 1 5 ) .  In der Orbitalregion werden

‚durchschnittlich 190C Kapillaren/hm2 Muskelquerschnitt ge; ä h l t ,  in
der Globalregioh Sind es dagegen nur etwa 700 Kapillaren/hm2. Da—
raus f o l g t ,  daß die Gewebszyiinder, die J e w e i l s  von einer Kapilla—
re versorgt werden  m ü s s e n ,  in der Orbitalregion einen viel gerin-
geren Durchmesser haben als in der Globalreö ion. Falls den dünnen
Muskelfasern der Orbitalregion die gleiche Kapillarzahl an1195en

w ü r d e ,  wie den dickeren Fase rn  der Globalregion, ergäbe sich allein
daraus eine größe re  Kapillardichte der ersteren Region. Das Aus—

. zählen der Kapillaren und der Muskelfasern in einer Flächeneinheit
läßt erkennen, daß darüber  hinaus in der Orbitalregion a u c h  eine
echte Vermehrung der Kapillarzahl pro Muskelfaser vorliegt. In der

Globalregion kommen auf 10 Muskelfasern durchschnittlich 8 Kapil—
l a ren ,  in der Orbitalregion dagegen  13. Die größe ren  Gefäß— und

Nervenstämme verlaufen nicht selten zwischen beiden R e g i o n e n .

‚ D i e  oben erwähnte intensivere Rotfärbung der Orbiteire310n dürf te
zu einem Teil auf der besseren Kapillarisierung berunen,  anderer-

seits ist wohl auch der Myoglobingehalt der Fasern dieser Region
‚ g r ö ß e r ,  denn auch  nach Duxchspülen.der Augenmuskeln mit Tyrode-

lösung bleibt, wenn a u c h  aeniger deutlich, die stärkere Rotfärbung

dieser Region bestehen.

” D e r  Mo levator palpebrae wurde vog uns nicht näher untersucht, An-

gaben in der Literatur zufolge fehlt diesem Muskel die Zweiteilung

in eine orbitale und globale Region vollständig (KATO, 193b; HAMBA
et a l . ,  1 9 6 9 ;  MAYR, 1971; HARKER, 1972) .  Der Muskel ist bindege—

websärmer  und_viel dünner  (faserärmer) als die Augenmuskeln (KATO,

1938 ;  Tab. 5). Das Muskelfaserkaliber ist nach NAMBA et al. ( 1 9 6 9 ;

R a t t e )  ähnlibh dem der Muskelfasern in der Orbitalregion der okulo-

ro ta to r i schefi  Muskeln o d e r  e t w a s . g r ö ß e r  (HARKJR, 1972; Schaf). An-

g a b e n . ü b e r  die innere Struktur des Muskels (Faseranordnung ugd Mus-—
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. ;  keisehnenübergänge) und seine Kapillarisierung fehlen.

Den Mm.  retractores oculi fehlt ebenfalls are „weiscnichtigkeit

‘(ASMUSSEN et a l . ,  1971; MAYR, 1971) .  Wir fanden bei unseren Un—
tersuchungen,  daß die vier Mm. r e t r ac to re s  der Katze untereinander

' sehr ähnlich s i n d ,  und daß es sich um relativ bindegewebsarme.Mus-  '
kein handé l t ,  die bedeutend weniger Muskelfasern enthalten als die„

.._okulorotator190hen Muskeln (Tab. 5). Das Kaliber der Muskelfasern
_ißt ähnlich wie das der Orbitalregion der okulorotatofischeh Mus-

" { k e i n  des gleichen Tieres (vgl. 5.4.2„)o Die Fasern dieser Muskeln
'_aind nach unseren Ergebn issen  weitgehend parallel angeo rdne t  und

annähernd gleich l ang .  Ob zwischensehnenartise Verbindungen inner—
ihalb des Müskéls gefunden werden  ist nicht bekannt. Die Ursprungs-
' und Ansatzsehnen des Muskels sind kürzer als die der okulorotatori—

“ s e h e n  Muskeln. Die Kapillardichte der mm. r e t r ac to re s  bulbi der
" ‘ K a t z  ‚ i s t  nicht signifikant verschieden von der der Orbitalregion

der okulorotetorischen Muskeln. Es werden  etwa 750 Kapillarén/hm2
Müskelquer3chnitt gefunden,  auf 10 Muskelfasern kommen durch—

?V Üschnitt1ich 9 Kapillaren.

5;3„ Ihnervation: Klassifizierung von zwei Formen motorischer .
. ) ,  Nervénendigungen (Literaturübersicht)

‘ Die Innervation der Augenmuskeln der Säuget iere  erfolgt bei allen
Wifbeltieren durch die Neurone der motorischen Hirnnerven III, IV

und_VI. Die aus dem Hirnstamm aus t re tenden  Nerven laufen am Boden
“des Hirns zur Orbitg und erreichen in dieser die von ihnen ver—

. . ; s o r g t e n  Muskelfl.—Der N. trochleäris (IV) versorg t  den M‚ obliquus {
' é u p e r i o r ;  der N. abducens (VI) den M. rectus lateralié und der N°,

„ f'oculomotoriüs (III) alle übrigen Muskeln. Der Nerveneintrittspunkt
“l„liégt für. den M„ obliquus inferior in seinem mittleren Drittel

"€Ahb. 14), für alle anderen Augenmuskeln in ihrem proximalen Drit—
‚'1 tel_° Innerhalb des Müskels spalten s i c h  die Nerven in 3 — 4 größe-

‚ l ä ‘ r e  Ästß, die -sich dann sehr stark verzweigeh.und die einzelnen Mus-
J*kelfasern erreichen. Wegen der ausge3prochen dichten I n n e r v a t i o n \
- sind in histologischen Schnitten größere und kleinere Nervenstämme _

! . g e h ä u f t  zu 'beobäch ten ;  Oft verlau£9n sie zusammen mit Gefäßen.



 ‘ 44 ‚‘
_ Die motorischen Nervenendigungen an den Muskelfa$ern der 6 äußeren

Augenmuskeln_der Sänger ,  wie sie beispielsweise.durch Versilberung
, sichtbar gemacht werden können, zeigen zwei typische  Endigungs—
'formen‚ Beide Arten—von Nervenéndigungen lassen sich auch histo—
chemiéph (Abb. 16) mit dem Cholinesterasenachweis (KOELLE und

‘FRIEDENWALD‚ 1949) oder_elektrdnenmikroskopisch darstellen. Uber
' w e l c h e « 3 ä u g e t i e r é  Untersuchungen vor i iegeh ,  zeigt Tabelle 6.

' Ein Teil der Muskelfasern besitzt nur eine einzelne große End-
' pla t t e  ( f o k a l e » l n n e r v a t i o n ) ,  die von zirkulärer oder  elliptoider
_Gestalt ist ( terminaison en plaque - Abb. 163, 18a). Diese Ner— _
venendigung ist besonders  in der Mitte oder  am Übergang vom media—

,. len und proximalen Drittel einer Muskelfaser zu finden. Es ist

' dies die typische Ges ta l t  der motorischen Nervenendigungen auch

_ anderer  q u é r g é s t r e i f t e r  Säugetiermuskelfasern.

Der andere Typ der motorischen Ehdigung ist generell kleiner und

variabler in Form und Größe  (Endtraube - terminaison en g r a p p e ) o

_ Immer finden sich eine Vielzahl s o l c h e r  Endigungen über  die ge-

samte Oberfläche einér Muskelfaser verteilt (Abb. 16h, 18bL—«mulq
Vfiple Innervation). Kür sehr  kurze Teile solcher Muskelfasern sind

- ‘ f r e i  von Nervenendiguncen. TER.ÄVÄINEN (1968) unterscheidet 2 Sub-

typen von multipel innervierten F a s e r n :  die eine F a a e r s o r t e  be—

 sitzt'2_bis 5 größere Endigungen, die andere dagegen 10 bis 20
éehr kleine Endigungen. Außerdéé bestehen'kleinere Unterschiede

' im submikroskopischen Bild. Niemals kommen Endplatten und Endtrau—

ben auf einer Müskelfaser gemeinsam v o r .

-Die Muskelfa$ern mit multipler Innervation haben beim Menschen
. - e i n e n  Durchmesser von 10 bis 2 0 / n n ,  die der Fasern mit fokaler In—

nervation dagegen von 30 bis _50‚.1m (NAMBA et 810, 1968) ;  ähnliche

' _' "Werte geben PILAR und mass (1966) für die Katze an. Während alles-
'QVIST‚ ( I959 ,  1960) g laub te ,  daß die Endplatten nur ACh—esterase,

die Endtrauben dagegen nur Butyrylcholinesterase entha l ten ,  haben

andere Autoren (HESS, 1962;  SILVER, 1965; HESS und PILAR, 1963;

‘-ZENKER und ANZENBACHER, 1964; TERÄVÄINEN, 1968) beide Enzyme in

beiden Bndigungsarten nachgewiesen. Nach radiocnemischen Unter—

suchungen an der Augenmuskulatur von Meerschweinchen und Ratten

(BUCKLEY und HEATON, 1968) ist die Cholinesteraseaktivität an den

'fokalen Nervenendigungen größer als an den multiplen.Nervenendi-
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CHE NG und BREI NIN ( 1 9 6 5 )  sowie PILA.R und HESS ( 1 9 6 6 )  haben bei
elektronenmikrosk0pischen Untersuchungen  die BE;:aahtung gemach t ,
daß das Sarkolemma unter den Endplatten gefaltet i s t ,  nicht dagegen
unter den Endt rauben ;  auch ist die Akkunuletion von sark0plasmati—
schem Retikulum unter dem ersteren Endigungstyp g r ö ß e r .  Die Aus—
bildung des subsynaptischen Faltenapparates hal en dagegen MAYR et
‘alo ( 1 9 6 6 ) ,  ZJNKER und GRUBER (1967a,  b) sowie v. DÜRING (1967)
für kein unterscheidendes Kriterium; da sie auch Endplatten ge—

‘funden h a b e n ,  deren subsynaptische Membran faltenlos . w a r .  An der
'synaptischen Membran der Endtrauben hat TERÄV? NEN (1969b) manchüal

pseudbpodienar t ige  Evaginationen beobachtet. ‘

ZENKER und seine Mitarbeiter haben auf dié ungeheure Vielfalt in .
der Ausb i ldung  der beiden Endigungsar ten  aufmerksam gemacht .  Sie
weisen ferner darauf hin ,  daß die Größe  des synaptischen Areale
mit dem Muskelfaservolumen und der funktion der Fasern korreliert
sei. Das synaptische Areal der schnell und fein arbeitenden Augen-
muskelfasern ist relativ g r ö ß e r  als das von Skelettmuskelfasern
(ANZ„NBAC'“R und z::rrma,1963). ' '
Interessante Beobach tungen  machten  CHENG und BREININ (1965)  im
elektronen0ptischen Bild von Emdtrauben.  Sie fandén nebeh d e n . s y -
naptischen.A0h enthaltenden Vesikeln grefiuläre Vesikel, die Kate—

„eholamine enthalten sollen, sowie Kontakt— bzw. Fusionsstellen.zwi—
Sehen Sarkoplasfia- und Axoplasmamembran, soo. Nexus. Solche Struk—

turen sind bisher an extrafusalen Muskelfasern noch nicht beschrie-
b e n : w o r d e n ‚  wohl aber an der glatten Muskulatur und an Synapsen
des Zentralnervensystems. Ede Autoren schließen daraus auf eine
autonome Innervatioh der Fasern  mit Endtrauben. TERÄVÄINBN (1968)

'». hat ebenfalls die beiden Vesikeltypen g e s e h e n ,  konnte abe r  keine
Katecholamine fluoreszenzmikroskopisch in solchen Nervenendigungen'
_nachweisen. ‘

Die fokalen Nervenendigungen werden von 5 bis 7 / u m  starken m a r k - .
_haltigen Nervenfasern v e r s o r g t ,  dagegen haben die Nervenfasenn zu

—den multiplen Nervenendigungen einen Durchmesser von 2 bis 3;nn

(CHENG, 1963; CHENG und BRBININ, 1965)o Die W e r t e  von ZENKER und
ANZ'JNBACHER (1964) ,  HLAYR et al. (1966) und BROX'NE (1976) zeigen
die gleiche Relation, wenn auch die Absolutwerte andere sind (7 bis

L4}nn bzw. 5 bis 6/um); diese Diskrepanz iét wahrscheinlich in_der‘
unterschiedlichen Methodik der Untersgcher begründet .  Nagh dem oben

4 , 5 . '
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Gesagten dürften d i e  Nervenfasern zu den  Endtrauben d i e  niedrigere
Leitungsgescnwindigkeit  haben ( 8 .  auch YAMANAKA und BACK—Y-RITA,
1968)
Daß d ie  beiden Muskelfasertypen von Nervenfasern verschiedenen
Kalibers versorgt  werden und d i e  Nervenfasern zu  den Endtrauben
d i e  dünneren s i n d ,  haben schon d ie  Untersuchungen von  HÄGGQVIST
(1959,  1960) sowie PILAR und HESS (1966)  wahrscheinlich gemacht .
Diese Autoren  fanden beim Ausmessen der  markhaltigen Nervenfasern
des  K. trochlearis vovhesusaffen und von  de r  Ka t ze  eine zwéi—
3ipflige Häufigkeitsverteilung (Abb. 1 7 ) .  Über zweigipflige Häufig—
keitsverteilungen d e r  Durchmesser  der  Nervenfasern i n  den Augen- _
‚muskelnerven h a t t e n  früher schon andere Autoren ( 0 '  LEARY e t  a l „ ,
1934; BJÖRKMAHN und WOHLFAHRT‚ 1956; REXED, 1944; FERNAND und
YOUNG, 1951; 'TORRE‚ 1953; DONALDSON‚ 1960) b e r i c h t e t ,  ohne aller—
dings daraus auf unterschiedliche motor i sche  Systeme zu schließen.

Während über  den Ursprung d e r  Nervenfasern zu  d e n  fokalen Nerven—
efidigungén in den Hirnnervenkernen I I I ,  IV und VI Einigkeit herrscht,
liegen über  den Ursprung d e r  Nervenfaeern  zu den multiplen Nervén—
endigungen_widersprüchliche Befunde v o r .  FUKUDA (1964) hat i m
Kerngebiet  d e s  N .  oculomotorius Zwei verschiedene Typen von moto-
neuronen gefunden .  Seiner Meinung n a c h  versorgen g roße ,  multipola—

re  Neurone d i e  Muskelfasern mi t  Endplatten, während d i e  Fasern mi t
Endtrauben ihre Impulée von kleinen, runden Motoneuronen erhalten.

Dufchtrennung d e s  N.'oculomotorius de r  Ratte führt i n  den von  die—
—sen Nerven vefsorgten Muskeln zu  degenerativen Veränderungen so—
wohl an den Endplatten a l s  auch an den  Endtrauben;  ebenso  sind d i e  ‚
zuführenden Nérvenfaeern betroffén'(Tßnävälxan und HUIKURI, 19698).'
Früher hat ten dagegen CHENG—MINODA e t  a l .  (1968) an Kaninchen be—
obachte t ,  daß nach Durchtrennung de s  N. oculomotprius degenerat ive

1 Veränderungen nur a n _ d e n  Ehdplatten und den zugehörigen Nervenr
und Muskelfasern auftre ten;  d i e  Endtrauben erschienen den Autoren

_ auch 3 Wochen nach Ger Denervation noch normal. TERÄVÄINEN und
HUIKURI (19699) meinen.allerdings an den Abbildungen von CHB“"'
MINODA'et a l .  ( 1 9 6 8 )  die  g l e i c h e n . d e g e n e r a t i v e n  Veränderungen an

den .Endt rauben  feststellen zu können wie  an ihren eigenen Präpara—
ten. Näch Exstirpation sowohl dba Genglion cervicale superior als
auch d e s  Ganglion_ciliare sind auch 3 Wochen nach der  Operat ion an
allen'motorischen Nérvenendigungen in den äußeren Augenmuskeln keine
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Donervationsevscheinungen nachweisbar (TERÄVÄINEN und RAUANHEMO,
1969; TERÄVÄINEN und HUIKURI,1969b) Einseitige Elektrokoagulie-
zung des  Kerns des  N .  oculomotorius führt dagegen zu Degenerat ion
beider Fbrmen von  motor ischen Nervenendigungen (TERÄVÄINEN, 1 9 7 2 ) °
fliese Ergäbniseé .sprechen gegen d ie  Annahme, daß d i e  Nervenfasern
der Endtrauben ihren Ursprung im Ganglion cervicale superior (AR-

'ÄKABY, 1959; KADANOFF‚ \967) oder im Ganglion ciliare (KURE e t  a l „ ,
h ; { 9 2 7 )  haben. Nach den Befunden von.TERÄVÄINEN und seinen Mitar—
' béitern érscheint e s  wahrscheinlich, daß d ie  Neurone für die Ner—

#Gn£asern .zu  den multiplen Nervenandigungeh e b e n s o  wie  d i e  zu den -
fokalen Nervehenäigungen. in  den Hirnnervenkernen ( I I I ,  IV‘, V I )  ,

liegén und daß s i e  dem motorischen und nicht dem uegetat iven Ner-

vensystem angehören.

‚ «  ,‚ . . .

Bei de r  Untérsuchung d e r  motorischen Innervetion wurde d i e  innere
Struktur d e r  Augenmuskeln, das  Vorhandensein einer Orbital- und
einer Globalregion, lange Zeit und teilweise b i s  h e u t e  ignor ie r to

Erst 1966 findet sich b e i  MAYR e t  a l °  de r  Hinweis ,  daß fokal und
mu1tipel innervier te  Muskelfasern sowohl in  de r  peripheren dünnfas-

; rigen Region,  a l s  auch i n  der'zentralen dickfas r igen  Region d e r

'; Augenmuekeln_yom4Rhesusaffen zu finden sind. Dieser Befund wurde
Ä“udkerüeéSen auch für andere Speziés (Rat te :  NAMBA e t  a l . ,  1968;
'-MYR‚‘1973; ‚Schaf: HARKER, 1972; Maus: PACHTER et  a l„  1976) be-
w ' a t ä t i g t .  Eine gründliche Untersuchung de r  Beziehungen zwischen de r
Ä Ancrdnung der  Müsk91fasern und ihrer Innervation wurde für d ie

Aug€nmu3keln der Katze aber ers t  kürzlich von MAYR e t  a l°  (1975)_
publizxert und 8011 im folgenden ausführlicher referiert  werden.

Die Autoren untersuchten d i e  Mm. recti von drei Katzen und wen-

" daten die  Methode zum Nachweis der  AChpesterase nach KOELLE und

FRIEDENWALD (1949) an.  Positiv bei  diesem Nachweis reagieren die

’  motorischen Endplatten der  fokal innervierten Muskel fasern ,  d i e

Ehdtrauben.der  multipel innervierten Fasern,  d ie  Muskelaehnenüber-
N \ ' g fl n g e * u n d  die Zwischensehnehäerbindüngen zwischen-Muskelfasern‘

€‘hb- $8, 1—4); alle diese Strukturen enthalten demnach ACh spal—

tende Fermente.  Durch Inkubation ganzer  mnekeln und _durch Präpara—

t ion von Muekeifaserbündeln und Einzeltasern. aus  den ve r sch iedenen"

RugiOnen ergab sich folgendes Bild vom typis chen Auxbau eines M . „ ‚

rectus (Abb. 19).  In der  Orbitalregion kommen multipel und fokal _

innervierte Fasern vor ,  beide sind relativ kurz ( 7  — 1 ’  mm) und ;
‚ , -„- .I * .  „

- „ ‚  .* " - '  . '  l . . "  . . ’ ‘
> ' 4 . ‘._. .
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knonervat1augenschelnungen nachweisbar (TuRÄV41NEN und RAUANHEMO
' 1 9 6 9 ;  TERÄVÄINEN und H U I K U R I ‚ 1 9 6 9 b ) .  Einseitige Elektrokoagulie—
„ mg des  Kerns des  N .  oculomotorius führt dagegen zu Degenerat ion

. Z b e i d e r  Fbrmen von motorischen Nervenendigungen (TERÄVÄINEN, 1972)°
l v i n i e a e  Ergebflißee sprechen gegen d i e  Annahme, daß d i e  Nervenfasern
. f d e r  Endtrauben ihren Ursprung im Ganglion cervicale superior (AR—riNüBY» 1959;  KADANOFF, 1967) o d e r  im Ganglion ciliare (KURn e t  a l „ ,

» ‘ 9 2 7 )  haben. Nach den Befunden von.TERÄVÄINEN und seinen Mitar—
v f b é i t e r n  er3cheint e s  wahrscheinlich, daß d i e  Neurone für die Ner-

fvenfaeern.zu den multiplen Kervenendigungeh e b e n s o  w ie  d ie  zu  den
l „ fbka l en  Ne:venenäigungen.1n den Hirnnervenkernen ( I I I , _  IV‘, V I )

i j l i e3én  und daß s ie  dem mbtorischen und nicht dem uegetativen Ner-
>  

wenaystem angehören. '

* i E b i  der  Untérsuchung d e r  motorischen Innérvation wurde d i e  innere
v g s t r u k t u r   der Augehmuskeln, das  Vorhandensein einer Orbital— und
»}einer Globalregion, lange_ Ze i t  und teilweise b i s  heute  ignorierto
— Erst 1966 findet sich b e i  MAYR e t  810 de r  Hinweis,  daß fokal und
-Ü mu1tipe1 innervier te  Muskelfasern sowohl i n  de r  peripheren dünnfas-
' 1 z r l g e n  Region,  a ls  auch in der  zentralen dickfasrigen Region de r
-„-Augenmuekeln  vom R h e s u s a f f e n  zu finden sind. Dieser Befund wurde

funterdessen anch für andere Spezies (Ratte: NAMBA e t  a l . ,  1968;
?.»MA'iz—R, 19713 Schaf: HARKER, 1972; Maus: PAChTER e t  a l » ,  1976) be-
„a tä t ig t .  Einé gründliche Untersuchung d e r  Beziehungen zwischen d e r
fAnofdnung  der Muskélfasern und ihrer Innervation wurde für d ie

flyAugenmuékeln der  Katze aber e rs t  kürzlich von MAYR e t  a l°  (1975)
%PUblizxert und soll im folgenden ausführlicher referiert werden.

' D i e  Autoren untersuchten d i e  Km. recti von  drei Katzen und wen—

‘3det_en d ie  Methode zum Nachweis d e r  ACh—esterase nach KOELLE und
vf?RIEDENWALD ( 1 9 4 9 )  an .  Positiv b e i  diesem Nachweis reagieren die

"mntor iechen  Endplatten der  fokal innervierten Muskelfasern,  d i e

“3hdtrauben. der multipel innervierten Fasern, die Muskelsehnenüber—

"585839 und d i e  Zwischensehnenverbindüngen zwischen Muskelfasern

a ' € ‘ h b n  18‚*1—4); alle diese Strukturen enthalten demnach ACh spal—

‘ * t e n d e  F e r m e n t e .  Durch Inkubation ganzer  unekeln und durch Präpara— 

= tion Von Muekelfaserbündeln und Einzeliäsern aus den verschiedenen

 75'81Onen ergab sich folgendes Bild vom typischen Au1bau eines M.m.
i v r a c t u s  (Abb. 1 9 )  In  de r  OrbitalregiOn kommen multipel und fökal

*Qinnlrvierte Fasern vor, beide sind relativ kurz (7 — 12 mm) und {
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laufen von Sehne zu Sehne durch den Muskel, ohne daß Verzweigungen
oder  myo—my0nale Verbindungen auftreten. Die fokal innervierten'
Fasern haben ihre motorischen Endigungen alle in etwa gleicher Höhe
im Bereich des mittleren Muskeldrittelst Auch in_der Globalregion
finden gich multipel und fokal innervierte Fasern .  Die ersteren
laufen durch den Muskel von Sehne zu Sehne (Länge 14 — 16 mm), für
die letzteren jedoch ist charak te r i s t i sch ,  daß sie-fest nie durch
aen ganzen Muskel'ziehen; sie zeigen Verzweigungen sowie zahlreiche

Ä E n d - z u - E n d .  und End-zu-Seit-Verbindungen mit anderen fokal o d e r  mul-‘
‚tipel innérvierten Fasern (Abb. 20}, so daß ein komplizierter "Fa- " '
_serfilz" entsteht. Auf der Globalseite besitzt der Muskel deshalb

’ kein einheitliches Endplattenband wie auf der Orbitalseite, sondern

mehrere (5 —'6) mehr oder weniger  s a u b e r  getrennte Endplattenbänder

über die ganze Muskellänge (Abb. 19) .  Dieser Befund ist deshalb
. w i c h t i g ,  weil frühere Autoren (z. B. HESS und PILAR, 1963) annahmen‚'

1 _ d a ß  die Endplatten der fokal innervierten Augenmuskelfasern alle

' am Übergang Vom proximalen zum mittleren Drittel des Muskels lief

gen und aus dieser Lage eine selektive Reiztechnik ableiteten (vg l .
. 8 . 1 . 2 . ) .  ‘

'Dér.äon einem Ast des N. ocuiomotorius innervierte M. levator  pal—
l p e b r a e  enthält bei allen bisher untersuchten Spezies (Ratte: NAMBA

et al., 1 9 6 5 ;  1 9 6 8 ;  Schaf :  HARKÜ , 1 9 7 2 ,' Mensch: DIET5RT, 1 9 6 5 ;

NAMBA et al., 1969) ausschließlich fokal innervierte Muskelfasern, _
 déren Endplätten von d icken ,  markhaltigen Nervenfasern versorg t  wer-

den, Auch dié Mm. retractofes bulbi enthalten nur fokal innervierte

Ä muske1fasern (Ratte: NAMBA et al., 1968; PACHTER et al., 1976b).
Bei alleh bekanntep S p e z i e s ,  die diese Muskeln aufweisen,  werden

fleie d u r c h . Ä s t e  des N. abducens versorgt  (HOFKINS, 1916); diese
‚ e n t h a l t e n  nur d i c k e ,  markhaltige Nervenfasern, deren Häufigkeits-

_:vérteilung nach dem Kaliber eingipflig ist (Ka tze :  STEINACKER, 1967;

’_STEINACKER und BACK-Y—RITA, 1968b). "



' 5 ; 4 .  Muskelfasertypen

„ 3 ; 4 . 1 .  Übersicht über die ältere Literatur

_GÜNTHER und KRÜGER sowie SIEBECK und KRÜGER beschrieben 1955 erst—
mals ausführlich zwei Verschiedene Muskelfasertypen in der äußeren
Augénmuskulatur verschiedener Säuger (Maus,  Wander ra t t e ,  Meer—

; gghweinchen,  Kaninchen,  K a t z e ,  Hund, Menséh). Als Unterscheidungs—
kriterium diente den Autoren die Verteilung der-myofibrillen im .
Querschni t t  der Muskelfasern. Nach Fixierung lebensfrischer Muskeln
mit s tark  fällenden und rasch  wirkenden Fixationsmitteln (z.B. Suse)
ist die D i f f e r e n z i e r u n g  zWeier Muskelfasertypen möglich. Der eine
Fäsértyp ist durch eine gleichmäßige punktförmige Verteilung der
Myofibrillen über  den gesamten  Querschni t t  der Muskelfaser gekenn—
zeichnet (Fibrillenstruktur)..Der andere Fasertyp zé ig t  im Faser—

‚ q u e r s c h n i t f  unregelmäßige polygone oder  bandart ige Felder myofibril-
lären Materials (Felderstruktur). Dieser Befund ist unte rdessen  .
immer wieder bestätigt werden (KRÜGER, 1957; HESS, 1961a; b; HESS _
und'PILAR‚ 1965; DIETERT, 1965; KERN, 1965; BRANDT und_LEESON‚ 1966;

f_CHENG und BREININ, 1966) .  KERN (1965) sowie BRANDT und *ESON ( ] 9 6 6 ) “
. g e b e n  in der Lokalisation der Zellkerne ein weiteres Kriterium der

‚ Differenzierung an: Die Kérne der Felderstrukturfasern sollen über—
wiegend zentral,  die der Fibrillenstrukturfasern überwiegend peri-'

pher in der Muskelfaser liegen. ZENKER.(I964) sowie ZENKER und
ANZENBACHER (1964) beschrieben Fasern mit trübem und Fasern mit
hellem Sarkoplasma, e r s te re  entsprechen wahrscheinlich den Fasern
mit Fibrillenstruktur, letztere den Fasern mit Felderstruktur.

Die elektronenmikroskopischen Untersuchungen der extraokglärén

} Muskeln einer ganzen'Reihe von Spezies (Méerschweinchen: H E S S ‚ } 1 9 6 1 8 ; -

b; Katze: HESS, 1 9 6 3 ;  CHENG und BREININ, 1965;  PILAR und H E S S ‚ A I 9 6 6 ;
H E S S ,  1967; R a t t e :  FORSSMANN et a l . ,  1967; AZUMA, 1969; Kaninchen;.

CHENGéMINODA et a l . ,  1968; Rhesusaffe: CHENG und”BRLININ, 1966;
MAYR et al., 1966; Mensch: DIETERT, 1965; BRANDT und LEESON, 1966;
MUKUNO, 1 9 6 7 )  deckfien weitere Unterschiede zwischen den beiden Fa—

sertypen auf. . '

Die Fasern mit fibrillenstruktur sind phasische Fasern  und haben

einen Durchmesser von 25 bis 501.1m. Sie zeigen im Quersclmit t  eine

regelmäßige Anordnung der einzelnen Myofibrillen; j ede  Myofibrille }



‚ .. 5 0 —

i i g t  vollständig von sark0pläsmatischem Retikulum umgében (Abb. éf A).
. Im Längsschnit t  weisen die Fasern eine deutliche Querstreifung auf ,
"die Z—Linie verläuft g e r a d e ,  eine HPZone und eine Nklinie sind
' d e u t l i c h  zu erkennen. Die Strukturen des sark0plasmatischen Reti—
ku1gmé und das T-System sind gut en£wickel t ‚  Triaden werden regel-

Jmäßig beobachte t .  Sie liegen an der A/I—Grenze (MAYR et a l . ,  1966};
80 kommen auf jedes Sarkomer zwei Triaden. TERÄVÄINEN (19693) be—\

>:étätigte‘diése'Lokalisetion der Triaden und Stellté f e s t ,  daß die ’
f ‚ m b m b r a n _ d é r  T-puli AChfesterase enthält.

'CEENG und BREININ (1966) machten zuerst  darauf aufmerksam, daß die
L1P0pulation der Fasérn mit Fibrillenetruktur nicht einheitlich let.
ine Autoren beschrieben zwei Untertypen; als Kriterium diente dabei
dér Hitachondriengehalt der einzelnen Muskelfesern. Der " r o t e "  Fa—

‘Sertyp (analog den " ro ten"  Muskelfasern des Zwerchfells, vgl. GAU-
_THIER und PADYKULA, 1966) enthält zahlreiche Mitochondrien vor al-
fléfi_unter_dem Sarkölemma. Auch zwiséhen den einzelhen Eyofibrillen

j liégen'reichlich  Mitqchondrien‚ sie bilden teilweise regelrechte
: Säulen.'üäufig werden Lipidtröpfchen beobach te t .  Eine M—Linie fehlt-

bei diesem phasischen Unter typ.  Demgegenüber enthält der "we iße”
flFaaertyp (analog den."weißen" Muskelfasern des Diephragma‚ vgl. GAU—

THIER und PADYKULA, 1966) wenig Mitcchondrieh. Diese sind meist im

Eeréich der Z#Linie zu finden, sind kleiner und beaitien weniger

‚ . C r i s t é e  als die Mitcbhondrien der ” ro ten"  Fasersor te .  Lipidtröpf-

chen sind selten. ' '
1Die*Fasérh mit Felderétruktur sind tonische Fasern;  es handelt sich

’ “voknehmlich um dünne Fasern (Durbhmésser 8 bis 15}um) mit dürftig

aüsgebildetem sarkoplasmatischem Retikulüm. Die Myofibrillen sind
v „ i m  Querschnitt unregelmäßig angeordnet ,  größer und von var iabler

—Gesta1t‚ Sa enteteheh Felder'myofibrillären Mäterials ,  die durch
Üdas sarkoplasmatische Retikulum nur unvollständig getrennt ,  zu—

.'éammenzufließen scheinen.(Abb. 21 Bü. Der Gehalt. an Glykogengra»

. . n u l a  ist bei diesem Fasertyp geringer (CHENG und BREININ, 1965)
' Auf Querschnitten sind die einzelnen Myofilamente im Bere ich  d e s .

«IA-Bandes ähnlich hexagonal_ regelmäßig angeordnet wie bei den pha-
. l ß i s c h e n  Müskelfasern,  dagegen ist_die Anordnung der dünngn Aktin—

.ifilaménte nahe der Z—Linie nicht so regelmäßig wie bei-den Eaegrg

" „mit Fibrillenstruktur (CI-[ENG und BREININ, fr9tf>_ff>).  - -
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.Elektronenmikroskopisch untersuchte  Längsschnit t?  tbnischef Mus- .
kelfasernfqeigen 9ft das Fehlen einer M-Linie_und einer H;Zohe so—. „
wie eine zickzackar t ig  verlaufende Z—Linie, die dicker ist als die .„‘ 1

"der phäsischen Fasern. Die meisten Autoren beschreiben das Fehlen
des T-Systems.  CHENG und BREININ (1966) fanden in selteneh Fällen
dünne Tubuli, die que r  o d e r  schräg zum Fibriilenquerschnitt ver— „«

„ laufen, aber keine Triadéfi. Demgegenüber haben MAYR et al. (1966)>V37Hid
_ und MUKUNO (1967) Triaden gefunden, allerdings waren sie selten _
‘und unregelmäßig an den verschiedensten Stellen der Muskelfaser z u . ‘ v
finden. Über  Differenzen im Mitochondriengehalt zwischen den Fa; _ „ „

serfl_mit Fibrillenstruktur und denen mit Felderstruktur liegen Sich ’?‘j

' widerspTechénfie Befunde vor .  Während CHENG und BREININ (1966)»öie ‚
Mitcchondrien der Felderstrukturfasern regelmäßig verteilt und ge— „„ßffi

‘ wöhnlich paarweise  an der Z-Linie angeordnet fanden,  liegen sie ‘ rifä€

nadh BRANDT und LEESON (1966) überwiegend unter oder nahe dem San» %
- kolemfiä und sind weniger zahlreich als in den phasischen Fasern.
‘MAYR et al. (1966) fanden die Mitochondrien in den Fasern mit Fel—
”de r s t ruk tu r  ebenfalls regelmäßig angeordne t ,  viel kleiner und ge-

j ringer én Zahl als in den MUskelfasern mit Fibrillenstruktur. Dam— Q ° z _ ;

' g e g e n ü b e r  ber ich ten  CHLNG und BREININ (1965)  über  ein reichlicheres‘f
'Vorkommen von Mitcchondrien in den Felderstrukturfasern.

‘ HESS (1961a, b) sowie HESS und PILAR (1963) erbrachten zuerst den
V N a c h w e i s  für eine schon früher geäußer te  Vermutung (KRUGER, 3 9 5 2 ) ,

- d a ß  die phasischen Fase rn  mit Fihrillenstruktur fokal innerviert

sind; während die tonischen Fasern mit Felderstruktur eine multiple

* Indervation (vgl. 3 . 3 ‚ )  aufweisen. Dieser Nachweis gelang dureh

‚die elektfonenmikroskopische Untersucnung von einzelnen Muskelfasern,

Äan denen zuvor die motorischen Nervenendigungen mit Hilfe des Che-_
; , f l i p é 8 t é f a s e — N a c h w e i s e s  dargestellt worden waren.1 ' '

'„33Ä4;2@‘Neüere Ergebnisse

' ; D e r  oben referierte Stand der Literatur ist etwa der vom Jahre 1971. :  j fi

f‘Zur damaligen Zeit erschien das Problem der unterschiedlichén Mus— „ '

' „kelfasertypen annähernd gelöst. Es gab kaum Zwei fe l ,  daß in den “‘

Okulorotatöriechen Muskeln der Sänger zwei strukturell stark voneinp

ander  Verschiedene Muskelfasertypen vorkommen, die von zwei eben-

falls sehr  unterséhiedlichen nervösen  Apparaten versorg t  w e r d e n .  Im _‘

\ ‘ \  _ "
»
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. Detail dagegen gab es zwischen den verschiedenen Untersuchern a b e r
erhebliche Differenzen _(.s. oben)- Diese b e z o g e n - s i c h  unter anderem

‘ auf dié Anzahl und die Ver}eilung der Mitochondrien in dén'toni—
schen und phasischen Muskelfasern, auf '&S Vorkommen oder Fehlen
-einer H-Zone und einer M—Linie, auf das Vorkommen oder Fehlen bzw.

-' den Verlauf eines T—Systems oder von Triaden in den tonischen F a - '
gern, auf die Anzahl und die Verteilung der multiplen Nervenendi— ‚
gungen_entlang der tonischen Muskelfasern und erhitzte sich beson— _

} ders  an k0ntr0versen physiologischen Untersuchungsergebnissen ,  z B,

} an der Frage ,  ob tonische Muskélfasern Aktionspoten* iale gener ie -

)f-ren  können oder nicht. ‘
L J A l s  wir im Jahre 1969 mit der Untersuchung morphologischer Charak—
” teristika der äußeren Augenmuskeln begannen, gewannen wir bald den '

“Eindruck, daß die Einteilung in tonische und phasische Muskelfasern
“zyar_gup g e s t ü t z t  aber  andererseits auch sehr grob i s t ,  daß sie

; viéles zu stärk vere infacht ,  und daß eine weitergehende Differen—
‘ zierung in mehr als zwei Fasertypen sinnvoll wäre. Ein wich t ige r

_ Hächteil der oben referierten älteren L i t e r a t u r  ist von ganz we-

nigen Ausnahmen abgesehen das Fehlen j e g l i c h e r Ö A n g a b e n  ü b e r  die

' Anzahl und die Lokalisation der beschriebenen Fase rn  im Muskel und
' d i e  Nichtberücksichtigung des schichtenartigen Aufbaus der Augen-

‚ 1 m u s k e l n .  HESS (1961b) ber i ch te t e ,  daß in Augenmuskeln des Meer-

I ‘ S é h ü e i n c h é n s  die außen im Muskel liegenden Muskelfasern besonders

‘Ü;mitochondrienreich sind. KACZMARSKI (1970; 1974) untersuchte elek—
l t r o n e n m i k r 0 3 k o p i s c n  die Augenmuskeln verschiedener Mäusespezies.

;;Er unterschied eine orbitale und eine globale Schicht und beschrieb

'jdréi Muskelfasertypen. Der orbitale Teil der Muskeln besteht aus

_ fmitobhondrianreichen Fasern mit gut entwickeltem T—System und sar—

' koplasmatischem Retikulum, die keine M9Linie zeigen und als pha-

„ s i ech  angesprochen werden. Zwischen diesen Fasern liegen einzelne

Ü . F a s e r n . m i t  wenig und kleinen Mitochondrien,  die aufgrund ihrer

"Struktur ( i r regulär  angeordnete dicke Myofibrillen‚ ger ing ausge-

4 b i l d e t e s  sarkaplasmatisches Retikulum, schlechte Ausbildung des

»lT-Systems,_keine M—Linie, b r e i t e  sinusartig gewellte Z-Linie) als

tonisch bezeichnet werden. Der globale Anteil der Muskeln besteht

aus mäßig mi tochondr ienre ichen ,  phasischen Fasern mit gut ent-

"wickeltem T—System und sark0plasmatischem Retikulum; die Z—Linie

(„verläuft gerade, eine It!-Linie ist vorhanden.
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’lEinen bedeutenden Fortschr i t t  bei der Untersuchung der Ahordnung
”der verschiedengn Muskelfasertypen‘én dér Augenmuskulatur-brachte:>
&ie Anwendung enzymhistochemischer Untersuchungstechnik. Daß in

' der äußeren Augenmuskulatur der Sänger histocnemisch differenzier—
. _ “ b a r e  Muskelfaseriypen vorliegen, war schon früher beschrieben wor—

‘ den (THIMANN .und PADYKULA‚1955 ;  NACHMIAS und PADYKULA, 1958 ;  COGAN

‘und KUWABARA 1960' CH3NG; 1 9 5 4 ;  YELLIN, 1969), eine Zuordnung zu
„ den vergchiedenen motorischen Systemen wurde aber  erst von MILLER
‘j€1967;-1971) versuchtl Er wies an deq Augenmuskeln dés Rhesusaffen

‚ d i e  Aktivitäten von drei Fermenten.histochemisch nach und unter—

suchté die so differenzierten Fasertypen im Elektronenmikroskop. „
Danach bestehen dié Augenmuskeln des Rhesusaffen aus drei Schichten: ‘ *

. e i n e r  äußeren dünnfa$rigen Schicht ,  einer dem Eulbus anliegenden

g dickfasrigen Schicht und e ine r  Übergangszone zwischen beiden. In— ‘
nerhalb dieser Schichten sind ein Faser typ  in  der orbitelen dünn—

'"faerigen Zone,  ein Fasertyp in der Übergangsregion und drei Faser—
Ü;ypen in deg globalen Teil des Mhskels zu dififerenzieren.  Die Fa-
Sern der orbitelen Schicht und der Übergangszone w@isen geringe
_Differenien auf und zeigen die Charakteristikä “roter“ phaeischcr  ,

> „ M u s k e l f a s e r n  (besonderer  Mitcchondrienreichtum, regelmäßig ausge—

_fbildetes T—System, Fehlen der'Nklinie). Die globale Schicht besteht
aldegegen überwiegend aus "weißen” phasischen Fasern (wenig  Mitochon-

j„dtien, gut ausgeb i lde te s  sarkoplasmatisches Retikulum und T—System,

f MFLinie); in geringer Anzahl findet man hier auch Fasern mit Fel—

‚ f d e r s t r u k t u r  ( d i c k e ,  schlecht voneinander getrennte hbofibrillen,

\ ü w e n i g  Hitachondrien,  schlecht entwickeltes T—System und sarkoplas—
limatisches Retikulum, keine ä—Linie, gewellte Z-Linie). Der Autor
m - p o s t u l i e r t ,  daß die Muskelfasertypen nach einem funktionellen Muster

“ 4 a n g e o r d n e t  s e i e n ,  wobei orbital die langsamsten und — fließend über-
If gehend - global die am schnellsten zuckenden Huskelfasern gelegen

? I _ B m d v

" " : g "

CliUhsere eigenen enzymhistochemischen und einige neuere vorwiegend

? felektronehmikroskopische -Untersuchungen‚ die die innere Struktur

f'dee Muskels berücks ich t igen ,  haben in- manchen, wenn auch nicht allen

'Punkten.die obigen Ergebnisse von MILLER bestätigt. Es zeig te  s ich ,
ä d a B  sich in den- Äugenmuskeln_ alle? Sänger Sorten sowohl von

4 ’ Ü p h 8 8 1 5 u h e n  als auch von tonisChen Muskelfasern differenzieren - l a s s e n ‚ '

die unterschiedlich im MUékel lokalisiert sind. Diese weiterreichen-

- 4 .
‚ \  ‚. . . . ‚_ ' . .
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„ide D1fferen21erung von Muskelfasertypen erklärt zwénglos den größ—
k}tefl Teil dér kontroversen Bei‘unde in der älteren Li te ra tu r .

ü p i e  folgende zusammenfaséende Darstellung der morphologischen
Joharakteristika (vgl. Tab. 7 und 8) verschiedener Muskelfasertypen

“ ? i h '  der Augenmuskulatur der Säugetiere fußt auf eigenen Untersuchun-
—789n (ASMU83EN u. Mitarbeiter, 1970; 1971; 1974; 1976) und w i r d  ge- .
„_etfitzt und erweitert durch die von PAYR (1971; 1973), HARKJR (1972),
?;gAcumr}()971;1974) und PACHTER (1976a). Es soll noch erwähnt
‚ : w e r d e n ,  daß diese Ein te i lung ,  die im theoretischen Schrifttum in
' - d e n  letzten Jahren allgemeine Anerkennung erfahren h a t ,  bis heute
igbesonder$_ von klinischen Untersuchern ignoriert  wird (z.B° DURSTON,
j1}975; JENNEKENS et a l . ,  1976; HOOGENRAAD et a l . ,  1977).
_19ie histpchemisohe Untersuchung der okulorotatorischen Muskeln zéig t

„ Ä d e n _ 8 0 h i c h t e n a r t i g e n  Aufbau des Muskels deutlicher als die herkömm—
‘viiqhevHistdlogie (Abb. 11, 12). Die dünnen Muskelfasern der Orbital—
‚region besitzen einen besonders hohen Gehalt an Reservestoffen; An

”_Mßäké1querschflitten, die mit Sudan—Schwarz—B (Lipide) oder PAS (Gly4
lkpéen) gefärbt wurden, hebt sich die Orbitalregion stark von der

{ Global?egion ab. Néutrelfettvakuolen sind bevorzugt  in den Fasern
.der Orbitalregion zu finden (Abb. 23 - 25). Außerdem zeichnen.sich
i d i e  Fasern dieser Regidn ziemlich gléichmäßig durch eine besonders

„ h o h e  Aktivität sowohl der mitochondrial gebundenen oxidätiven En—

zyme (SDK, ICDH‚ ß-BDH, GLUDH) als auch der Phosphonylase a u s ,  wäh—
rend in den Muskelfasern der Globalregion der histochemische En ym9

nachweis sehr unterschiedlich ausfällt, und die Aktivitat in d ; e - y
fServRegion im.ganzen  geringer ist als in der Orbitalregion._Die

VDieh t e  der Kapillaren ( v g l .  3. 2. ) - u n d  der Reichtum an oxidativen

fl Permenten in den Muskelregionen ze igen  eine auffallende Parallelität.

'}In der Orbitalregion sind zwei und in dcr Globelregion vier weitere

{ Müskelfasertypen zu unterscheiden (vg l .  Tab. 7 und 8). Eine Über—

“gangsregion zwischen der orbitalen und der globalen Schicht mit
'einem ihr eigenen Fasertyp (vgl .  HILLER, 1.967) iSt flieht vorhanden.

‘tertxpen in der Orbitalregion: In dieser Region werden zwei häus-

”kelfasertypen gefundeg (Typ 1 und 2). Die Muskelfaaern vom_3wg_1

'hnben ein geringes Kaliber und besitzen eine fokale Innervat ion,  sie

sind also phasigche Muskelfasern. Enzymhi9tochemisch sind sie be—

sondere charakterisiert durch eine hohe Aktivität der oxidativen

4
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mitachond?ialen Enzyme (Abb .  2 2 8 ) ,  der alkalischen AIPase (Abb.  22h)
 aber   auch der Phosph0rylase. Diese Fa$ern Zeigén also nicht das i n - . . '

‘ , v e r s e  Verhaltén der Aktivitäten von mitochondrialen Enzymen und
phgsphorylase‚  wie es sonst für phasische Säugermuskelfasern cha—

_ rekteristisch ist (DUBOWITZ und P„°ARSE, 1960). Elektronenmikrosko—
k p i s c h  bes i t zen  diese Fasern  dünne, gut voneinander getrennte Ryo—
i.fibrillen (Fibrillénstruktur), ein mittelstark bis gut entwickel—
'tes T-System und sarkoplasmatisches Retikulum, die regelmäßig Tri— '

aden bilden, sowie eine  gerade mittelstarke Z-Linie (Abb. 23, 2 4 ) .
_ _ f B b s o n d e r s  typisch für .  diese Fasern ist ihr Reichtum an großen Mi—-_
 'tcohondrien.(Abb. 23) ,  die bei der Ratte 20% des Faserquerschnit ts .
f _ e l n n e h m £ n .  Aufgrund ihres morphologischen Bildes dürften diese Fa—- ‚ . ;

“’sérn, die etwa 80% der Muskelfasern der Orbitalregion darstellen,  ‘ffÄ
. relativ. rasch zuckende Müskelfaéern s e i n ,  mit einer hohen Ermüdungs-

“Vflresistenz Und einer sehr  guten Energiegewinnung sowohl durch Gly— ‘
\\kolyse _alS _auch1durch  den oxidativen Abbau von.Kohlehydraten und '
-Fettsauren.‘.w >

"Düe MUekelfasern Vom 3y22 in der OrbitalreQion sind tonische Mus—
;kelfaserh, denn sie haben- eine multiple Innervption. Es sind etwa
20% der Muskelfasern dieser Region zu diesem Typ zu rechnen. Be—.‚
züglich ihres Kelibers in der Aktivität mitochondrialer Enzyme und _

‘ybéim Eachwéis der LnH unterscheiden sie sich bei dén meisten Tieren

;wenig ion äeh Fasern vom Typ 1. Deshalb wurden von mahbheh.Autppen [
_ “diese beidén'?asertypen-nicht unterschieden (MILLER, 1967; 197}).
. : B b i  Katzéh ühd Kaninchen ( A b b .  228) haben die Fasern vom Typ 2 ge— '
A _ w ö h n l l c h . e l n  etwas geringeres Kaliber und eine etwas geringere Ak- ;';k
Ztivität öer qxidativen Enzyme, bei der Ratte scheinen aber stärkere “\51

' ". Differenzen zu bestehen (MAYR, 1971, Tab. 7). Charakteristisch i s t  _‘ '.
1£üt diese  Fasern die_ niedrige Aktivität der alkalistabilen ATPase =gfif

"€Abb. 22h). Elektronenoptisch zeigen die Fasern breitere und be- ‘_ “
*Keonders im Bereich des A—Streifens schlecht voneinander getrennte . “

Hy011brillen (Felders t ruktur)o Auffällig ist das wenig entwickelte ' »
'}aarkoplasmatlsche _Retikulum und _der unregelmäßige Verlauf der T—Tu— '}
j'bulip so daß Triaden zwar vorhanden sind aber selten beqbachtet ;„‚_

" ‘ w e r d e n  {Abb. 241 Die Z—Linie ist_ ausgesprochen brei t  und oft zickf—

zackförmig. Speziesbedifigte  Differenzen scheinen im Mitcchondrien-- ,

ffßzehalt und im Vorkommen von FettVakuolen zu bes tehen ,  für Schaf j ‚  ‚ “

: und Katze (Abb} 25) werden.zahlrelche‚ kleinere Mitochonär1en und 1\"

. ,  " "
.



viele Fettvakuolen beschr ieben ,  analog zu der relativ starken Ak—
t ivi tä t  der mitochondrialen Enzyme und der pu:itiven Süden—Schwarz-

'EFFärbung‚  bei Ratte und Maus werden dagegen nur wenig Hitachon—
drien und keine Fettvakuolen gefunden.  In ihrem histochemischen'ßild“:
und ihren elektronenmikroskopischen Charakteristika ähneln die Fa- „
sern vom Typ 2 tonischen Muskelfasern, wie sie in der Skelettmus—
kulatur der Vögel  gefunden werden (ASMUSSEN et al., 1969),  wir
bezeichnen sie deshalb als "tonisch vom Vogeltyp". Diese Muskel—
fgsern dürften Sich langsam verkürzen und relativ resistent gegenr
über  Ermüdung s e i n ,  und es ist zu vermuten,  daß die Membran der
Fa3ern wie die tonischen Vogelmuskelfasern in der Lage ist Aktions—

po_t&1tiale zu gener ie ren .  _

_ Fasertypen in der Globalregion: In der Globalregiqn können drei
‚ o d e r  vier Muskelfasertypen unterschieden werden (Typ 3 — 6). Die
Fasern des Typs 3 — 5 sind phasische Muskelfasern mit fokaler In—
nervation. Die Fasern des gy2 2 haben den größten'DurChmesser vön
allen Augenmuske}fasern, die Aktivität oxidativer Enzyme ist ge-
fing KAbb. 2c;‚31b, c; 52b, c), die der Phosphorylase dagegen re—;
.‚lativ hoch._ Die Wofibrillen sind gewöhnlich dünn und vollständig
»voneinander durch ein luxuriös entwickeltes sarkoplesmatisches Re—

 tikulum getrennt (Fibrillenstruktur — Abb. 26, 27),  auch das T-Sy—
'stemliét sehr gut ausgebildet,  man findet regelmäßig Triaden (Abb.—
„27)i—Die Z-Linie ist schmal und gerade.  Diese Fasern,  die etwa 30--
35% der Globalregion darstellen, besitzen nur wenige und kleine '

A M i t o c h o n d r i e n . ‚ n i e  Fasern des gyE & unterscheiden sich von den

' vorgenannten durch ein geringeres Kaliber und eine stärkere Akti-

„vität der mitochondrialen Enzyme (Abb. 22a; 311), c; 52b, c)-.‘ Sie’
— enthalten aubh mehr Mitochondfien und die Z—Linie ist etwas brei—

ter (Abb. 26; 28). Etwa 20 - 25% der Fasern der Globalregion ge— ’

_ höréh zu diesem Typ. Die Fasern des gy2 2 sind von geringem Kaliber f'

. ' u n d  haben eine hohe Aktivität der mitochondrial gebundenen Enzyme
' ( A b b -  2 2 0 ;  51b‚'c;152b, c), die Aktivität der Phosphönylase ist .
fäagegen niedrig. Auéh bei diesen Fasern  (e twa 25 — 30% aller Fa——

 59rn der Glöbalregion) sind die Myofibrillen allseitig von sarko-

plasmatischen Retikulum ümgeben (Fibrillenstruktur) und das T—Sy—

- ‘ s ' t e m  ist gut entwickelt (Abb. 29). Die Z-Linie ist relativ bre i t

’ und die Fasern enthalten zahlréiche große Mitochondrien (Abb- 26
29) .

, ‘{T*‘f .



- 5 7 . . .

Für die Fasern vom Typ 5 ; 5,_die alle eine_relativ hohe Ak£ivität
der myofibrillären ATPase (Abb.  2 2 d ;  31a; 32a) und der LDH adfwei—

f s e n ‚  sind wir der Meinung ,  daß es sidn um ein Kontinuierliches Spek-
' trum von phasischen Muskelfa3ern handelt. Die Typen 3 und 5 stellen
die EXtreme des Spektrums der und der Typ 4 eine Übergangsform.‘
Mänche Autoren grenzen einen solchen-Zwischentyp nicht spezieli ab
(PACHTER et a l . ,  19768) .  Innerhalb des Faser9péktrums besteht wie
‚beiuden-phasischen Skelettmuskeln eine inverse Korrelation zwiscnen

‚dem Faéerdurchmesser ,  der Phosphoxylaéeaktivität, der Ausbildung

_des sarkoplasmatischen Retikulums sowie des T-Systems einerseits
‚und der Aktivität der oxidativen Enzyme, dem Mitochondrien— ünd_ ‘

“Lipidgehalt sowie der Dicke der Z9Linie anderérseits (Tabu 7 Und„8)olv

Aufgrund des morphologischen Bildes ist.zu vermuten ,  daß die Mus- \
kelfasefn des Typs 3 - 5 sich sehr schnell kontrahiefen. Die Kon—

traktions£éschwindigkeit der Fasern vom Typ 3 ist wahrscheinlich
höher als die des Typ 5, dafür dürfte aber-die Ermüdungsresisteflä

‘der letzteren größer sein. Diese drei Mus kelfasertypen des okuloro-
. _ ’ t a t o r i s c h e n  Müskels sind d i e j e n i g e n ,  die am ehesten mit den Skelett-

muskelfasertypen der Säuger  (5. Einleitung) vergliéhen werden können._

Morphologisch entspricht der Faser typ 3 der Augenmuskeln dem fast—_

twitchpwhite—Typ der Skelettmuskeln und der Fasertyp 5 dem fas t -

twitch—red—Typ. In den okülorotatorischen Muskeln der Säuger fin—
‘ 5 ‚ d e n  sich dégegen mit g r o ß e r  wahrscheinli6hkeit keine Muskelfasern,

" die dem slow-twitch-intermeliate—Typ der Skelettmuskeln vergleich,

bar wären (8; auch HARKER, 1972).

Etwa 10% der Muskélfésern in de} 
Globalregion sind multipel inner—

viert und tonisch (2yg 6). Sie haben ein relativ großes Kaliber,

V die Aktivität der mitochondrialen Enzyme ist gering (Abb.  22c;
‚ 1 3 1 b ‚  c; 52b, 0), abe r  ebenso auch die der Ph03phorylase‚  so daß

auch diese Fasern  nicht die inverse Relation zwischen den Aktivi—

’„täten der*Ph03phonylase und der mitochondrialen Enzyme aufweisen.

Die Aktivi-täten der myofibrillären ATPase und der LBS sind eben—

““falls schwach (Abb. 22a; 31a. 3 2 3 ) .  Mr Ausfall der Sudan-Schwarz—

’ EFFärbung und der PAS-Reaktiofi- ist negativ oder  nur ganz schwach

».Positiv (Abb . ‘31d) .  Elektronenmikroskopisch ist dieser Fasertyp

‘ charakterisiert durch.sehr dicke konfiuierende Myofibrillen (ty
pi—

A j i s c h e  Fé lde r s t ruk tu r ) ,  die _nur unvollständig durch ein sehr schlecht

' f f e n t w 1 c k e l t e s  aarkopleamatisches Ret1kulum getrennt .s ind (Abb. 26_)o
» _.

; _ . ‚ - ‘ .  .. 4 - .
.
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T—Tubuli werden wenn überhagpt nur sehr unregelmäßig gefunden,  sie
sind dünn, verlaufen selten g e r a d e ;  Tpiaden sind un te r  diesen um—
ständen ausgesprochen selten. Die Z—Linie ist sehf bre i t  aber  ge—
rade (Abb .  3 0 ) ,  die seltenen Mitochondrien sind gewöhnlich nur
{ k l e i n  (AbÜ. 26). In ihren morphologischen Eigenschat ' ten ähneln
die Fasern vom Typ 6 tonischen Muskelfasern wie sie in der Skelett-

müskulatur von Amphibien beobachtet wurden (KIESSLING und WOHLRAB,
19692 und wir bezeichnen diese Muskelfasern auch als "tonisch vom
Amphibientyp".  In ihrer enzymetischen Ausrüstung erinnern diese _.
«bredytrophen” Fasern  an glat te  Muskelzellen (ASMUSSEN et a l . ,  1970)y' 
wahrscheinlich sind sie nicht in der Lage Aktionspotentiale zu ge—
nerieren. Aufgabe dieser Fasern werden langsame und langdauernde
lokal begrenzte 'Verküézungen sein.

Alle oben beschriébenen, die Globalregion der Augenmuskeln auf—
baüenden Faser typen ,  durchse tzen  diese anscheihend regellos ge—

mischt. Eine bevorzugte  Lokalisation des einen o d e r  anderen Faser-

typs oder  eine charakteristische Anordnung der Fasern zueinander
haben wir nicht feststellen können. Es war auch nicht möglich,  die

Kapillarversorgung der speziellen Faser typen genauer  zu beurteilen.
. Da jede Kapillare mindestens an zwei Muskelfasern g r e n z t ,  ist bei

der regellosen Durchmischung der Fasertypen eine Zuordnung einer

bestimmten Kapillare zu einer bestimmten Muskelfaser nicht möglich.

‘ I n  Tabelle 7 und 8 sind die bisher bekannten morphologischen Eigen—.

scnaften der verschiedenen Faser typen in den ECM der Säuger zusam-

mengestellt. Es ist zu e rkennen ,  i„3 bei der Betrachtung eines

einzelnen Merkmale eine Klassifikation der Muskelfasern in d en ‚

" ä u ß e r e n  Augenmuskeln nur schwer gelingt, daß a b e r ,  wenn mehrere

' Eigenschaften berücksichtigt werden ,  eine deutliche Zuordnung zu

den verschiedénen Typen möglich ist. Erschwert wird die Zuordnung.

1 bei vergleichenden Untersuchungen oft durch kleinere speziesbe€

. d i n g t e  Differenzen° So ist be13pielsweise der Reaktionsausfell der
‘ . m y o f i b r i l l ä r e n  ATPase im Faser typ 6 bei der Katze  praktisch nega-

? tiv ( A b b . }318), beim Kaninchen jedoch schwach positiv (Abb. 22a,

11328), oder  im gleichen Fasertyp ist bei der Katze nur eine geringe

ÄAktivität der ß-BDH nachzuwei sen ,  beim Kaninchen ist dagegen die

, Aktiv i tä t  sehr s tark ,  s o  daß hier ein Verwechseln mit dem Easertyp 5

imöglich ist (Abb. 52h, c). Auch das Vorhandensein oder  Fehlen ei—

ner M-Linie iet wegen solcher spez iesbeding te r  Besonderheiten als

0 .
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' . c h a r a k t e r i s t i s c h e s  Merkmal kaum zu verwerten (Tab. 8, vgl .  auch
PACI’TER et al., 1976). -
fHANSON und L£NNERSTRAND (1977) haben die histochemisch differen—

zierbaren Muskelfasertypen von Katzen  und Rat ten verglichen. Beim
Nachweis der myofibrillären ATPese und äer SDH erhielten sie die " .
gleichen Bilder wie wir sie beschrieben haben (ASMUSSEN et al., 1971){"P

.Darüber hinaus haben a b e r  die Autoren  f e s t g e s t e l l t ,  daß bei den ‘
Fermenten die Unterschiede im Reaktionsausfall zwischen den einzel-

“‘nem;Muskelfasertypen bei der Katze erheblich s tä rker  ausgeprägt  „{
sind als bei der Ratte. Dieser Befund gilt sowohl für die Fasertyjehlu€ü'

_ der Orbital— als auch für die der Globalregion. Für die Ratte
„'scheint demnach eine histochemische Faserdifferenzierung schwieriger
. zu sein als bei Katzen ;  dies steht im Gegensatz zu den Untersuchun-
  gen vbn MAYR (1971), der die verschiedenen Muskelfasertypen in den
Augenmuskeln der Ratte mit histochemischer Nachweistechnik sehr
‘gut trennen konnte ( v g l -  Tab. 7).

‘ _  Die Lokalisation der Muskelfasern und ihr Kaliber sind für physio—
logische Experimente besonders wichtige Daten. Aus Tabelle 5 ist

ersichtlich, daß der mittlere Durchmesser für j e d e n  Faser typ eine

charakteristische Größe  darstellt. Die Häufigkeitsverteilungen der

Müékelfaserdurchmesser der verschiedenen Fasertypen ze ig t  Abb. 53.
Adsgemessen wurden von jedem Faser typ  nach  der histochemischen

: Identifikation 50.(Kaninchen) bzw. 100 (Katze) Muskelfasern. Obwohl
" d i  ‘Hägfigkeitsverteilungen und dié Mittelwerte füf_die einzelnen

Mhskeifasertypen jeweils signifikant verschieden 51nd ,  überlappen

4 - s i c h  die Verteilungen doch  so s ta rk ,  daß allein aus dem Faserkali-
über eine Zuordnung zu einem Fasertyp nicht vorzunehmen ist.

..Fasertypen im M. levator palpebrae. Dieser Muskel wurde bisher nur.

“Jam Schaf (HARKLR, 1972) genauer untersucht ,  einige Daten liegen

auch vom Menschen vor (DIETERT, 1965) .  Wie schon.aufgrund seiner
' fl I n n e r v a t i o n  (vg l .  3. 3. ) zu erwarten, enthält er nur pnaaisohe Mus-

- ké1fasern mit Fibrillenstruktur (DIET„RT, 1965). Elektronenmikro—
skopisch haben alle Fasern  dünne gut getrennte myofibrillen, ein

gut entwickeltes _sarkoplesmatiscnes Retikulum, regelmäßige Triaden 
. :

Zünd e ine  M9Linie. Unterschiede bes_tehen lediglich im MitochondriGn-‘
g e h a l t .  Im nistochemischen Faserprofil unterscheidet sich der Mus—

kel nicht von einem Skelettmuskel. HARKEM (1972) bescnreibt unter
‚Barack81chtmgung des Mitcchondrienrcichtums und der Aktivitäten
\,_



der SDK, Phosphorylase und myofibrillären ATPase drei Fasertypen;
diese entsprechen dem fast—twitch—white-, fast—twitch—red- und
slow—twitch—intermediate—T3p der Skelettmuskeln.

Fasertypen in den Mm. retractores bulbi: Auch diese Muskéln enthal-
ten nur Fasern mit Fibrillenstruktur: einzeine Myofibrillen von-
einander  durch ein gut entvickeltes sarkoplasmatisches Retikuluml

getrennt;  gut_ausgebildetes T+System und regelmäßige Tr iaden,  —
M-Linie (ALVARADOE’C al., 1967, PEACHEY, 1968). Eigene histochemi- '_

‘ sche Untersuchungen an der Katze  zeigten (ASMUSSBN et al;‚ 1971);
daß in diesen Muskeln offenbar ein phasisches Muskelfaserspektrum ‚
voä;iegt (Abb. 34): Neben dicken-Fasern mit geringer Aktivität an
oxiüativep mitochondrialen Enzymen finden sich dünne Fasern mit '
einer starken Aktivität dieser Enzyme KAbb. 34a, b). Zwischen die-

» sen beiden_Extfemen g i b t  es fließende Übergänge, s o ' d a ß  auch mit—
telstarke Fase rn  mit einer mittelstarken Aktivität der oxidativen

Ferménte beobachte t  werden. Unterschiede im Gehalt an Glykogen (FAS)
80Wie in den Aktivitäten der LDH und der Phosphonylase bestehen
kaum. Das Ergebnis der SudanpSchwarz—B-Färbung entspricht dem der

mitochondrialen Enzyme. Der Nachweis der ATPase,  pH 9, 4, zeigt in

allen Fasern einen homogenen Reaktxpnsausfall (Abb.  3 4 0 ) .  Aufgrund

ihres Enz&mspektrums sind die Muskelfasertypen der Mm. re t rac tores

bulbi den Fasertypen 3 - 5 der Glöbalregion der okulorotätorischen .

Muskéln sehr ähnlich; das gleiche gilt auch für dag Kaliber der

' Muskelfasern. Abb. 55 ze ig t  die Häufigkeitsverteilungen von je,

100 Durchmessern der Fasertyben des M. re t ractor  bulbi'dgr Katze.

Näch ihrem Mörphologischen Bild ist anzunehmen, daß die Muskel-
‚ f a s e r n  der Retrak toren . rasch  zucken (vergleichbar den fastjtwitcn- ‚„ Ü

fiberé_ der Skelettmuskeln) und größtente i l s  eine geringe_Ermüdungs-‘

_resistenz‚aufweisen.

Daß sich die phasischen äuskelfasern der Mm. ratractores bulbi, wie

\bnach déh histochemischen Untersuchungen zu erwarten war, in ihrem

j?Mitochondriengehalt unterscheiden wurde kür21ich bei Ratte und

x i l h u a  nachgewiesen.  PACHTER et al. (1976b} fanden in diesen Muskeln

\ f d ü n n e  Fasern mit vielen Mitochgndrien und dicke Fase rn ,  die wenig

i 1 M i t o c h o n d r i e n _ e n t h i e l t e n .  ‘ '



- . 6 1 . .

3'4o3;‘P°Sfinatäle'Entwicklung der Muskelfasertypen

ubrphologische Untersuchungen über die Ontogenese der äußeren Au—
genmuskeln liegen in der Literatur bisher nicht vor. Die hier dar—
gestellten Ergebnisse stellen einen ers ten  Versuch_dar‚ etwas über

die postnatale Ausreifung der einzelnen Muskelfasertypen in den Hu-
génmuskeln von Kaninchen und Katze zu erfahren. Die mntw1cklung
verläuft bei beiden Tierarten prinzipiell sehr ähnlich, bei der

Katze Jedoch etwas langsamer (die Muskeln bleiben länger unreii‘) als
beim Kaninchen.

Die vergehiedenen okulorotatorischen Muskeln von zwei Tage alten
Kabinéhen zeigén das charakteristische Bild unreifer Muskeln wie
es ahéh für Skelettmuskeln beschrieben wurde (NYSTRÖM, 1968d). Die.
einzelnen Muskelfaserbündel sind in reichlich leckeres Bindegewebe

eingebet te t .  Die Muskelfasern haben ein geringes Kaliber, wobei
„zw13chén den einzelnen Fasern nur geringe Unterschiäfie im Faser -

. _ d u f b h m e s s e r ‘ b e s t e h e n .  Eine Trennung des Muskels in einéfi orbitalen
und einen globalén Anteil ist zu diesem Zeitpunkt praktisch nicht
möglich. Die Aktivität der Muskelfasém an sm ist hoch. Differen— _
zefi—zWischen_den einzelnen Fasern werden dabei nicht beobachtet.

Etwa am 4. Tag post partum fallen sowohl bei Kaninchen wie bei Kat—

Zen—im Bereich der dem Augapfel anliegenden Muskelregion einzelne

Muskelfasérn auf, die eine etwas geringere SDK-Aktivität bes i tzen
Und im Kaliber_etwas größer  sind als die Nachbarzellen (Abb.  363)°

' I h r e  Enzymréaktidn und ihre Verteilung im Muskel ist die g le i che ,
‚ w i e  die äef Fasern vom Typ 6 in den Augenmuskeln der erwachsenen

‚Tiere. Wir nehmen deshalb an, daß es sich um diesen Faser typ handelt

Und daß dié Muskelfasern "fonisch vom Froschtyp" die ersten s ind ,

die sich zu differenzieren beginnen.  Diese Fasern sind zu diesem

Zeitpunkt die dicksten im ganzen Muskel. Nicht alle Mhskelfasern

dieses Typs ,  die im Muskelquerschnitt beobachte t  werden können,

) 80heinen gleich weit entwickelt zu sein. Die übrigen Muskelfasern

Sind zu dieser Zeit. noch weitgehend undifferenziert. Sie haben.das

81910he geringe Kaliber wie am zweiten Lebenstag und zeigen noch

immer die gleichmäßig hohe SDH£ARtivität ohne stärkere Differenzen

zwischen den einzelnen Muskelfasern4 An einigen Präparaten läßt

. Sich bareits eine Trennung in eine orbitale und eine globale Region

‚ a h n e n .  Dies beruht aber weniger auf Kaliberunterschieden der Mus—



kelfasern_als auf Unterschieden in der Verteilung des Bindegewebes> 9
—das orb ital etwas reichlicher ist. < “

In den folgenden Tagen verdeutlicht sich dieses Bild. Beim Kafiin—
chen sind am 8. Lebenstag (bei Katzen  erst um den 15. Lebens tag
herum) eine dünnfasrige orbitale und eine dickfasrige globale Re—
-giofi.in j edem Fall nachweisbar.-Zu diesem Zeitpunkt treten die er—
s t e n . D i f f e r e n z e n  im Ausfall der SDK im Bereich der Orbitalregion
a, so daß man annehmen kann, däß_in dieser Zeit die Unterschiede
züischen den Fase r typen  1 und 2 manifest werden. In der Globalre-

gion sind j e t z t  die Müske].fasern vom Typ 6 deutlicher z u ’ e r k e n n e n ,
dagegen können die übrigen Muskelfasern ,  deren Durchmesser zuge-
nommen h a t ,  noch nicht näher differenziert wérden und zeigen wei-
terhin einq gleichmäßig hohe SDK-Aktivität.

Die endgültige postnatale Entwicklung der Fasertypen 3 bis 5

scheint beim Kaninchen erst nach dem 12. Lebenstag einzusetzen.
Wir beobachte ten  die ersten beginnenden Différenzen am 15. Lebens-

{ t a g  (Abb; 36h) .  Dieser letzte Teil der Differenzierung wird etwa
um den 1 6 . ‚ L e b e n s t a g  a b g e s c h l o s s e n ;  von diesem Zeitpunkt an zeigen

die okulorotatqrischen Muskeln des Kaninchens histochemisch das

typische Bild _des adulten Muskels (Abb.  3 6 c ) .  Bei K a t z e n  beginnt

die endgült ige Differenzierung der phasischen Fasertyp n 3 - 5 um

den 20. Lebenstag und wird zwischen dem 25. und 30. Lebenstag ab-
geséhlossen. In dieser Zeit sind dann auch die MUskelfasertypen in

den Mm. re t ractores  bulbi endgül t ig  en twicke l t ,  die bis zum 20° Tag

pöst p a r t u m _ w e d e r  größere  Kaliberaifferenzen nech Unterschiede in

der SDH>Reaktion aufweisen.

Der hier gesch i lder te  Entwickluhgsgang scheint sowohl beim Kanin—

'ehen wie bei Katzen in allen Augenmuskeln annähernd synchron aq-

laufen} Unterschiede in den Entwicklungsstadien zwischen den ver-
_schiedenen Muskeln eines Tieres wurden nicht beobachtet.

'Die Entwicklung der histochemischen Fasertypen in den äußeren Au—

genmuskeln ist bei nesthockenden T i e r e n ,  wie wir sie untersucht

‚ h a b e n ,  etwa 3 bis 4 Wochen nach  der Gebur t  abgeschlossen. Dagegen

dauert  die Ausreifung zur adulten Mhskelfaser wohl erheblich länger.

. Z u r  Z e i t  der endgültigen histochemischen Differenzierung besitzen

alle Muskelfasern nicht das Kaliber, das f'ür erwachsen(- res ern cha-

r a k t e r i s t i s c h  ist. Das z e i g t e n  Untersuchungen der Muskelfaserh&liber



an formolf1x1erten und Sudan—Schwarz-B—gefärbten Muskelquersahnit-
t en .ve r s ch i eden  alter Tiere. Die angewendete Me.hode (vg l .  2 . 1 . )
ist für Untersuchungen des Kalibers der Muskelfasern vor te i lhaf t ,
allerdings ist eine vollständige Fasertypendifferenzierung mit d e r ‘
Sudan—Schwarz—B—Färbung al;ein.schon bei adulten Tieren nur schwer
mögl idh (vgl .  3.4 .2 .  und Tab, 7). Wenig Schwierigkeiten macht die
Trennung der Orbital- und der Globalregion, weil hierbei auch bei
undiff9renzierten Muskeln die Anordfiung des Präparates am Augapfél
zu Hilfe genommen werden kann. Praktisch unmögliéh ist aber in al—
'len Lebensstufen die Unterscheidung der beiden orbitalen Fasertypen .

1 und 2, die sich wegen ihres Gehalts an Fettröpfchen (Abb. 23 und
25) in der Sudan—SChwarz_EhFärbung kaum trennen lassen. In den ér—.

.5tén‚drei Woéhen fehlen auch in der Globalregion.weitgehend Unter—

schiédg im Ausfall der Färbung und e r s t  nach 2 bis 3 Wochen lassen
“sich in d i e s e r  Region g r o ß e ,  helle Zellen (mitochondrienr und fett— .
arm) - es‘sihd mit großer Wahrscheinlichkeit die Muskelfasertypen
3 und 6 — von kleineren, dunklen Zellen (mitochondrienr und fe t t—
reich)  - dies sind vermutlich die Fasertypen 4 und 5 — unterschei-_
d e n . .  4

Aufgrund dieser Befunie beStimmten wir bei jüngeren Tieren (3, 4,

8 und 13. Lebenstag) nur das Kaliber von je 200 Muskelfasern aus

der Orbital-und aus der Globalregion, bei älteren Tieren (18‚_ 20;
25, 26 und 50. Lebenstag) wurden in der Globalregion die hell und

dunkél.gefärbten'MUSkelzellen getrennt  g e m e s s e n .  Das Ergebnis die—

ser Untersuchungen zeigen die Abb. 37 und 58. Bei drei bis v i e r

‚Tage alten Tieren bet rägt  der Durchmesser aller Muskelfaserh etwa

5}nn‚ zwischen den F a s e r n . d e r  Orbital- und der Globalregion be—

s teht  im Kaliber kein signifikanter Unterschied. Das Kaliber der

Fasern ändert sich bis zum 8. Lebenstag in beiden Huskelregionen

nur wenig„ Am 13. Lébenstag bes tehen  abe r  bereits geringe signifi-_

kante Unterschiede im Kaliber der Muskelfasern, die die beiden Re—„

g ionen  aufbauen. Die Fasern der Globalregion sind durchschnittlich

etwa 1, 5 pm dicker als die der Orbitalregion. Nach diesem Zeitab—

tni t nimmt der Durchmesser der Muskelfasern in allen Regionen

VZ“ (Rechtsverschiebung der Häufigkeitsgipfel in Abb. 54), nesonders "
betrifft dies aber  die mitochohdrien— und fettarmen (hellen) Zellen.4

Ü i n  der Globalregion. Die Kaliberzunahme hält auch nach der vierten
I P ° 8 t n a t a l w o c h e ‚  also nach der abgeschlossenen histochemischenyDif— >

. ?
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ferénZierung; weiter an. Auch nach 50 Tagen haben die Augenmuskel-
fasern aller Regionen noch nicht 'das Kaliber erwachsener Tiere er—
reicht,  sondern nur etwa 2/3 — 3/4 davon. Mit zunehmendem Alter
und dem zunehmenden Faserkaliber aller Muskelfasertypen tritt eine ’ '
Verbreiterung der Häufigkeitsverteilung der Faserdurchmesser ( A b b . 3 7 ) j l
auf. Diese Erscheinung ist wohl nicht nur-Ausdruck einer größeren *

Variabilität im.Kaliber der Muskelfasern sondern auch der Tatsache,
daß in jeder der dargestellten Verteilungen zwei Fasertypen ent-

halten s i n d ,  die durch die Sudan—Schwarz-BPFärbung nicht sicher

getrennt wérden können. Teilweise ergeben sich auch zweigipflige
‚Häufigkeitsverteilungen. Insgesamt  nimmt im Verlauf der postnatalen *

EntfiiCklung dag Kaliber der Fasern der Orbitalregion um etwa das

4faéhe, das der mitochondrien- und_ fe t t r e i chen  Fasern der Global—'
regipn um das 5fache und das der mitochondr1en— und fettarmen Fa-

sern.der Globalregion sogar  um das 8fache ZUo
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_4éiphyslologlsche Eigenscha f t en .de r  äußeren Augenmuskeln der
' saugetlere '

‚Ä;j;-Ei°3tr°PhySi°l°giS°he'Eig?n80haften (Literaturübersicht)

fiiQ*eléktrbphysiologische Untersuchung der äußeren Augenmuskeln
 KÄhh.mithi1f? der 9XtP82911UIären (BMG) oder der intrazellulären
_Ableittechnik-vorgenommen werden. Die erstere Technik hat für Uni

' thrsuchungeh der-Koprdination der verschiedenen Augenmuskeln und
für die klinische Diagnostik erhebliche praktische Bedeutung - aus-

' führliche Darstellungen finden,sidh bei BREININ (1962) und SCHULZE
(1972) - dagegen ist sie - etwas zu Unrecht (vgl. 8. 1. 2. ) — für
die Aufklärung der elektr0physiologischen Eigenschaften der ver—

‚ sqhiedenen Augenmuskelfasertypen b i she r  nur von untergeordneter
*Eéöéutung geblieben. Im folgenden sollen deshalb vorwiegend die
Ergebnisse,  die.durah intrazelluläre Ableitung von einzelnen Au—

gefimuskelfäsern mit Glasmikroelektroden erhalten w e r d e n ,  zusammen—

‘„faséend£referiert werden .  Derartige Untersuchungen sind methodisch

änéfiruchsvoller als am Sxelettmuskel‚ da die Augenmuskeln sehr
-‚bihdegewebsreich.gind und weil die einzelnen Muskelfasern sehr
‘ d ü n n  sind. Eléktrophysiologische Untersuchungen an Zellen von.ge—

ridggm Durchmesser sind schwieriger ,  nicht nur weil sie schwerer

_ mit der Elektrode genau zu treffen sind, sondern auch weil die
‚Zellen echlechter  an der Elektrode "zu halten sind". Derartige

Zellen.sind ausgesprochen empfindlich gegenüber Ver le tzungen ,  auch

dürch eolche durch die Mikroelektrode, sie éntladen sich langsam,
ihr Ruhepoténtial vermindert s i ch ,  und damit verschlechtert sich

oder-verschwindet gar ihre Fähigkeit zur Generierung von Aktions—

P°tentielen. Eine wei te re  Schwierigkeit entsteht durch den schich—

tenartigen Aufbau der Augenmuskeln (vg l .  5 2 ), der wie 90h0n er—
Wähnt von den meisten Uhtersuchern nicht berücksichtigt w u r d e .  Der

Einstich in Muskelfasern,  die in der Tiefe des Muskels l i e g e n ,  er-

v f 0 1 3 t  "blind" und unter Verletzung der Muskelfasern in den darüber
“ b e f i n d l i c h e n  Schichten. All dies erschwer t  eine Korrelat ion der

( e l e k t r o p h y s i O I O g i s c h e n  und morphologischen Daten.

Elektrophyeiologische Untersuchungen wurden bisher nur an Kanin-

chen (KATYUSHKIN, 1961; 1963; 1964; 1971ay b c; ‘972 °ZAW“’ 19645
']_-1965; OZA"JA et al., 1969; om-rz' und SCHULZE„ 1973;  SCHULZE, 19778»
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b,_„ß)  und Katzen (HESS und PILAR, 1963; BACH—Y—RITA und I_TO‚ 1966;
1967; PILAR, . ; 1 9 6 7  1EMRSTRAND, 1974; 1975) durchgeführt. Dabei
wrden zunächst  zwei charakteristisch reag ie rende  Muskelfasertyper1
n a c h g e w i e s e n :  phasische und tonische A'uskelfasern.

Die ‚phasischen Muskelfasern, die eine fokale Innervation (3. 3. )
unä F1brillenstru1;tur (3 401 ) beS i t2en ,  haben ein. hohes Ruhepoten.—
‘t1'al' ("so -. 100 mV) und antworten auf" einen Nervenreiz nach dem

‚ Alles—odebNichts-Gesetz mit einem Aktionspotential, dessen Höhe
80 - 110 111? und dessen Dauer e twa 1 ms beträgt  (Abb. 39 A unten).
Das über die gesamte Muskelfasermembzan fortgeleitete Aktionspoten—
_tigi ents teht  wie bei allen anderen Skelettmuskelfasern “im Bereich

.de“? übtofiséhen Endplatte als Folge eines» durch ACh—Freisetzungm'
‚he rvorgeru fenen  lokalen Endplattenpotentials (Abb. 39 A oben)
tonisch_en Muskelfasern mit multipler Innervation (3 3 ) und Fel—
derstruktur ( 3 . 4 . 1 .  ) besitzen dagegen ein niedrigeres Ruhepoten—

it‘ial von 30 - 70 mV. Die Häufigkeitsverteilung der Ruhepotentiale

_v<m Müsk_e_lfasern ist zweigipflig (HESS und PILAR, 1963? BACH—Y—RITA
u.r_xd ITO, 1966; SCHUHE, 19770) ,  die Gipfel liegen zwischen 40 und

50 m_V (tonische Fasern) sowie zwischen 70 und 90 mV (phaeische Fa— .

sem), allerdings überlappen sich beide Häufigkeitsverteilungen,

so daß allein aus dem Ruhepotential keine sichere A u s s a g e  über  den

'Paaertyp zu. machen ist (PILAR, 1967). Die typi=‚ Che Antwort toni- '
scher Fasern auf indirekte Reizung ist eine lokale, nicht for tge—

leitete Potentialänderung (Abb. 59 B) Die Variabilität del“ Ampli"

tudez und des Zeitverlaufes der einzelnen Komponenten dieser Poten—

tial‘änderungen läßt erkennen,  daß sie von versckueäenen Endigungen,

die über die ganze Muskelfaseroberfläche vers t reu t  sind und eine

unterschiedliche Entfernung zur registrierenden Mikroelektrode ha—

ben,"her‘vorgerufen wird. Die Anzahl der verschiedenen Komponenten

beweist ,  daß es sehr viele solcher Innervationspunkte g ib t  und

Unterschiede in der Latenzzeit und in der Schwelle (Abb. 40) las-—

sen; auf eine polyneuronale Innervation schließen (HESS und PILAR,

_1963; mmsm<m und DRABKINA, 1970). .
Bemerkenswer t e  Unterschiede zwischen den beiden Muskelf‘aser typen

bestehen auch in den spontanen Miniatur'potentialem die an den Ner—
Venendigungen entstehem Beide Fasertypen weisen solche spontan-

. entladungen auf Die maximale Amplitude, die }.pstiegszeit und d i ?

Gesamtdauer der Potentiale gind a b e r  bei den “ponischen F a s e r n  gro-
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#13. bei den phasa.schen Muskelfasern. Das Aussehén der «spénta
«ea M i n i g t u r p o t e n t i a l e  ist bei den tonischen F'ud€l‘fl a u s g e s p r o c h e n'Ä'vil'ä'tfiabeli bei den phasisc‘nen Fuße
" 

rn dagegen  relativ einheitlich
:( mb 41 - I—[ESS und PILAR,1963). Der Membranwideit‘stand der phasi-
' sehen Fasern iSt höher, die “M°mbrafikap&zität niedriger als bei den

tomschen Muskelfaserm (35;10}{..v_31m u n d I  ’ 1966).

m _v_on mmwsmcm (1961;1964)‚HE88 und P1LAF: (1963), 0 =..A (1964),
EZA‘3'A et 810 (1969) sowie f.‘IATYUSHZ CPI! und DRABKII\IA (”‘70) beschrie—
bpnen tonischen Muskelf' asem waren nicht in der Lage, Aktionspoten.
tiale zu generieren und f'ortzuleiten. Sie antworteten auf indirek—

_te  Reizung ausschließlich mit lokal en Depmarisationen, wie es ty—
' 'p_iSCh ist für tonisc'ne I.Iuskelf asern aus der Skelettmuskulatur von
"mphibien (KUE‘FIER und V UGI LAN .’ILLIAEIS, 1953 a, b; BURKE und sms-
8085, 1 9 5 6 ;  0311311), 1 9 6 3 ) .  :3ACZI-‘x'—KITA und ITO (1966)  fanden aber
béi einem Teil der Fasern mit niedrigem Ruhepotential fortgeleitete

Aktion3'potentiale und fo lge r t en ,  daß \die tonischen I-.Iluskelfasem in

‚den Augenmuskeln der Katze ähnlich wären wie d i e j e n i g e n ,  die in den

Hüekelspindeln von Amphibien (KOEETSU und NISHI, 19573, b; sr-JTH,
1964) und Säugetieren (EYZAGUIRRE, 1960; BESSOU und LAPORTE, 1965)
sowie in der Skelettmuskulatur der Vögel (GINSBORG, 1960) zu finden
s i n d ;  diese Fasern sind multipel innervier‘t, ihre Membran hat a b e r

die Fähigkeit Aktionspotentiale zu generieren und über eine grö—

ßere oder kleinere Entfernung entlang der Faser fortzuleiten (so.

Einleitung). Nach BACI-I—Y»RII‘A und no (1966) sollten nur ver-letzte
Fasern. mit. erhiedrigtem Ruhepotential und demzufolge inaktiviertem

Natriumkanal nicht in der Lage  sein Aktionspotentiale zu generieren.’

PILAR ( 1 9 6 7 )  hat. darauf hin eine gründliche Nachuntersuchung vor-

genommen. Er konnte ein fortgeleitetes Aktionspotential 
für“ die t0'

M ü h e n  Fasern nicht bestätigen und weist darauf him daß S°W°hl

der Faserdurchmesser  wie auch das Ruhepotential keine sicheren Kri—

terien} Zur Unterscheidung von tonischen und phasischen Muskeli'asem .

Sind. Der A u t o r  f and ,  daß tonische Fasern auch wenn man ihre Mem-

bran bafi>€2r‘polarisiert, nicht in der Lage s i n d ,  Aktion3potentiale

ZU-  gener ieren ,  daß es sich also um eine charakteristische Eigen-

schaft der Fasern handelt, die nicht auf ein durch Verletzung ver-—
minder-tes Ruhepotential zurückzuführen ish
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I 4 P E A C H E Y  (1968) war_Wohl der é r s t e ,  der auägruné?der oben geséhil—v
‘derten.Kontroverse die Vermutung äußerté, daß es in den äußeren
Augenmuskeln möglicherweise zwei Typen_ ton i sche r  Faäern g ä b e .  Wie
im Abschnitt 3 . 4 . 1 .  ausgeführt ,  konnten wir und andere Autoren in
äen letzten Jahren diese Vermutung morphologisch bestätigen.‘ßAüflh ' .„

Y—RITA (1971) teilt mit, daß seine Untersuchungen besonders an den ' i3ä
äußeren oberrlächlichen Fasern  des M. rectus superior bzw. des M.

_ obliquus inferior der K a t z e  gemacht wurden. Es ist deshalb sehr  ‘

‘4währscheinlich, daß er die Eigenschaftén der tonischen Huskelfasern. ;E

-   der Orbi£alregion.registriert hat, während HESS und PILAR (1963)
‚ V _ ü n d  andere Autoren die der tonischen Fasérn in der Globalregion—Ü

» beschréibén. ZAWA.et aI„‘(1969) unternehmen den ersten Versuch .
' éinér direktén Korrelation zwischen elektrophysiolo$ischen und _„
morphologischen D a t e n ,  ifidem sie über die registrierende Mikro- -

'.élektrode mit einem Farbstoff (fast green) die untersuchten Fasernf

markierten und anschließend die Verteilung der Endplatten an die-

Ser Faser bestimmten: 53 Fasern mit multipler Innervation warén _
nicht in der Lage Aktionspotentiale zu generieren_‚ 2 multipel inr

nerv ie r te  Fase rn  zeigten AktiOnspotentiale mit overshoot wie sie

auch an 23 Fasern mit fokaler Innervation.beobachtet wurden. Leider

ist. diese Technik bisher nicht stärker verwendet werden. Schließ—

\ lich wurde das Vorkommen von.verschiedenen Typen multipel inner-
l v i e r t e r ‚ M u s k e l f a s e r n  neuerdings von LENNERSTRAND (1975) und v o n '

SCHULZE (1'977b) bestätigt. IBNNERSTRAND (1975) untersuchte die
elektrophysiologischen und mechanischen Eigenschaften der Muskel—

fasern,  die die verschiedenen motorischen Einheiten im M. obliquue

inferior der Katze aufbauen .  Auf diese Befunde wird spä te r  noch

ausführ11ch (vgl° 8. 1. 2 ) eingegangen. ' ‘

' ; 7 4 ; 2 . ' M é c h a n i s c h e  Eigenschaften

" f 1 . 2 . 1 9 . 8 t a t i s c h e I m e c h a n i s c h é  Eigenschäftan ”

Die passiv—mechanischen Eigenschaf ten  der okulorotatorischen Mus- ‚

keln und der Einfluß der Dehnung auf die in der Einz912uckung ode r

im Tetanus entwickelten Muskelspannung wurde in den letzten Jahren

;   Wiederholt und mit qualitativ gleichen Ergebnissen untersucht (Rat-

fie: CIDSE und LUFF, 1974; Katze:  BARMACK et a l . ,  1971; COLLINS, 1971;

Kaninchen. BARMACK, 1976; Rhesusaffe. FUCHS und LUSCHEI, 1971,
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Mbnsch:R081fi30N et 810, 1969; COLLINS, 1971; SCOTT, 1971; COLLINS
"et a l . ,  197% BARMACK, 1976). Außerdem liegen Béfünde vom M. retrac—
tor bulbi der Katze vor (LEIMMRSTRAND‚ 1974). Die Untersuchungen
wurden gewöhnlich in situ am narkotiaierten Lebewesen unternommen,

» wobei der Muskel entweder  am Augapfel belassen ode r  auch abge—
trennt wurde. Das Längen5pannungsdiagramm okulorotatorischer Mus-

keln„in.vitro wurde bisher nur vom M. obliquué inferior der Ratte
‘ (CLOSE und LUFF, 1974) unvollständig registriert.

"Wi ‚ H a b e n — V o n  fühf isolierten, normalen Mm. obliqui inferiores das

Längen—Spannungsdiagramm aufgenommen, Abb. 42 Zeigt ein charakteri-
f stisches Beispiel. Der isolierte Muskel wurde in die Versuchskemmer

éingebracht und seine Länge so eingestellt, daB sie 2 — 4 mm ge— <

ringer war, als die in situ bestimmte Ruhelänge (LR, 5. 2 .2 .1° ) °
Anschließend wurde der Muskel in Schri t ten von 0,5 oder 1,0]mm ge—

dehnt. Für die einzelnen Muskellängen wurden jeweils die Ruhe—
spannung, die Einzelzuckung und die Spannungsentwicklung bei texa-

nisqher—Reizüng mit verschiedenen Reizfrequenzen (im Versuch der
Abb; 42 Wurden Frequenzen von 100 Hz bzw. 200 Hz untersucht )  regi—

striert)

‘ Die Ruhedehnungskurve isolierter Kaninchenaugenmuskeln ist relativ

flach und zéigt wie auch  bei anderen Tieren (BAHMACK et al., 1971;

‘ LENN3RSTRAND, 1974) einen exponentiellen Verlauf. Der exponentielle.
:  ; A n s t i e g  der Ruhespannung setzt gewöhnlich bei 

LR ein. Der M. obli—

—quus inferior des Kaninchens kann in der Einzelzuckung Spannungen

f ven etwa 1,5 — 3 , 5 5' und bei maximaler tetanischer Reizung Werte

’.Zwischen_15 und 50 g entwickeln ( v g l :  Tab. 1 0 ) .  Derart ige maximale

-Spannungswerte  werden aber  nur bei muskellängen e r r e i c h t ,  die etwa

‚fl?"— 4 mm oberhalb der Länge des Muskels in situ liegen. Ähnliche

„ Werte wurden auch für die Katze  (BARMACK et 8 1 ° ,  1971) und für den

"Rhesusaffén (r UCHS und LUSCHEI, 1971) mitgeteilt. Dieses Optimum

. der Spannun33entwicklung liegt für Einzelzuckungen und Tetahi bei

etwa der gleichen Muekellänge (Lo - alle unter  402 .2 .  beschriebe-

? nen Untersuchungen der dynamischen Eigenschaften des M. obliquus

infer ior  des Kaninchens wurden bei dieser Muskellänge vorgenommen) . ‚

_3Hit zunehmendem Grad der Aktivierung des Muskels (Reizfrequenz)

; “ W i r d  die Längen-Spannungs—Bezichung Zamindestens in dem Bereich

‚„;um die Ruhelänge zunehmend linear. Für die Steifigkeit des akti—

' v i e r t e n .  isolierten M. obliquus infer ior ,  das heißt für die Steil—



“V,-70-

fheit des linearen Bereichä im Längen-Spénhungs-Diagramm, ermittel-„ .a

'ten;wir in unseren Versuchen Werte von 1,3 — 2{2 g/mm_ Vergleich- }3;

bare Wer te  wurden von BARMACK ( 1 9 7 6 )  am M. r ec tus  inferior des . )

  Kaninchens in situ gefunden.  Veränderungen im Grad der Aktivierung“ . j
4 führen oberhalb von Reizfreqüénzen von 50 Hz zu einer parallelen

‘ Verschiebung der Längen—Spannungskurven, wie es Abb.  42 näherungs- .
weise für Reizfrequenzen von 100 und 200 Hz z e i g t .  Diese Lineari- { i b

_tät und die Parallelverschiebung scheint für die Augenmuskeln al— ‘
' ler Säugetiere charakteristisch zu sein (COLLINS, 1971) und gilt

wohl im wesentlichen für den physiologischen Arbeitsbereich der

Muskeln. Beim Kaninchen umfaßt dieser Bereich nach unseren Daten __

e ine  Längenänderung (Dehnung o d e r  Stauchung des Muskels ausgehend (

von LR) von 5 - 7  mm. Da beim Kaninchen eine Längenänderung eines

okulorotatorischen Muskels von 1 mm einer Raddrehung des Augapfels

um etwa 7° entspricht  (BARMACK, 1976, v g l .  auch 8 . 1 . 3 . )  bedeu te t
d i e s ,  daß innerhalb des linearen Arbeitsbereiches von der Ruhepo—

sition des Auges ausgehend Drehungen des Augapfels von jederseits-

20 — 25° möglich sind. Diese Werte  stimmen rech t  gut mit denen

anderer Autoren überein (ROBINSON et a l . ,  1969; COLLINS, 1971; FUCHS

und LUSCHEI, 1971; BÄRMACK, 1976) .  Abbildung 42 macht außerdem deut—'

lich, daß der Augenmuskel dann seine maximale Kraft e n t w i c k e l t ,

wenn er die Grenze des linearen Arbeitsbereiches gerade überschrit-

ten hat; Kürzlich ha+; COLLE‘HJN (1977) gezeigt, daß freibewegliéhe

 Kahinchen nur selten Augenbewegungen ausführen, die mehr als 20°

von der Normalposition abweichen°

- Außer der Muskelspannung sind auch die zeitlichen Parameter der

‘ 5Mhskelkontraktion
 abhängig vom Dehngngsgrad des Müskels. Abbildung

42 z e i g t ,  daß mit zunehmender Dehnuhg die Kontraktionszeit länger
‚ _ w i r d .  Das Gleiche gilt für die Halberschlaffungszeit. Die Anstiegs-

'steilheit im Tet&nus ist bei Stauchung oder  Dehnung des Muskels ge—

”w\ringer als bei L0 ,  wo sie ein Mäximum erreicht. Die Steilheit des

5Tetanusabfalls ist dagegen bei gestauchten und mäßig gedehnten Mus—

5_ keln groß und wird bei starker Dehnung flacher°
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4 ; 2 . 2 .  Dynamische Eigenschaften-

' In Tabelle 9 sind zum Vergleich Zu unseren im folgenden zu beédhrei-; "
. b e n d e n  eigenen Ergebnissen die wesentlichsten bisher in der Lite-

ratur verfügbaren Daten über  die kontraktilen Eigenschaften der

okulorotatorischen Muskeln.der Säuget iere  zusammengestellt. Die

meisten dieser Befunde (mit Ausnahme der von CLOSE und LUFF, 1974)
wurden in situ am narkotisierten Tier also etwa bei Körpertempera— '{äf

tur nach Abtrennen dés ent9prechenden Muskéls vom-Augapfel  g e w o n - '  ‚ V “
nen .  Die Daten wurden bei supramaximaler direkter oder-indirektef

" Reizung des ganzen Muskels erhal ten;  in diesen Fällen-entsteht die { f h

kontraktile Antwort s t e t s  durch die gemeinsame Tät igkei t  der vgr— ;>Üj

schiedenen Muskelfasersorten und die einzelnen Anfeiie sind geüöhn—
lich nicht voneinander zu trennen. Es wurden in der Literatur Ver— _
fahren beschrieben, die eine selektive indirekte Reizuné der toni- .“

schen Muskelfesern ermöglichen - auf diese Verfahren und ihre Er-
gebnisse  soll in der Diskussion kritisch eingegangen werden‘(vgl.i

8.1.2o)..Wir haben den Versuch einer selektiven Reizung nicht uné

‘ ternommen‚ sondern wählten für unsere Untersuchungen die All—over—

Stimulation, Weil die Ergebnisse  an normalen Augenmuskeln auch zur

‘Kontrolle der Veränderungen der kontrektilen Parameter nach Dénére'

vation dienen solltep. In denervierten Muskeln ist wegen de; De-

generat ion des peripheren Nervenstumpfes und der zugehörigén En—

digungen nur eine direkte und keine indirekte Reizung durchführ£'

bar, und damit entfällt die Möglichkeit der selektiven Reizung.

. Von den'verschiedenen Verfahren,  die zur direkten Reizung angewenr

det werdén, iét die All—over—Stimulation.methodisch die gügstigste

( v g l .  2.2.1.)o

Parameter der Einzelzuckq:  Wie die Augenmuskelg anderer Wirbel- '

‚ t i e r e ,  so ist auch der M. obliquus inferior des Kaninchens durch

einen besonders raschen Kontraktionsablauf gekennzeichnet ( T a b ;  9

' und 10) .  Abbildung 43 zeigt eine charakteristische Einzelzuckung. \

Unte r  Optimalen Längenbedifigungen (L° ) entwickelten die von uns

untersuchten Muskeln im Mittel eine Spannung von 2,6 g - die ein—

zelnen Wer te  lagen dabei zwischen 1, 6 und 5, 4 ‚ g .  Dies entspricht

einer auf die Querechnittsfläche des Mhskels bezogened Kraft von

‘69 + 9 g/Cm2 . Die- Kontrak t ionsze i t  bet rägt  unter  diesen Bedingungen

1 zwischen 5, 5 und 7,  5 ms mit einem Mittelwert von 6, 4 ms. Die Halb-
„ '  erschlaffungazeit liegt in der gleichen Größenordnung zwischen 6 ,
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und 8 ms (Mittelwert 7 , 0 _ m s ) .  Die Latenzzeit der Augenmuskeln ist
ausgesprochen kurz,  sie betrug in ünseren V6?suchen ziemlicn kon—
stant 1,5 ms. '

Wie das Betrachten von Abbildung 43 zeigt, ist der Ablauf der'Ein— f._”
zelzuckung des M. obliquus inferior weitgehend homogen. Zwei— bzw.
Mehrgipfligkeiten oder ähnliches, was für das Vorhandensein von ‘ : „

“ mehreren Muskelfasertypen mit unterscniedlichen Zuckungseigenschaf— "
l t e n  Sprechen könnte, sind nicht zu erkennen. Das b e d e u t e t  en tweder ,

.daß bei der von uns verwendeten Reizform eine Pepulation von Mus—
kélfasern bevorzugt  oder gar ausschließlich erregt  wird und die

‘ a n d e r e n  Muskelfasertypen wenig oder gar nicht an der Zuckung be—
teiligt s i n d ,  o d e r  daß die kontraktilen Parameter  der einzelnen
Muskelfasertypen einander sehr ähnlich sind und ihre mechanischen _
Antworten sich derar t ig  stark ü b e r l a p p e n ,  daß als Summe eine homo-   j ’

gene Einzelzuekung resultiept. Über dieses Problem soll Später
noch diskutiert werden ( v g l .  8 . 1 . 2 . ) ,  hier soll nur noch auf einen ’

' Befund eingegangen werden ,  der für die_letztere Deutungsmöglichr
— keit spricht. ‘

Bei zwei Versuchen v e r s t a r b ,  während wir den Muskel des einen Au—'
ges untersuchten,  das Kaninchen in der Narkose. Um den zweiten "
Muskel doch noch unte rsuchen  zu können,  wurde er  aus dem t o t e h
Tief präpariert (in beiden Fällen etwa 10 — 15 Minuten nach dem

' Sistieren der Atmung) und für 1 - 2 Stunden in eine Schale mit'1y-
rodelösung (Zimmertemperatur ,  luftdurchperlt) gebracht .  Die Unter—
suchung der Muskeln.erfolgte nach Beendigung des Versuches mit dem

e r s t e n . P r ä p a r a t .  In beiden Fällen erwies sich das zweite Präparat
'818 mehr odér minder stark geschäd ig t ,  die Kontrakfiönshöhe war

niedrigér als normal;  und nahm während des Versuches beträchtlich
ab, besonders  abe r  nach ermüdenden tetanischen Reizen. Beide Ver—
suche wurden deéhalb auch nicht in die statistische Bearbeitung
der übrigen Versuche aufgenommen. In beiden Fällen beobach te ten

{ wir eine Zweigipfligkeit (Abb. 4 4 ) .  Beim Betrachten der Kontraktions—
. kurven entsteht der Eindruck, daß durch die Schädigung des Prä- ’

para tes  (vornehmlich wohl 02-Mangel durch Sistieren der Blutvef—

v s o r g u n g  im ‚toten Tier) ein Teil der Muskelfasern mit mittlerer Kon—
' t r a k t i o n s g e s c h w i n d i g k e i t  ausgefallen ist, während sowohl Fasern

' ;mit langsamer als auch  solche mit hoher Kontraktionsgeschwindigkeit
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eine géwisée Resistenz gegenüber der Schädigung besitzen. Die
schnelle Komponente in Abb. 44 hat‚éiné Konträktibnszeit von etwa filf
2,5 ms, die langsame dagegen von 9 — 10 ms.

Heizung mit Doppeligpulsen: Durch Applikation von zwei Reizifipul-
sen gleicher Stärke und Dauer aber mit variablem Abstand vonein— .
ander ,  untersuchten wir die Summation Zweier Einzelzuckungen.'Daé MJ

Ergebnis aller Versuche ist in Abb.  45 zusammengestellt.

Wenn der Abs tand  der beiden Reize 40 ms o d e r  mehr b e t r ä g t ,  wefden
gewöhnlich zwei vollständig voneinander getrennte einzelne Zuckun— i fl f

gen registriert, die sich in Form und Amplitude nicht voneinander"-
unterscheiden. Daraus f o l g t ,  daß Reizfrequenzen von 25 Hz ode r  '
weniger  zu keiner Summatioh führen und mit einer Serie von Einzel-,

zuckungen beantwortet werden. Eine zunehmende Verkürzung des Reiz;

abstandes unter 40 ms führt zu einer zunehmenden Summation, die -

zweite Zuckung sitzt auf der ersten auf und ist zunehmend höhér als

diese. Bis zu Reizabständen von etwa 5,0 ms sind beide Zuckungen
‘ noch voneinander abgesetzt und t rennbar,  die Summation erreicht

f a s t  diämaximalen W e r t e .  Daraus f o l g t ,  daß bis zu Reizfrequenzen

von etwa 500 Hz der M. obliquus inferior mit unvollständigen Teta—'
ni r e a g i e r t  und mit steigender Reizf requenz  zunehmend mehr Spannung '

entwickelt. Bei einer we@teren Verkürzung des Reizabstandes unte r
—3 ms resultiert eine einzige glatte Muskelzuckung,  der aus ihrem
Verlauf nicht sofort anzusehen i s t ,  daß sie durch Summation.ent—
standen i s t ,  wohl aber durch die gegenüber  der Einzelzuckung ver—
längerte Kontraktionszeit (Abb .  45 oben). Das größte  Summationsver—

hältnis wird bei einem Reizabstand von etwa 2,0 ms gefunden.  Béi

diesem Reizabstand ist die Amplitude der summierten Zuckung zwei

bis zweieinhalb mal so groß wie die der Eihzelzuckung. Eine Ver—

kürzung des Reizabstandes un te r  2 ms hat eine zunehmende Verklei—*
‘ n e r u n g  der Kontraktionshöhe der summierten Zuckung zur F o l g e ,  wobei

sich aber ihre Anstiegssteilheit noch erhöht ,  und die Kontraktions—

zeit verkürzt  sich zunehmend. Bei Reizabständen von 0,3 ms und we—

niger  wird offenbar der zweite Reiz nicht mehr bean twor te t ,  es re-

_sultiert eine Muskelzuckung, die sich im Verlauf und Amplitude nicht

von der auf einen Einzelreiz unterscheidet. Die absoluté Refraktär—.

‘ zeit des isolierten M. obliquus inferior des Kaninchens beträgt  dem—

nach etwa 0,3 ms. ' '

'f"’£«:

.' 1
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Pärameter des Tetanus (Tab .  1 9  und 10) :  Abbildung 46 ze ig t  typische ;lf
isometrische Reizantworten des M. obliquus inferior bei direkter i""

' tetanischer Stimulation. Wié schon die Untersuchung der kontrakti-  fl?

' len Antworten auf Doppelreizung erwarten ließen, tritt eine Fusion i i i

„der Einzelzuckungen e r s t  bei relativ hohen Reizfrequenzen von mehrff3}

als 25 Hz auf, Demzufolge iét die Fusionsfrequenz ebenfalls sehr 4 5

hoch, sie liegt gewöhnlich über 300 s ( 5 t o  t 15 Hz). Die unter ";;lf
diesen Bedingungen entwickelté maximale Tetanusspannung liegt zwi—'f :
schen 15 und 50 g, das entspricht einer auf die Querschnittsfläche ‚.

des Muskels bezogenen Kraft von O, 65 + 0 , 0 6  kg/cm2 . Eine Stimula—’ "“
tion der Muskeln mit Reizfrequenzen oberhalb der Verschmelzungsfre- „j„

quenz  hat keinen weiteren Anst ieg  der Kraft zur Folge (Abb .  4 7 ) ,
wohl abe r  erhöht sich bis zu Reizfrequenzen v o n . 8 0 0  bis 1000 Hz

’ die Anstiegssteilheit der te tanischen Spännungsentwicklung (Abba 4 8 ) .

Abbildung 49 z e i g t  die Abhängigkeit der Muskelspannung (ausgedrück t

in Prozent  der maximalen Tetanusspannung) unvollständiger Tetani‘

sowie die Steilheit der jeweiligen Spannungsentwicklung (in g/äs)
‚ von der Reizfrequenz. Es ist zu sehen ,  daß oberhalb einer Reizfre-

quenz von 25 H2 beide Parameter  bis zu einem Maximum zunehmen. Den

größten Einfluß auf die entwickelte Muskelspannung haben dabei die

Reizfrequenzen zwischen 50 und 200 Hz, auf die Steilheit der Span-
nungsentwicklung dagegen Frequenzen von 100 bis 500 Hz. Als qpa—

_ rakteristik für die Steilheit dei Spannungsentwicklung Und die des

Spannungsabfalls im vollständigen Tetanus verwendeten wir die Halb—

Tetanus-Anstiegszeit und die Halb-Tetanus-Abfallzeit. Diese Werte

betrugen in unseren Versuchen 19 : 5 ms bzwo 15 1 2 ms.

„ Das Twitch—Tetahus—Verhältnis der Au3enmuskeln ist besonders  klein.

Es betrug in unseren Versuchen 0 , 1 1  + 0 , 0 2 ,  d.  h. die im vollstän»

digen  Tetanus entwickelte Muskelspannung ist etwa zehn mal so groß

wie die der Einzelzuckung.

' E r m ü d u n g :  Eine  übér  längere Ze i t  éufrecht erhaltene Stimulation

eines Muskels führt dazu ,  daß die zu Beginn der Heizung im unvoll-

ständigen o d e r  vollständigen Tetanus entwickelte Spannuhg nieht

aufrechtefhalten Werden -kann ,  der Muskel ermüdet. Der M. obliquus

 inferior des Kanifichens ist relativ resistent gegenüber solchen

_ermüdenden Dauerstimulatiohen (Abb.  50). Nach einer tetanischen

‘ Reizung mit Verschmelzungsfrequenz von 5_s Dauer ,  beträgt die Rest-



- 75 ;.

spannung (s. 2. 2 . 1 .  ) noch immer etwa _30 — 50% der Initialspannung.
Bei l änger  anhaltenden Reizperioden sinkt dfe Restspannung sehr
langsam weiter ab, a b e r  es ist ausgesprochen schwer,  den Müskel
vollständig zu ermüden.

_Einfluß der Umgebungstemperatqg:  pie Veränderungen, denen die mä—
chanischén Parameter  der äußeren Augenmuskeln un t e r l i egen ,  wenn
die Umgebungstemperatur verändert  wird,  wurden bisher noch nicht
l s y s t e m a t i s c h  untersucht. ‘
—Die Auswirkung einer Abkühlung der Badtemperatur um 10° C von 55°
auf 25 °C wurden von uns an 21 Muskeln un te r such t ,  in einigen Ver—

4 suchen erfolgte  das Abkühlen bzw. Aufwärmen des Müskelbades in _
"Schritten von 1 °C und bei den exnzelnen Temperaturen wurden je- ‘
' weils die charakteristischen Parameter  der Einzelzuckung und des

Tetanue bestimmt. Der Temperaturwechsel hat eine Reihe von signi-

Äfikanten Veränderungen zur Folge (Tab. 10). Abkühlung um_10°0 vér—
' l änger t  die Kontraktion3— bzw. die Halberschlaffungszeit im Mittel
auf mehr als das D o p p e l t e ,  auf 1 5 , 7  ms bzw. 1 6 , 2  ms._Dabeiiverlauf

- fen die Veränderungen zumindestens für die Hglberächlaffuflgszeit'
.nicht linear über den gesamten Temperatunbereich (Abb. 51).‚Dier 
' Latenzzeit vérlängert sich ebenfal ls ,  sie s t e ig t  von _1, 5 ms bei
55 °C auf 2,4 ms bei 25 0 C .  Wenig Veränderungen. beobachteten wir in .
der Amplitude der Ei nzelzuckung;  gelegentlich fandén wir eine ge—
‘ringe Verminderung der Kontraktionshöhe (Kältedepression), in den„

meisten Versuchen jedoch beobachte ten  wir eine Zunahme der ent-
 „  wickelten Spannung (Kä l t epo tenz ie rung) ,  allerdings'war diese ge—
i;fwöhnlich ger ing .  In einem Fall betrug die Kältepotenzierung'154;
_ ld.h. die Amplitude der Zuckung bei 25°C war 1,4 mal so hoch wie’die
„_bei 35°C, der Mittelwert der Kältepotenzierung l i eg t  aber bei'151;

‘f; Aus Tabelle 10_ist anhand der hohen Streuungsmaße bei 25°C deutlich
xigüder wechéelhafte_Ausfall dieses Potenzieruhgsphänomens zu erkennen„

'jund es bleibt festzustellen, daß die Unterschiede in der Kontrak—
“.tionsamplitude bei 25°C und bei 55°C nicht signifikant voneinandér
lr„verschieden sind. In Abb. 51 ist ein typ ischer_  Versuch mit geringer
Ülkältepotenzierung dargestellt. '

„ ä f D i e  Abkühlung des Muekelbadés um 10° C führt weiterhin zu signifi—

y . k a n t e n  Veränderungen .der  tetanischen Spanngn35entw16klpng (Tab. 1 0 ) . f
’7hDie Steilheit der Spennungsentwigklung und de8'fabfalls.sind-erw
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wartungsgemäß verlangsamt. Halb—Tetanüs—Anstiegs— und —abfallzeit
werden nahezu verdoppelt. Die Fusionsfrequenz sinkt auf etwa die
Hälfte- Die Kra f t ,  die der Muskel im vollständigen Tetanus en t -
wickeln kann ist mit 0 , 5 4  kg;/cm2 ebenfalls signifikant venninderto
Der Verlauf der Abnahme der Tetanusspannung über  den untersuchten
$emperaturbereich ist nicht linear — Abb. 52 zeigt einen charakte—'
ristischen Versuch. Wegen der Kältepotenziérung der Einze lzuckung,
mehr aber  wohl noch wegen der verminderten Spannungsentwicklung im
Tetanqs ist das Twitch—Tetanus—Verhältnis bei 25 °C im Mittel grö—
ßer als bei 35  °C. Allerdings ist diese Differenz nicht sonderlich
groß und statistisch nicht zu sichern ( T a b .  10). Abk ühlung erhöht
die Resistenz des M. obliquus inferior des Kan1nchens gegenüber
einer ermüdenden Belastung im Mittel auf das 1 , 7 t ‘ a c h e .

Einfluß wiederholter Reizung :  Eine tetaniscne Re12ung eines Muskels
führt d a z u ,  daß unmittelbar nach dem Tetanus die Amplitude der
Einzelzuckung entweder vergrößer t  (posttetanische P o t e n 2 1 e r u n g )  o d e r
verkleineft ist (posttetanische Depression). Wir neben den Einfluß
von Tet9ni verscniedener Reizfrequenz und Dauer auf die nachfolgen—
de Ein2elzuckung'untersqcnt und zunächst festgestellt, daß das

Auftreten eines Potenzierungspnänomens sehr scarx vom vorangehenden
Tetanus abhähgt .  Kurzdauernde Tetani und niedrige Frequenz lassen
die Potenzierung nicht deutlich hervor t re ten ,  hohe Reizfrequenzen
und lange Reizperioden können den Muskel so stark ermüden,  daß
keine posttetaniéche Potenz ie rung ,  sondern eine entsprechende De—
pression zu b e o b a c h t e n  ist. Als felativ günstige fieizkombinationen

erwiesen sich in unseren Versuchen Frequenzen von 100 — 300 Hz und
eine Dauer von 1 3° Der Ablauf solcber Versuche wurde unter 2 . 2 . 1 .
beschrieben. '
Ähhlich Wie beim Phänomen der Kältepotenzierung (s.o.) ist auch
‚die pdsttetanisché Potenzierung am M. obliquus inferior des Kaninp

chens nur relativ gering ausgeprägt .  Sie beträgt  im Mittel 1,2, d«h°

‘die Amplitude einer Zuckung, die 10 s nach einem Tetanus (optimaler"
Reizkombination) ausgelöst wurde,  ist 1, 2 mal so hoch wie die einer

- unmittelbar vor dem Tetanus registrierten Zuckung.  Abb. 55 illu—
striert demnach den Verlauf eines besonders güns t igen  Versuchs. _
Der Einfluß von zwei Teten i  wurde un te rsucht  (Reizfrequenz_\00 und '

" 300 Hz', Dauer je 1 s). Unmittelbar (10 s) nach dem Tetanus ist die
' Zuckungsamplitude'auf etwa das 1,3fache g e s t e i g e r t o ‘ D i e  Potenzie—
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rung geht in den nachfölgenden Sekunden exponentiell zurück,  die
Ausgangsspannung wird etwa 200 — 250 s nach‘dem'Tetanué wieder

er re ich t  ( v g l .  auch Abb. 1 0 8 ) .  In den meisten unserer Versuche wa-

ren1 wie auch in diesem_Fall‚ die Kontraktions- und Halberschlaf-

fungszeit nicht gegenüber  der prätetanischen Zuckung veränder t  -
in einigen Versuchen waren diese Zeiten geringfügig verlängert.

Rückflanke des "aétive s t a t e " :  Der Verlauf des "active s t a t e " ,  also
der summarische zeitliche Ablauf des Aktivierungszustandea der .
kontraktilen Elemente dié ein Muskel enthäl t ,  ist an Augenmuskéln

bisher nicht untersucht werden. Die hier vorge leg ten  Ergebnisse
. s t e l l e n  einen ersten Versuch der, etwas ü b e r  den Rückgang dieser

Aktivierung zu erfahren._flir benutzten zur Bestimmung der abfallen- ‚;

den Flanke des " a c t i v e  state" die Methode von EDMAN und GRIEVE

(1966) ;  das methodische Vorgehen .und  die T h e o r i e ,  die dem zugrunde
l i e g t ,  wurden in Abschnitt 2 . 2 . \ .  kurz beschrieben. Ausgemessen
Wurden unvollständige Tetani von 21 Präparaten (15 von diesen wur—

den bei 35°C und 8 bei 25% untersucht). Das Ergebnis zeigt Abba 54.
'Wie 68'di8 kurze Kontraktionszeit, die geringe Spannungsefitwicklung

in der Einzelzuckung und das hohe Twitch—Tetanus—Verhältnis erwar—

ten ließen, ist der "active s t a t e "  des M. obliquus inferior Sehr
kurz .  Seine Gesamtdauer  dürfte etwa ögf 10 ms betragen — das ist

.etwa ein Viertel des W e r t e s ,  der für die schnellen Skelettmuskeln
. d e r  Säuger  (LEHISW 1972) angegebén wird. Im Vergleidh zu den-Wer—

ten von 35°C vermindert eine Senkung der Badtemperatur die Höhe

des "active state" (verminderte Tetanusspannung) und verlängert

seine Dauer auf schätzungsweise 20 ms, also auf etwa das Doppelte.

Daraus e rgebcn  sich die längere Kontraktionszeit und die niedrige-

„ ré Fusion3fréquenz,  die bei dieser Témperatur beobachtet werdep„

4.203.-Mechaniscne Schwelle — K#—Kontrakturen

Die elektromechanische Kopplung der Augenmuskeln} d . h .  die Frage

'welches Ausmaß an Depolarisation an der Membran der .Augenmuske l f

; f a s e r n  b e n ö t i g t  w i rd ,  um eine mechanische Reaktion dieser Fasern

auszu lösen ,  ist bisher nur von CHIAAANDINI (1976) am M. rectus-
_inferior dei Rat te untersucht werden.  Die von ihm mitgeteilten ;

Befunde,  die zu einem Zeitpunkt veröffentlicht wurden, als wir

. unsere Untersuchungen zu diesem Thema nahezu abgeschlossen ha t t en ,



stéhen in fäst voll$tändigér Übereinstimmung zu unserén Ergebnissen.
Das methodische Vorgehen in unseren Experimenten vurde in 2 . 2 . 1 .
beschrieben.

' Eine Applikation einer Ringerlösung mit einem erhöhten Gehalt an
K —Ionen löst mechanische Réaktionen des Muskels a u s ,  wenn ihr Ge—

_ halt an K+ einen bestimmten Wert  (mechanische Schwellé) überschrei-
t e t .  In unseren Versuchen landen wir bei 21 normalen Augenmuskeln
diese Schwelle ziemlich konstant bei einer K+—Konzentration in der
Tyrodelösung von 20 mM (Abb. 56) .  Die von-schwellenhahen K+-Kon—
Zentrationen ausgelösten mechanischen Reaktionen (Kent akturen)
zeigen i'ür die Augenmuskeln ein charak te r i s t i sches  Aussehen (Abb. 5 5 ) ;
unmittelbar nach der Applikation der Kontrakturlösung steigt die
Muskelspannung an und erreicht nach etwa 2 - 3 äin. ihr Maximum,
dieses wird solange be ibeha l t en ,  wie die atrakturlösu g einwirkt
Caufrechterhaltene Kontraktur). Dieses typische Bild der Kontrak—
tur ist regelmäßig bis zu K —Konzentrationen von 50 — 70 mM in
der Badlösung zu beobachten  (Abb.  55 a—c), wobei üié vom Muskel
entwickelte Kraft und die Anstiegssteilheit der Kontraktur ständig
zunehmen (Abb. 55, 56); Umschalten auf Tyrodelösungen mit normalem
K —Gehalt hat unmittelbar eine rasche und vollständige Erschlaffung

zur Folge° Appli-ka ionen von Tyrodelösungen mit K -Konzentrationen
von über 50 - 70 mM erhöhen weiterhin die vom Muskel entwickelte '

‘ Spannung und die Steilheit, mit der der zugehör ige  Maximalwert er-

reicht wird. Aber  bei diesen Konzentrationen wird die Maximalspan—

nung der Kontraktur nicht mehr über  die gesamte Zeit der Einwir—
küng der Kontraktursubstanz aufrechterhalten,  es k0mmt zu eihem
vorzeitigen Abfall dér Spannung noch unter_dem Einfluß der Kontrak—
tursubstanz_ (Abb. 55d,- e). Der Abfall erfolgt gewöhnlich nicht bis
zur Ausgangsspannung, sondern nur auf ein niedrigeres Niveau,  auf _
dem dann die Spannung über lange Zeit-aufrechterhalten wird (Abb. 57).
Die Maximalepannung, die der M. obliquus inferior des Kaninchens
béi K+ —Kontrakturen (80 mM) entwickeln kann, betrug in unseren

Versuchen 102 + 20 g/cm2 . Die Spannung des für lange Zeit aufrecht
erhaitenen Kontrakturanteils lag unter  .diesen Umständen zwischen
I 7 O  und 100 g/cm2 „ ‘

Die Geschwindigkeit des Abfalls und die Höhe des Niveaus,  das
schließlich aufrechterhalten wird, sind von der K+ —Konzentration,
die die K0ntraktur auslöste abhängig. Der Spannungsabfall ist um
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so steiler und das aufrechterhaltene Niveau um„go nieäpiger„je

höher die K+—Konzentration in der Kontrakturlösung ist. Bei Appli—fl'.

kation isotonischer—KCl—Lösung fällt die Muskelspannung nach der
Kontraktur in etwa 10 min;auf Null ab. ‚

Geringere Depolarisationen der Augehmuskelfasern durch Erhöhung

der K+-Konzentration in der Badlösung bis auf Wer te  von etwa 30 mm'
erhöht die Erregbarkeit des Muskels und s te iger t  bei einer K+—Au- 1 „

ßenkonzentration von 10 — 15 mM d1e Amplitude der Einzeizuckung um. ' "

10 — 15%. Höhere extrazelluläre Kf—Konzentrat ionen haben dagegen '
eine depressive Wirkung.  Bei Konzentrationen von 80 mM/&+/l er—
lisch'c die—direkte Erregbarkeit unmittelbar nach Begia der Kofi-,
t rak tur  und kehrt  zurück ,  wenn der Muskel nach dem Umséhalten _
auf normale Tyrodelösung die Ausgangsspannüng fast wieder erreichti

h a t ,  a b e r  gewöhnlich e r s t  1 - 3 Minuten nach der Kontraktur weist
die Einzelzuckung die gleiche Höhe auf wie vor der Kontraktur .
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5. Pharmakologische Eigenschaften der äußeren Augenmuskeln .
der Säuge t i e re  '

5 . 1 .  Unterschiedliches pharmakologisches Verhalten der Muskel—
fasertypen (Literaturübersic'nt)

'. Daß die Wirkqng phérmakologischer‚Substanien auf die äußeren Au—
genmuskeln häufig von der auf andere quergestreifte Muskeln veh—
schieden i s t ,  ist seit langem bekannt. Am gründlichsten unter—
sucht  ist die Wirkung depolarisierender Pharmaka. ACh, Cholin,

‘ Nikqtin und ähnliche Substanzen bewirken an den Augenmuskeln
‘ l angdauernde  aktionsetpomlose Verkürzungen, s o g .  Kohtrakturen

(DUKE-ELDBR, 1930a, b; DUKE—5LDER und DUKE—ELDER, 1930; 1932;
WACHHOLDER und Vo LEDERBUR, 1932;  BROWN und HARVEY, 1941;  CHURCHILL—
DAVIDSON und RICHARDSON‚1952;  DILLON et Bla, 19578,  b; HOFMANN '
und LEMBECK, 1956; BACH—Y-RITA et a l . ,  1963; SANGHVI und UNNA,

[_1965; WILFERT et al„ 1965; SANGHVI, 3967; HESS und PILAR, 1963;
SANGHVI und SMITH, 1966; 1969; BACK—Y4RITA‚ 1970; TAKAGI'et al.,

' 1 9 7 0 ) -  Sie ähneln darih den denervier ten Skelettmuskeln von Säu—
gern o d e r  bestimmten Muskeln o d e r  Muskelteilen von Vögelfi und Am;
phibien. Als das muskuläre Subst ra t  solcher Kontrakturen gelten

‚.übereinstimmend die tonischen Muskelfasern in den Augenmuskeln.
. Der ZeitVerlauf und die Amplitude der Kontrakturén sind äbhängig
von der Dosis und der Art des depolarisierenden Stoffes. '
‚Muskarih hat nur eine geringfügige Wirkung auf die äußeren Augen,
-muskeln und ruft ge legent l ibh  schwache ,  du rch .At rop in  hemmbare ‚

Kohtrakturen hervor (SANGHVI und SMITH, 969). Atropin selbst hat
keinen Einfluß auf AChPKontrakturen; dagegen sind diese durch 5—

' Tübocurarin hemmbaro

KERN (1965) hat aus dem M. r ec tu s j supe r io r  des Kaninchens‘Muskel—
streifenpräparate gewonnen, ihre mechanische Reaktion auf eine

Applikation von ACh geprüft und anschließend mit hérkömmlicher hi—
stologischer Technik untersucht. Dabei fand er, daß sich.nur an

Streifenpräparaien aus der dünnfasrigen, der Orbita zu gelegenen!
Muskelregion ACh-Kontrakturen auslösen lassen, während Präparate
aus der Globalregion keine oder kleine, rasch vorübergehende Ken—"
t rakturen z e i g e n .  Histologiach sollen die e r s t e ren  Präparate nur

aus tonischen Fasern mit Felderstruktur beStänden haben„ die Prä—
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. p a r a t e  aus der Globalregion enthielten dagegen nur phasische Fa-
_ sern mit Fibrillenstruktur. Aus unserer heutiéen Sicht ( v g l .  3930

3 und 3 . 4 . )  ist dazu zu sagen ,  daß beim Kaninchen wie bei anderen ‚ ‚
Sängern tonische und phaéische Fasern in beiden Muskelregionen vor— ’
kommen u n d . d a ß  sie so regellos durchmischt s i n d ,  daß es unvorstell— ’
bar erscheint "reine" Muskelstreifen, die nur einen Muskelfasertyp

‘enthalten, zu präparieren. Die Muskelfasern der Orbitalregion in

, den histologischen Abbildungen der Arbeit von KERN (1965) zeigen
nach unserer Ansicht i n . ausgep räg t e r  Weise nur die herkömmliche

‘ . ‚ ' C O H N H E I M ' S C h B  Felderung wie sie auch Skelettmüskeln im Peraffin-

' söhnitt gewöhnlich aufweisen und niéht die Felders t ruk tu r ,  wie sie

von KRÜGER (1952) beschrieben wurde. Warum die KERN'schen Präparate
aus der Globalregion keine AChrKontrakturen zeigten ist uherklär-

-liéh, denn diese Region enthält tonische Fasern und ist Wie CHIA-
[“RANDINI (1976) ze ig te  (vg l .  4.2.3.),rzu‘éufrechterhaltenen Kalium—
°V konträkturen be fäh ig t .  Außerdem haben kürzlich BACK-Y—HITA et al;

(1977) an mit iontophorétisch appliziertem Farbstoff markierten

. f M u s k e l f a s e r n  festgestellt, daß sowohl Fasern  der Orbital— als auch
' ;  der Globalregion auf eine Applikation von Cholinomimetika mit einer
A ' D e p o l a r i s a t i o n  und Kontraktur reagieren und daß diese Fasern  beide

‘ multipel innerviert sind}

Die Wirkung depolarisierender Muskelrelaxantign (Sukzinylcholin =

' SChfo, Dekamethonium) auf die Augenmuekeln b e s t e h t  in einem doppel—

- ten Effekt ( A b b .  55); während die toniscnen basern mit einer Kon—

'traktur a n t w o r „ e n ,  wird die Reizantwort der phasischen Fasern

. aufgehoben (LINCOFF et al., 1957; EAK*NS und KATZ, 1965;'1966a‚ b;
f.‚BACH-I;RITA und xro, 1966; KATZ und EAKINS, 19668, b; 1967a‚ b).

; Die Kontfaktur der tonischen F a s e r n . w i r d  durch Stoffe vers tä rk t ,  die  '
7‘die ACh-ésterase blockieren (HDFMANN und LEMBECK, 1956; KATZ und

VEAKINS,  19678, b). Hyperpolarisierende bzw. die D9polarisation hem—
.lf mende Muskelrelaxentien wie d-Tubocurarin unter_drücken die mechani—

„sche Antwort in beiden Muskelfasertypen. Entgegen den Angaben frü—

—vgherer'Autoren (HARVEY und WHITEHILL, 1958; BROWN und_ HARVEY, 1941;

„ 4 SMITH et a1„‚ 1947‚CGGAN",1948; DRUCKER et a l . ,  1951; HUFMANN und
Ü„7 LEMBECK, 1952; PELIKAN et al., 1953; SIEBECK und FREY, 1953, BREI—
V M ' N, 1962; MC INTYRE, 1965), nach denen die Augenmuakeln im Ver—
'}vgleich mit den Skelettmuskeln empfindlicher für curareähnliche „

' Präparate  sind‚ kommen KATZ und‘äAKINS (19669) sowie SANGHVI (1967)

dprch gründliphe_Nachuntersuchungen zu dem Ergebnis ,  daß keine be— '
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sondere Sensitivität der äußeren Augenmuskeln gegenüber diesen 1

Muskelrelaxantien besteht. <

Daß die Bewegungen der Augenmuskeln den intraokulären Druck beein— > g
flussen, ist seit langem bekannt (v. HIPPEL und GRUENHAGEN, 18685 "

WESSELY, 1916; HINE, 1916; GRAEVES und PERKINS, 1953).‘ Der Aug-
apfel wird von den Augenmuskeln klauenartig umfaßt. Da in allen
6 Augenmuskeln tonische Fasern vorkommen, führén auf dem Blutweg
applizierte depolarisierende Substanzen am intakten Tier oder  beid]i4f
Menschen in allen Augenmuskeln gleichzeitig zu einer Kontraktur.» ‘ ‘
Dies bewirkt eine Erhöhung des intraokulären Druckes (DUKE—ELDER ‚„

und MCE—ELDER‚ 1932; HOFMANN und LEIuIBECK, 1952; HOFMAN'N und HOLZER‚:
1953; _LINCOFF et al., 1955a, b; 1957; HOFMANN, 1957; DILLON. et.a1.‚„-*
1957a‚ b; MACRI und can—555, 1957; WRETL-IND und W'ÄHIIN, 1959; NORS— '- ' ;
KGV, 1960; KORNBLUBTH et a l . ,  1é60; BACH—Y—RITA et al„ 1967;
COLLINS und BACK—Y—RITA, 1967; COLLINS et a l . ,  1967; mm. und
EAKINS, 1 9 6 7 ;  1968 ;  BACH-Y—RITA und COLLINS, 1 9 6 9 ;  de MAREES et al.,

1969) .  Allerdings kann wohl das Ansteigen des intraokulären Druckes
nach Applikation von 30h und Dekamethonium nicht vollständig durch w ä „

einen Wechsel in der Spannung der Augenmuskeln erklärt werden „
(KATZ und EAKINS, 1967) ,  eventuell spielt bei diesem Mechanismüs
auch die K o n t r a k t i o n  der g l a t t e n  inneren Augenmuskeln und der An—

stieg des arteriellen Blutdrucks nach Gabe von 30h eine Rolle (KATZ'

und EAKINS, 1968)0 Nach Applikation depolerisierender Substanzen
auf dem Blutwege werden neben der beschriebenen Erhöhung des intra—.

okulären Drubkes ein Encphthalmus (BJÖRK et a l . ,  1957; KORNBLUETH
et 81°, 1960; BACfl—Y—RITA et a l . ,  19688, b) und eine Verkürzung der

Augapfelachse (BACH—Y—RITA et al., 19683 ,  b) beobachtet. Auch die—

se Befunde werden durch eine Kontraktur der äußeren Augenmuskeln _
erklärt. '
Abschließend seien noch einige  pharmakologische Befunde refer ier t ,

die sich mit der Frage beschäf t igen;  ob die äußeren Augenmuskelnl

au tonom innerviert werden° ALPERN und WOLTEd ( 1 9 5 6 ) ' s b r a c h e n  dief

Vermutung a u s ,  daß die langsamen Augenbewegungen durch ein autofiom

innerviertes Muskelsystem hervorgerufen werden könnten. BRECHER

uhd MITCHEL (1957) wandten sich gegen diese Annahme, weil sie bei

Reizung desanglion cervicaie.supgrior der Katze wohl Kontraktionen

der Nickhaut, nicht dagegen der extraokulären querges t re i f ten  Au—-‘
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'-genmuskeln beobachteten. Nach AusSchaltung dieses Ganglion wurden
x—keine Veränderungen d e r  elektromyographischen Aktivi tät  menschli—

_ cher Augenmuskeln und keine Störungen d e r  Konvergenzbewegungen be—
‘ 1  obachtét  (BLODI und v .  ALLEN, 1960) .  EAKINS und KATZ ( 1 9 6 6 ;  19673,

v b ü _  sdwie SANGHVI (1967) beobachte ten  dagegen an de r  Katze nach
n — i n t r a a r t e r i e l l e r  und intravenöser  Injektion von Epinephrin und

„Re12ung de3  zerVikalen Sympathikue eine Zünahme de r  Spannung ao— .
wohl in  de r  Nickhaut a l s  auch im M. rectus  superior. Potenzier t  t

' fl f  wurde d i e s e r  Befund durch Kokain, aufgehoben durch Ok—Rezeptor—
‚ block;erende_$ubstanzen;  B—Rezeptoreblockierende Substanzen hat—«‘
‘7 ten keinen Einfluß.‘K2RN (19683, b) kommt'dufch Kontrakturversuéhe ‘ “

zu  folgendém Ergebnis:  In den  äußeren Augenmuskeln des  Kaninchens
. ; u n d  d e r ' K e t z e  finden sich °(— und B—Rezeptoren; beim Kaninchen

_überwiegen d i e  °C—Rezeptoren, b e i  der  Katze  d i e  BbRezeptoren.  Die
. v A u g e n m u s k e l n  d e s  Rhesusaffen b e s i t z e n  ausschließlich Rezeptoren

f r o m  ß-Typ. Diese Rezeptoren sollen auf den für ACh empfindlichen,
"eISO-denrtonischen Fasern lokalisiert sein. Demgegenüber haben>
TAKAGI e t  81° (1970) am isolierten Närv—MuskéléPräparat des M‚‘ob;

" l iquué- infe f iö r  des  Kaninchens f e s tges te l l t ,  daß Adrenalin und]  .
' v_'a_nd_ere. Sympathikomimetika zwar die. Zuckungsantwort des  Muskela auf

_ 5  indirekte Raizang erhöhvn‚aber d i e  AChrKontraktur nicht beeinflus—_i
*   s e n . u n d  selbst auch keine Kontrakturen a u s l ö s e n , - d i e s e  Befunde

sprechen gegen eiu.Vorkommen adrenerger Rezeptoren im Zusammenhang
-"mit toniaehen Augenmuskelfasern. ‘ ‘

l Wenn man versucht ,  d i e s e  widersprüchlichen Befunde zu ordnen ,_ '
und zudem bedenkt, daß KATZ und EAKINS (1967) betonen, daß e s  un—'
möglich i s t ,  be i  postganglionärer Reizung des zervikalen Sympa—
thikus die  mechanische Reaktion d e r  äußeren Augenmuekeln von d e r ,
der  inneren Augenmuskeln und der  Nickhaut zu trennen, so erscheint
e s  unsichér; ob d ie  äußeren--Augenmuskeln durch Sympathikamimetika
e r r e g b a r _  sind und o b  eine Innervation vom zervikalen Sympathikus

' _ h e r  b e s t e h t .  Das letztere i s t  auch schon deshalb unwahrscheinlich,
f f w e i l  wie oben referiert (vg l .  3 .  5 .  ) ,  eine Exstirpation des  Ganglion ;
cervikale superior keine degenerat iven Veränderungen an den neuro-
muskulären _Kontaktstellen zur Folge hat.

Pharmakologische Untersuchungen am M. levator Palpeee-sind un—

se res  Wissens bisher nicht unterhommen werden.  Die um. retraétores ‚
' _ o c u l i  verhalten sich pharmekologisch wie phasische Skelettmuskeln;



dg-diése Augenmuskeln kéine‘tonischen Muskelfasern enthalten

(vgl. 3. 3., 3. 4. ) werden Kontfakturen als Antwort auf eine Appli—
kation depolarisierender Stoffe nicht beobabhtél (STJINACKER et al.,.3
1967; BACH-Y—RITA et 81°, 1967). ‘ '

5.2. Eigene pharmakologische Untersuchungen am M. obliquus
inferior des Kaninchens

„ Wie im vor igen  Abscnnitt geze ig t  wurde,  l iegen im Schriftium be— ' ,
reits eine'Yielzahl von Befunden über  die pharmakologischen„Eigen- ’  Ü

' schaften der äußeren Augenmuskeln der Säuget iere  v o r .  Diese Eigen—-
schaften sind demnach recht gut b e k a n n t , . w e n n  auch  nicht in allen

Punkten eine vollständige Klätung er re1cht  wurde° Außerdem veran»

*laßte eine Reihe von weiteren Gründen uns dazu ,  e ine  erneute Un—
tersuchung vorzunehmen. Der we1taqs größte Teil der in 5.1, refe—
r i e r t én„Daten  wurde am narkotisierten Tier in situ gewonnen‚ wobei

' die untersuchten Pharmaka intravenös oder_ihtrearteriell appliziert

würden.  Bei diesem Vorgehen wird der untérsuchte Muskel.gewöhnlich„

- n u r  von seinem Ansa tz  am Augapfel g e l ö s t  und mit einem mechano- '
'“ ‚ e l e k t r i s c h e n  Wandler verbunden ,  bleibt aber  ansonsten mit dén üb— .

”rigen Geweben der Orbita verbunden. Da die meisten Pharmaka nicht ,
isoliert auf die querges t re i f t e  Muskulatur wirken und erst r e c h t '

' nicht auf einen einzelnen Augenmuskel ,  kommt es zu einer Vielzahl
unübersichtlicher Nebenwirkungen z.B„ auf die Durchblutung des »

l u n t e r s u c h t e n  Muskels durch pharmakologische Veränderungen der Herz-

f requenz und des Blutdruckes sowie durch Einwirkung auf die glätte

Gefäßmuskulatur Oder durch die Beeinflussung anderer-glattmuskulä-

- r e r  Organe der Orbi ta‚  etwa der Nickhaut ,  die durch Bindegewebe—

züge mit dem untersuchten  Muskel verbunden sind. Derart ige Neben-

wirkungen sind nur am isolierten Augenmuskelpräparat sicher zu

vermeiden und solche Untersuchungen sind bisher selten (vgl .  TAKA-w
GI et al., 1 9 7 0 ) .  Pharmakologische Untersuchungen bei di rek te r ,

i . m a s s i v e r  Reizung wurden bisher nicht vorgenommen. Und schließlich

„ -dienten die hier vorgestellten eigenen Untersuchungen zur Kontrolle
V ‘ _ d e r  Veränderungen der ph9rmakologischen Eigenschai'ten nach Dener—

vierung des M„ obliquus inierior ( v g l .  7 . 3 .  ).

Azetxlcholin (AChZ: Eine Applikation von ACh mit der Badlögung

ruft an isolierten Muskelpräpératen des M. obliquus inferior des

:.
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Kaninchens eine rasche 5bannuhgsentwicklung (ACh—Kontraktur) her-
vor ( A b b .  5 9 ) .  Bei schnellem Lösungswechsel wird das Maximum der
Kontraktur nach etwa einer Minute er re ich t ,  wobei die Steilheit

der Spennuhgsentwicklung und die Höhe der Kontraktur von der ACh—

_ Menge abhängen und mit s t e igender  Dosis größe r  werden. Die Höhe . .
der Kontraktur wird bei niedrigen und mittleren ACh-Konzent ra t ionenfffl
über  die g e s a m t e  Einwirkungszeit des Pharmakons aufrecht erhalten

(Abb.  5 9 8 ,  b). Bei hohen Dosen beobachte t  man aber  nach einem ra—

schen Spannungsanstieg einen Abfall der Kontraktur noch während
= das ACh einwirkt. Diese Spannungsabnahme erfolgf j edoch  dicht auf
dié Ausgangsspannung, sbndern nur auf ein niedrigeres'Niveau

( A b b .  59 c - e ) ,  auf dem dann die Kontraktur  für die gesamte  weite—

re Einwirkungszeit gehalten wird .  Die Kautraktur ist vollständig

r e v e r s i b e l ;  Umschalten auf normale Tyrodelö9ung hat einen sofor-

t igen  Abfall der kontrakturspannung auf das Ausgangsniveeu zur ‚
Ü F o I g e .  Die Zéitdauer für die Erschlaffung béträgt  etwa eine Minute°

. Die Empiindlicukeit des Muskelpräparutes gegenüber ACh drückt sich

in der ACh—Dosis aus, die eben in der Lage i s t ,  eine Kontréktur
herüorzurufen.  Diese Schwellé bestimmten wir in 35 Versuchen -

sie liegt ziemlich konstant zwischen 3 - 7 x 10”3 mM ACh/1° Abb,_60
zeigt eine charakteristische Dosis—Wirkungskurvé, also die Abhängig—

keit der'Maximalspannung der K°ntraktur von der AChpxonzentrat ion,

die sie auslösf° Diese Kurve hat regelmäßig einen S—förmigen Ver—

 1auf über  3 - 4 Zehnerpotenzeno '

ACh beeinflußt d i e . H ö h e  ode r  den Zéitverleuf direkt ausgelöster

Muskelzuckungen wenig o d e r  gar nicnt.

*ACh-Esterasehemmstoffe: Der bemerkenswert hohe Gehalt an ACh spal—

tenden Fermenten in den Augenmuskeln der Sänger  ist bekannt (BUCK—

" LEY und HEATON, 1968). Zusatz 3von Physostigmin oder  Prostigmin in

Konzentrationen von‘2‚ 5 x 10 3 m M / l ,  die die ACh-Esterese reversi-

: „bel blockieren, hat demzufolge eine erhebliche Steigerung der ACh-

3 ‚  Empfindlichkeit an Augenmuskeln zur Folge. Die Schwelle für das

' Auslösen einer ACh—Kgntraktur liegt in physostigminhaltiger Baä—

3_1ösung zwischen 5 x wc 5 und 2 x.10 4 mM ACh/l und die gesamte
\Dosis-Wirkungskurve erscheint um zwei Zehnerpotenzen nach links

1— verschoben ,  Abb .  60 z e i g t  ein charakteristisches Beispiel. Diese

Empfindlichkeitssteigerung für ACh kann durch Applikation von
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&» Tubocurarin‚ welches die Dosis—Wirkungskurve nach rechts  ver—
schiebt ( s . u . ) ‚  ganz oder teilweise aufgehoöéh werden. Am Aus— ‘

' sehen der AChrKontrakturen verändert sich unter dem Einfluß von _
Physostigmin besonders die Erschlaffungsphase, die duréh Cholin-'
esterasehemmstoffe deutlich Verlangsamt wird (Abb. b1).-Diese _ }
Verlangsamung des Kontrakturrückgangs in physost1gminheltiger Ty— i‘f »
rodelösung erklärt sich wahrscheinlich dadurch, äaß nacn dem Ab- “
setzen der Kontraäturlösung das noch  in der Badlösung und im Mus-

kel befindliche ACh ausschließlich durch Spülen entfernt werden '
muß„und nicht wie bei normalen Kontrakturen zu einem Großteil

durch Spaltung durcn die AChpEsterase b e s e i t i g t  wird.

Hohe Konzentratiohen an Physostigmin ( > > 0 ‚ 1  mM/l) können bei

längerer Einwirkungszeit selbst Kontrakturen erzeugen° Es handelt'

sich dabei um langsam a n s t e i g e n d e  Spannungsentwicklungeh, die nicht  z ‚

oder nur schwer revorsibel s i n d ,  und die Wohl als Schädigungskonp'
t rakturen,  wie sie nach Applikation von Säure, Wärme o.ä„ zu be-
obachten sind, angesehen  werden müssen.

Physostigmin und Prostigmin haben in Konzentrationen von

2,5 x 10“3 mM/l ,  die die Cholinesteraée vollständig blockierén u n d -

'noch keine Schädigungskcntrakturen a u s l ö s e n ,  einen feversiblen,

potenzierenäen Einfluß auf lie direkt ausgelöste Muskelzuckung

(Abb.  62)° Für Froschmuskclfasern ist bekannt, daß Physostigmin

zu den Stoffergehört, die die Depolarisationsphase des Aktionspoten- 7

tials und damit die D a u e r  des "active state" verlängern (SANDOW et

al., 1964; TAYLOR et al., 1972; PÄGALA und SANDOW, 1976)° Als Fol-

ge davon heobachtet man eine Zunahme der Zuckungsamplitude bei

verlängerter Kontraktionszeit. Das gleiche Ergebnis  fanden wir am

M. obliquus inferior des Kaninchens. Abb. 62 Zeigt zusammenfassénd

das Ergebn i ä_e ine s  typischen Experiments. Zwei bis drei Minuten

nach der Applikation der physostigminhaltigen Eyrodelösung erhöhten .

siqh Kontraktionszeit und éamplitude der Einzelzuckpug, beide Pa— '
rameter  erreichen ein Maximum nach ca. 10 Minuten,  eine längere

’ Einwirkungsdauer des Pharmakons ist ohne sichtbare Wirkung. In 5

Versuchen verursaéhte Gabe von Phy803tigmin o d e r  Prostigmin ( g r ö -

ß e r e  Differenzen in d é r  Wirkung_beider Pharmaka bestehen nach une

seren Versuchen nicht) eine Zunahme der Kontraktionsamplitude auf

durchschniitiich das 2 - 3fache und eine Verlängerung der Kontrak—

tionszeit auf nahezu das'Doppelte. Die Verschmelzungsfrequené von -
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tskeln, d i e  mi t  Physostigmin behandelt wurden, i s t  erwartungs— '
y » g e m ä ß  niedriger (ce„ 180 Hz) a ls  d i e  normaler Augenmuskeln, da-
J _ g e g e n  i s t  d i e  Maximalspannung, d i e  im vollständigen Tetanus ent-

Lwicke l t  werden kann, unverändert,  dies spricht dafür,  daß d i e
; "Höhe de s  "active state" durch Physostigmin nicht verändert ,  seine

' . j  Dauer dagegen verlängert wird.

' : f  D i é 8 é  Untersuchungen erbrachten noch einen weiteren Befund. Wie
*3 Abb. 62 _zeigt, . i s t  d i e  Tetanusampiitude unter Physostigmin unver—

E ‚ Ä ä n d é r t  und d i e  Tetanusanstiegsphase nur  gering ver langsamt ,  de r  .
. _ Abfall d e r  tetanischen Spannungsentwieklung dagegen i s t  in  de r  "

; Spätphase stark verzöger t ,  Bier Tetanusabf all erfolgt  zunächst mit
l d e r  gleichen Geschwindigkeit wie b e i  normälen Muskeln und erréicht

' r e s c h  ein N i v e a u , .  das regelmäßig be i  etwa 1 5  — 20% der maximalen
_ Tetanusspannung liegt und von d i e sem erfolgt  dann eine s ta rk  ver—
' yfl l a n g s a m t e  Erschlaffung, s o  daß ers t  5 — 5 Sekunden nach dem Ende
f * d e r  Reizung d i e  Ausgangsspannung d e s  Uhskels wieder erre icht  wi rd .
: Zur Erklärung dieses Befundes nehmen w i r  an,  daß l e  direkte Rei—
-zung d e s  gesamten Muskels‚  d ie  be i  diesen Untersuchungen (vg l °  2.5-1 )
" o h h e -  Zusatz von d—Tub00urarin zur Badlösung und damit ohne Blockié--

' ; rung .ACh—empf ind l i che r  Mempranbezirke d e r  Müskelfasern‚ durchge-
' führt wurde,  nicht nur d ie  Muskelfasern direkt gere iz t  wurden,  sofié

d e r n . a u c h  d i e  zugehörigen Nervenfasern.  Dadurch wird an den Ner—
]venendigungen ACh f r e igese t z i ,  welches sich wegen d e r . b l o c k i e r t e n . _ L
i ACh»Esterase in  größeren Mengen im Müskel anhäuft und An den t o n i £ - -

. { g e h e n  Faqenh des  Muskels eine Kontraktur aufllöst. Nach dem Ende _
f d e r  direkten Reizung erachlaffen die  phasischen Fasern  rasch bis

; Ü z u  dem Spannungäniveau, welches durch die tonischen Fasern g e f .
‘L halten wird und anschließend erfolgt  eine langsamere Erschlaffung

_, der  tonischen Fasern,  weil das ACh durch die  ständige Erneuerung
;  der Badflüésigkeit langsam verdünnt und entfernt wirdo

.„1däTubocurarinz Zugabe von d-Tuboourarin in  Konzentrationen von
1 ‚ 5  x 10 '3  — 0 , 1 5  mM/l veränderten am !. obliquus inferior dba

' Kaninchens weder die Höhe noch die  zeitlichen Parameter der Ein—
f?ze1zuckungen oder  de r  Tetani. Die i n  unseren Versuchen verwendete

All—0ver-Stimulqtion h a t t e _ i n  j e d e m  Fall eine s o  große In t ens i t ä t ,   

daß s i e  aueh an uncurar ie ier ten  Muskeln éine d i rek te ,  schlagartige

_” Depolarieation der  Muskelfasern über d i e  gesamte  Membranoberfläche
' ? g e w ä h r l e i e t e t e „  Dié  dabei auftretende gleichzeitige Reizung der  "

\
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I A ; - i n t r a m u s k u l ä r e n  Nervenäste führt unter  diesen Bedingungen nicht zu

' einer überlagernden.indirekten Reizung,  wéii daq f re igeset2te
ACh auf eine durch die direkte Reizung refraktäre Muskelfaser

’ i *  trifft und durch die AChpEsterase‚ wenn diese nicht blockiert wür-
‚ } » ä g  ( s . o . ) ,  rasch gespa l t en  wird. Obwohl wir nie eine Interferenz ‘

von direkter und indirekter Reizung bei der-  All-over—Stimulation.-
'uncurarisierter Muskeln gesehen haben,  wurde sicherheitshalber in
den Experimenten, die der Untersuchung der mechanischen Parameter

’if-dés M. obliquus inferior dienten (vg l .  4. 2. ), d—Tubocurarin in
' 1 e i n e r  Kon2entrat ion von 2,3 x 10 2 mM/l der Badlösung z u g e s e t z t . »
 .d -Tubocurar in  hat keinen Einfluß auf die Grundspannuhg des Muskels  f _

es ruft keine Kontrakturen hervor — dagegen hat es einen ausge—
prägten depressiven Einfluß aui‘ die AChrKontraktur. Die Dosis-

' Wirkungskurve Iür ACh wird nach r ech t s  verschoben und die ACh—
‘ Schwelle erhöht. 2, 3 x 10 2 mM d—Tubocurarin/l‚ eine Konzentration;;
die die indirekté Erregbarkeit  von Augenmuskein der Ratte voll—

. _ständig blockiert (CLOSE und LU FF, 1974), verschiebt diese Schwelle
um drei Zehnerpotenzen von 5,5 x 10“; auf 5,5 mM ACh/1. Der Chareks
-teristieche Ablauf der ACh—Kontraktur wird dagegen durch d—Tubo—‚

'  curarih nicht v e r ä n d e r t .  Der depres s ive  Einfluß von d—Tubocurarin '
‘- wird durch Applikation von Prostigmin oder  Physostigmin vollstän-

dig oder  teilweise aufgehoben.

Sukzinylcholin (SCh): Zusatz von SCh zur Badlös ung ruft am isoliér—
‚ ten M. obliquus inferior ähnl iche ,  reversible Kontrakturen hervor
wie ACh. Das typische Aussehen solcher SChrKontrakturen ist in
Abba 63 a—c dargestellt, ähnlich wie die AChrKontraktur wird -auch

_ die kontraktile Antwort nach Applikation von 86h in schwellennahen
' Kon2entra t ionen über  die gesamte Z e i t ,  in der das Pharmakon wi rk t ,  _

"aufrecht erhalten (Abb. 639, b), während bei höhefen Konzentrationen 1
» : die Spannung nicht über  die gesamte Applikation32eit gehalten wird ,

sondern vorzeitig auf ein niedrigeres Niveau abfällt (Abb. 63c)„ '
. Dabei ist dié Geschwindigkeit der Spannung36ntwicklung geringer als

. .  bei der ACh—Einwirkung und auch die Erschlaffung nach dem Umschal—

‘ . t e u  auf normale Tyrodelösung erfolgt langsamer. Die Dosis—Wirkungs-

kufve für SCh ist S-förmig und regelmäßig steiler als die für ACh

(Abb° 6 4 ) .  Die Schwelle f ü r _ d a s  Auslösen von SChsxontrakturen f ;
bestimmt in 12 Versuchen — liegt in dem gleichen Bereich wie_für

' A C h ‚ ‘ z w i s c h e n  3 — 5 x 10"3 mM sen/1. Wie nen hat auch son keinen
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deutlich nachweisbaren Einfluß auf die Amplitude oder  den Zeitvér--
lauf von direkt a u s g e l ö s t e n  Einzelzuckungen und ?etan».

Cholin: Cholinapplikation bewirkt am M. obliquus«inferior Kontrak—

tu refi ,  die in ihrem Aussehen und Zeitgang denen nach Gabe von SCh
sehr ähnlich sind (Abb. 63a ,  9). Allerdings ist die Empfinälichkeit „'
des Muskels für Cholin erheblich geringer als für ACh o d e r  SCh. '
Die Dosis—Wirkungskurve ist S—förmig und s t e i l ,  in \\ Versuchen

lag die Schwelle für Cholinkontrakturen zwischen 0, 3 und 0 ‚7 mM

Cholin/l (Abb. 64).

Sympathikomimetische Amine: Applikation von Adrenalin oder  Norad—
renalin in _Fonzentra ionen bis zu C, 6 mM/l hatten in 8 Versuchen,
in denen Wir ihre Wirkun» untersuchten,  keinen Einfluß aui‘ die

Grund8pannung äes M. obliquus inferior des Kaninchens. Kontrakturen
wurden also durch diese Pharmaka nicht ausgelöst. Auch  der zeit—
liche Ablauf und die Höhe der Kontrakturen, die‘ durch ACh, son,
Chblin oder erhöhte K+—Konzcntrationen uuslösbar s i n d ,  wurden
nicht signifikant beeinflußt; Und schließlich hatte der %usatz von*

Adrenalin bzw° Noradrenalin keinen Einfluß auf den Ablauf und die

Höhe direkt ausgelöster Einzelzuckungen und Tetani. Wir können nach
diesen Ergebnissen nur den Béfund von TAKAGI ct ale (1970) bestä—
t i g e n ,  Baß kein Anhalt für das Vorkommen adrenerger Rezeptoren in

den Augenmuskeln des Kaninchens bestehtc

°.
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6, Charakteristika der äußeren Augenmuskeln niedérer Vertebraten

Wie die Säugetiere (vg).° 3. 1. ) besitzen auch alle übrigen Wirbel-
t i e r e  sechs okulorotatorische Muskeln. Außerdem sind die sie ver—
sorgenden Nerven immer die gleichen und ihr A n s a t z  am Augapfel . "

sowie die ausgelösten Bewegungeh (Tabo 4) sind bei allén Verte—
bra ten  identisch. Dieser Abschnitt beschäftigt sich mit der r‘rage‚
ob die wei tgehend  ähnliche Funktion der Augenmuskeln sich auch in
einer ähnlichen inneren Struktur  dieser Muskeln und in ähnlichen
physiologischen und pharmakologischen Eigenschaf ten  widerspiégelt.
Er basiert auf Ergebn i s sen  aus der Literatur (Tab° 11) sowie einer"
Reihe e i g e n e r  älterer morphologischer (ASMUSSEN und %OHLRAB,1974)
und neuer physiologisch—pharmakologischer Untersuchungen. Letz t e re
wurden an den Augenmuskeln des Frosches durchgeführt.  "

6°1; Mäkroskopische Anatomie

. W i e  schon erwähnt ,  ist die Anzahl der okulorotatorischen Muskeln,
ihre Nervenversorgung und ihr A n s a t z . a m  Bulbus für alle Vertebra— '
ten gleich. Kleinere Differenzen bei den verschiedenen Spezies fin:_
det man dagegen in der Größe der Muskeln - so ist beispielswéiée }
der M. r e c t u s  medialis des Frosches  besonders  dünn und schwach . ' ,

ausgebildet (GAUPP, 1904) ,  bei den Säugetieren ist er dagegen der _
größte  der sechs Augenmuskeln (ALPERN, 1969) — und in ihrem Ur-_ ..=

' sprung. Bei den Knochenfischen entspr ingt  der M. rec tus  lateralis

nicht wie bpi den übfigen Ver tebra ten vom Annulqs tendineus com-
munis‚_sondern weit außerhalb der Orbita an der Schädelbasis und
verläuft außerhalb der Augenhöhle in einem Knöchenkanal. Der Mus—
kel ist deshalb bei diesen Tieren besonders lang (BALLARD, 1964);
Eine Besonderheit im Ursprung besitzt f e rfl é r ' d e r  M. obliquus süpe -_
r i o r .  Während er bei den Säuget ieren  vom Annulüs tendinosüs  conr ‘
munis entspr ingt  und über die Trochlea den Augapfel erreicht (vg l .
3 1 ), entspr ingt  der Muskel bei allen niederen Vertebraten von

. d e n . F i s c h é n ‚ b i s  zu den Vögeln von der vorde ren  medialen oberen Ör—

bitawand (Abb. 8'zeiét diés für den Frosch), so daß der Müskel bei
diesen Tieren relativ kurz ist und ihm eine lange über  eine Tröch—4

lee ziehende Sehhe fehlt..

‚ n
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Es ist bisher nicht systematisch untérsucht ,  ob bei den .n i ede ren
Vertebraten die Muskelfasern.in den Augenää$kel„-parallelfaerig
angeordnet  Sind und ob sie von Sehne zu Sehne durch den ganzen
Müskel4ziehén. Von MAYR (1967) wurde jedoch mitge te i l t ,  daß in dén‘
Augenmuskeln des Girlitz "Glanzstreifen"—ähnliche (ACh—Esterase-
positive) myo-myonale 'Easerverbindungen vorkommen, so daß man zu—
mindest für einige Vögel  eine ähnliche innere Struktur der_Augen— ‚
muskeln vermuten kann, wie sie für die Säugetiere ( vg l .  3°3‚ sowie
Abb. 18 - 20)-beschrieben wurde. ' _
Eigéi'bei;der Weitgehenden Uniformität der makroskopischen Anatomie
der Vertebretenaugenmüskeln auffällige Variabilität findet man in

. d e r  Ausbildung des M. retréctor bulbi. Bei den Fischen fehlt d i e é e r -
Müskel regelmäßig (BALLARD, 1964) .  Amphibien verfügen über  einen
méhrteiligen sehr stark entwickelten M. r e t r ac to r  bulbi (GAUPP,
1904). Der Muskel ist bei diesen Tieren um_ein méhrfaches dicker
' ünd 'k rä f t ige r  als die okulorotatorischen.Muskeln ( v g l .  6.5.1. Auch
bei den Reptilien i s t ,  wie Diplomanden in unserem Labor nachgew1e-
sen haben,  der M. re t rac to r  bulbi regelmäßig vorhanden, er ist '
“aber schwächer entwickelt als die übrigen Augenmuskeln (TONAK und
GLÄSER, \977) .  Bei den Vögeln sind am hinteren Pol des Augapfels
Zwei Muskeln — M. pyramidalis und M. quadratus  zu findenq Beide _
werden wie die Retractoren der übrigen Tiere vom N. abducens ver—
.sorg t  und entsprechen wohl auch funktionell diesen Muskeln (MAIER
et a l „  1972). Über  das Vorkommén und die Ausbildung des_M.  retrac—

. tör bulbi éowie sein gelegentliches Fehlen bei den Säugetieren
wurde schon in 3.1„ be r i ch t e t .

6.2° Anordnung‚dér Muskelfasern und Muskelfasertypen

In Tabelle 11 ist zusammengestel l t ,_Vcn welchen Tieren im Schrift-

tum bisher Untersuchungen über die äußere Augénmuskuletur vorlie-

geno ‘

6 . 2 ° 1 .  Fische

' Für die in-Tabelle 11„zusammengeétellten Speiies'ergibt sich nahezu

übereinstimmend folgendes Bild. Die äußeren Augenmuskeln der Fisché

bes tehen  aus zwei Regionen,  für die jeweils eine bestimqte Muskel-
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" fasersorte charakteristisch ist (Abb. 65),‘Auf der dem Augépfél
abgewandten'(orbitalen) Seite der Muskeln befinden sich dünne, ‘
‘ m i t o c h o n d r i e n r e i c h e ' " r o t e "  Muskelfasern; diese Region des Muskelé

' ist auffallend gut kapillarisiert (STERLING, 1977). Die dem Bulbus
. “anliegenden (globalen) Muskelfasern sind dick mitechondrienänm,

' "weiß" und von weniger Kapillaren umsponnen. Die Anzahl der "roten"
Fasern ist etwa doppelt so hoch wie die der "weißen“ . Beide Mhskel-VV

. 4 f a s e r t y p e n  haben ein regelmäßiges T—System, das sarkoplasmatische
Retikulum ist in den "weißen" F a s e r n . b e s s e r  entwickelt und _die Ser—”°
kamerenlänge dieser Fase rn  ist etwas größer° In beiden Muskelfaser—fl V«„

' ' typen werden Triaden gefunden, sie liegen bei den "weißen" Augen— ‚ " *  “
_ muskelfasern dér meisten Tiere in Höhe der Z-Linie ,  die "roten"

Fasern jedoch besitzen zwei Triaden pro Sarkomer, jeweils an der
' .  A-I—Grenze liegend° Unterschiede bezüglich der N—Linie, H-Zone ode? “".

der Z-Linie scheinen nich t  zu b e s t e h e n . .  r
{ B e i d e  Muskelfesertypen in der Augenmuskulatur der Fische eihd __

. offénbar wu1£ipel innervieft (SCOTT, 1977). Dabei läuft das Axon‚-
daS eine "weiße" Müskelfaser innerviert, für eine.längere Distanz—
nebén der Fase r  und um3pinnt diese, wobei ausgedehnte eynapti8ché
Kontakte entstehen (DAVEY et al;‚ 1975). Dagegen sind die éynaPtif“‘v
schen Endigungefl auf den " ro ten"  Muskelfasern relativ kurz. Das

' Kaliber der Nérvenfasern ze ig t  eine zweigipflige (STERLING,?1977)
oder IihkSechiefe (DAVEY et al . ,  !975) Häufigkeitsverteilung, die
vermuten läß t ,  daß die “roten"  Müskelfasern von dünheren Axonen
versorgt  werden als die "weißen" Fasern. Die Größe der motorischen
Einheiten im M. rec tus  lateralis läßt sich für den Goldfisch aus . “

_/:

den Angaben von S nRLING (1977)  schä tzen :  Rund 100 Motoneurone im '
'Abducenskern  stehen etwa 1100 Muskelfasern gegenübér.

KORDYLEWSKI ( 1 9 7 4 )  hat darauf aufmerksam gemacht ,  daß in den‘oberekf_f

flächlichsten Anteilen der Orbitalregion des Gründlings besonders
‚dünne Muékelfasern (small red) mit vorwiegend randständigen Mit0é

chondrien beobach te t  werden .  Sonst  bestehen aber  keine wesentli- j ' r )

chen Differenzen zu den übrigen " ro ten"  Fasern dieser Muskelrégion.i ‘

‘ Die Globalregion der Augenmuskeln des gleichen Tieres weist rela-  

tiv oft Satellitenzellen und Faserspaltungen auf (MAZANOWSKA and
KORDYLEWSKI, 1974). ‘
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‘ nAVEY et al. (1975) hat unter Hinweis auf NAKAJIMA (1969) .festge—
s_tellt‚ daß _sich bei den Fischen die “roten"n£.3 "weißen" Muskel—-
fasern der äußeren Augenmuskeln weder bezüglich ihrer Ultrastruk—
tur noch in ihrer Innervation von den ent3prechenden Muskelfasern
aus Skelettmuskeln unterscheiden. Zwischen Augen- und Skelettmuskeln
bestehen offenbar auch  Keine größeren Ühterschiede im Kaliber der
Muskelfasern: Für "rote" bzw. "weiße" Augenmuskelfasern schwanken
die Angaben zwischen 4 und 35 }1m bzw. 15 und 50 Pm ( n a c h  Autoren
aus Tab. 11);  die entSprechenden Werte i‘ür "rote“ bzw° "weiße" '

"skelettmuskeln. sind 10 - 40‘Pm bzw. 20 — 70}nm (nach NAKAJIMA, 1969).

6 2 2. Amphibien " " . ._ ‚_ . ;\ ‚

In den okulorotatorischen Muskeln der Amphibien lassen sich_deut—
lich zwei Muekelregionen untersche iden;  e ine orbitale Schicht
dünner Muskelfasern und eine globale Schicht ,  die dicke Muskel—
fasern enthält (Abb; 668). Auf d i e s e  Tatsache haben zuerst  KILARS-
KI und BIGAI (1969) aufmerksam gemacht .  Die Autoren ordneten in
'Analogie zu den Fischen j e d e r  Muskelregion einen charakteristi—

‚schen Fasertyp zu. Eigene  enzymhistochemische Untersuéhungen be—'
s tä t ig ten  den schichtenartigen Aufbau der okulorotatorischen Mus—

— kelm, stellten Eher darüber hineusgehend f e s t ,  daß mehr als zwei
Muskelfasertypén untersch ieden  werden sollten. Elektronenmikrosko—
pisché Untersuchungen und die Darstellung der motor ischen Nerven—

'endigungefi (NOWOGRODZKA-ZAGORSKA, 19745, b) haben unsere Befunde
bes t ä t i g t  und e r w e i t e r t .  Sie haben fe rner  g e z e i g t ,  daß bezüglich

_ der Augenmuskeln zwischen den verschiedenen Anuren nur geringe
. Speziesdifferenzen bestehen. Neuerdings haben TCHIZHOVA et 81a

__ (1976) dureh hiätochemische Untersuchungen und unter Hinweis auf
' ‚ u n s e r e  Befunde an der Augenmuskulatur der Säuger die Vermutung ge-

“ äußer t ,  683 in den Augenmüskeln des Frosches  5 Muskeli‘asertypen }
“„ ex i s t i e r en ;  bei elektrophysiologischen Untersuchungen Konnten die
 Autoren jedoch nur drei Müskelfasertypen i den t i f i z i e ren ,  so daß

s_ie selbst ihre morphologische Einte i lung für zu Weit gehend e r—

achten (HATYUSHKIN, persönliche Mitteilung).

Wir glauben;_ daß in den okulorotatoriecheh Muskeln der Amphibien "

mindestens folgende Muskelfasertypen unterschieden werden sollten: -.

1 1. dicke, mitochondrienarme‚ phasigche Muskelfasern ( ”Weiß").

. |, . .  . .  . _ ‚ _  . -
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-'Die_ Globalregion der Muskeln.enthält überwiegénd_ dicke Muskelfasern‚r '
‚ die durch geringe Aktivitäten beim Nachweis mit::handrial g e b u n d e - ‚
ner oxidativer Enzyme (SDK, B-BDH, ICDH) charakterisiert  sind '
(Abb .  6 6 h ) .  Wei te re  typische Merkmale sind eine hohe Aktivität der
myofibrillären ATPase und eine geringe Sudan—Schwarz B—Reaktiou.

‘ I m  
elektronenmikr°sk°r>ischen Bild zeigen d iese  Fa3ern Fibrillen— ' “ 5 :

l_struktur und sehr  wenig Mitochondrien. Das sarkoplasmatische Reti- : "
kulum ist sehr  gut entwickelt, Triaden sind regelmäßig in Höhe der

' Z-Lihie, die gerade und dünn ist, zu finden° Innerviert werden die—
'5‘ ee Muskelfasern.von dicken Nervenfasern,  die eine einzelne motori—

sche Nervénéndigung ausbilden. Etwa  20% aller äuakelfaserh in einem

‘Muskelquerschnxtt gehören zu diesem Faßertyp.  ‚ ‘ _ ”

" 2 °  dünne,  mitochondrienreiche,  phasische Mhskelfasern ( " r o t " ) =  _ _
. Der größte  Teil der in der orbitalen Schicht der Muskeln l iegenden . "

dünnen Mus kelfasern zeichnet sich durch hohe Aktivitäten der mito—

chendrial gebundenen oxidativen Enzyme aus (Abb. 66b ) .  Außerdem
zeigéfi_dieée Fasern eine hohé Aktivität  der myofibrillären 5TPase ‘
und éine'intensive Anfäfbbarkeit mit Sudan-Schwarz B. Eléktronefi-;

mikrosköpisch sind diese Fasern durch Fibrillenstruktur und großé 1
Mitochondrienansammlungen sowie Zahlreiche Lipidtropfen charake

«.terisiert; die Z—Linie ist gerade und dünn und das sarköplaematisdhel
Retikulum ist gut éntwickelt. Triaden werden regelmäßig in Höhe
der Z—Linie beobachtet. Auch diese Fasern besitzen nur eine ein—‘.‘

zelne motoriscfié Nervenendigung. Sie stellen etwa 45% der Muskel-
l f a s e r n  in den okulorotatorischen Muskeln d e r .

‘ 3. mittelstarke, mäßig mitachondrienréiche, phasisChe Mu„kelfasern "
("intermediär"): _ ‘ .

' Zwischen den dicken ,  mitochondrienarmen und besonders am Übergang _
zur Orbitalregion liegen dünnere Muskelfasern mit etwas höherem
Mit0chondriengehalt, und dementsprechend mit einer höheren Aktivi—‘Ü

tät beim histochemischen Nachweis oxidativer En2yme (Abb—‘66b). "
Etwa 20% aller Muskelfasern der okulorotatorischen Mhskeln könnén _ „

_zu diesem Fasertyp gerechnet  werden.  Die Muskelfasern, die ebenfalls „

. eine hohe ATPase-Aktivität und eine singuläre Innervation aufWei— 'z

s e n ,  nehmen offenbar eine intermediäre Stellung zwischen den oben

beschriebenen Extremen dieses phasischen Faaerspektrums e in ,  in
dem eine inverSe Korrelation zwischen dem Durchmesser und dem Mitc-

chondrien36halt der Fasern bes t eh t °
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‘ 4. dünne; tonische Muskelfasern: ‚
' Zwischen den mitochondrienreichen phasischen Faßern in den ober—
flächlichsten Schichten der Orbitalregion liegen einzelne, dünne
Muske l f a se rn ,  die durch einen praktisch nega t iven  Ausiall der
Reaktionen beim Nachweis mitochondrialer Enzyme (Abb. 66h) und
durch eine sChwache oder negat ive Akt iv i tä t  der myofibrillären
ATPase imponieren. Sie machen etwa 15% aller Muskeifasern in den
okulorota tor iscnen Muskeln aus und besitzen eléktronenoptisch Fel—
derstruktur. Das sarkoplasmatische Retikulum dieser Fasern ist nur
schWach e n t w i c k e l t ,  ebenso das T—System, Triaden werden nicht ge—
funden. Die Z—Linie ist sehr  breit und gewellt. Diese Mhskelfasern
werden von dünnen Nervenfasern, d}e an vielen Stellen der Muskel-
fasermembran synaptische Kontakte ausbilden (multiple Innervation
vom en grappe-Typ) v e r s o r g t .

Einen gegenüber  den okulorotatorischen äuskeln weitgehend anders—
artigen Aufbau besitzt der M. re t rac to r  bulbi der Amphibien. Zu-
nächst fehlt diesem Muskel die charakter is t ische Zweischichtigkeit,
eine dünnfasrige Orbitalregion und eine dickfasrige Globälregion
s ind  nicht zu unterscheiden. Ferner  ist dieser Muskel als rein
phasisch.anzusehen‚ er enthält nur Müske l fase rn‚  die eine s t a r k  ‘
positive Reakt ion der myofibrillären ATPase und eine einzelne End—
platte pro Fase r  besitzen. Die histochemische Darstellung mite—
chondrialer Enzyme z e i g t  ‚ j edoch,  daß zwischen den phasischen Mus-

kelfasern Unterschiede im Mitochondriengehalt bes tehen  ( A b b .  67)°
Man erkennt_dünne Muskelfasern mit einer hohen und dicke Fasern

‚ m i t  einer geringen Enzymaktivi tä t ,  sowie intermediäre Formen zwi—
sChen beiden Extremen. Die Mhskelfasérn des M. re t rac to r  bulbi be—
sitzen nicht nur histochemisch sondern auch elektronen0ptisch eine

{ weitgehende Ähnlichkeit mit den ob9n beschriebenen phasischen Mus—
kelfasertypen der okulorotatorischen Muskeln,  es gibt aber keine
bevorzugte Lokalisétion für die einzelnen Typen im Muskelquer—
schnitt.

Die Augenmuskeln;der  Amphibien enthalten offenbar die gleichen
Müskeifasern wié die Skelettmuskeln dieser Tiere. Untersuchungen
der Innervation und Struktur der Skelettmuskeln von Anuren mit
histochemischer (LÄW3RGREN und smm, 1966; ENGEL und IRWIN, 1967;
KIESSLING und ‘!!CHLRAB, 1969; ASMUSSEN und KIESSLING, 1970; 1974)
oder elektronenmikroskopischer (mass, 1960; PEACHEY und HUXLEY,‘ 1962;
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pAGE; 1965) Untersuchungstechnik haben zu eiher Faser typeneintei-
lung der Skelettmuskeln geführt ,  die mit der der Augenmuskeln iden—
tisch ist (Abb. 683). Dabei erinnert die Anordnung der einzelnen

_ _Mhskelfasertypen in den okulorotatorischen Müskeln des Froséhes
" sehr stark an bes t immte  Skelettmuskeln des gleichen Tieres, in

dénen es s o g .  Tonusbündel (SOMMERKAMP,1928) gibt. Solche Tonne-
bündel bes tehén aus dünnen,  mitochondrienreichen, phasischen Müs—
kelfasern,  zwischen denen  vereinzelt e inges t reu t  tonische Fasern
gefunden werden (ASMUSSEN und KIESSLING‚1970). Außerhalb der
Tanusbündel bestehen die Anurenmuskeln aus d i c k e n ,  mitochondrien-

3 J ;  armen oder intermediären phasiéchen ?asérh. In Abb. 688 ist als
;";_ typisches Beispiel eines Muekels mit Tohusbündel der M. iliofibu—
' ‚ I a r i s . v o n  Hana esculenta dargestellt. Neben solchen Muskeln,  die

tonische Muskelfasern in Tonusbündeln enthalten,  besteht ein Teil'
.  der'Skelettmuskulatur der Anuren auch  ausschließlich aus phasi—
. schen Fasern,  Diese Muskeln sind dem M. re t ractor  bulbi vergleich—
ber. Abb. 68b z e i g t  den M. sartoriu3 des F r o a c h e s ,  der als rein
phasischer Muskel bekannt ist. Er enthält wie der M„ re t rac tor
hulbi ausschließlich mitochondrienreiche, intermediäre und mite-
chondrienarme, phasische F a s e r n ,  allerdings finden sich hier die

dünnen mitochondrienreichen Fasern  n icht  regellos zwischen die
dicken mitochondrienarmen Fasern e i n g e s t r e u t ,  sondern in einer

_ . nahezu geschlossenen Schicht_an der_ven t ra len  Müskeloberfläche
‘—”(vglolAbb„ 67 und 68h).

Während in der Anordnung im Müskel ,  im histochemisch nachweisberen
EnZymspektrum und im ultrastrukturell en Bild Unterschiede zwischen _

‘ den Muskelfasertypen der Augen— und Skelettmuskeln der Anuren nicht!
' = »  nachzuweisen s i n d ,  finden sich deutliche Differenzen im Kaliber

l d e r  Mhskelfasern (Tab. 12 ) .  In den okulorotatorischen Muskeln ha-
7 „ b e n  die’Fasern eines bestimmten_Typs einen beträchtlich geringeren

Dufchmesser als die ent3prechenden Fasern in den Skelettmuskeln.

DES Kaliber der phasischen Mhskelfesertypen im M. re t rac tor  bulbi
ist größer  als das der.okulorotatorischen Müskeln aber  ger inger  als _ -

. d i e  der Skelettmuskeln. In Tab. 12 sind diese Befupfle dokument ier t ,
”die Kaliber der versohiedenen Muskelf33ertypen innérhalb der je—

weiligen Muskeln unterscheiden sich dabei signifikant ( p l < _ 0 ,  01)
voneinander. Weiterhin bestehen für die einzelnen Fasertypen s ig-
nifikante (pd@.0‚ O1) Kaliberdifferenzen zwischen den verschiedenen
Muskeln.
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. Über die Struktué der Augénmuskeln der K r i e c h t i e f e _ g i b t  es UnterF->

«suchungen an der Eidéchse und der Ridgelnatter (s. Tab. 11). Den
' ‚  vorliegenden Daten zufolge,  muß man e i n e . w e i t g e h e n d e - Ä h n l i c h k é i t _ :

pmix däniAugenmuskeln der Anuren annehmen, Auch.bei.den Réptilien—7‘
‚ i s t  e n ; d e n  okulorotatorischen Muskeln éegglmäßig eine dünnfasrige

j‚fi orbitalé und eine dickfasr ige globale Muskelregion zu unterscheiden‚°lf
'“„ nicht dagegen in den Retraktoren. Die orbitale Seite der Augen—
H ‘ ?  muskeln .enthält zwei Muskelfasertypen von geringem Durchmesser:

‚Ltonische und mitochondrienreiche phaeische Mu$kelfaeern bauen die—.3ÖÜ‘
Üse. Region auf, Die toniechen Fasérn (3 — 8 pm) sind die dünristexi

7; Faéern des ganzen Müskels,_besitzen Felderstruktur und sind elek— ‚'FÜÜ
“tronenmikroskop13ch wie folgt charakterisieft: Armut an Mitéchon—
jdrien, vereinzelte T-Tubuli an der A-I-Grenze, wenig sarkoplasma—
;tiséhee Hetikulum, dicke teilweise konfluierendq Myofébrillen, '

U l „  zick-Zackförmiger  Verlauf der Z—Linie und multiple Ihnervétionß  
“ f  Die anderen Fasern der Orbitalregion besitzen neben einem beSon— \

deren- Mitoohondrienreichtum Fibri l lenstruktur ,  regelmäßige T—Tubuli

„an der A-I—Grenze ,  ein gut entwickéltes sarkoplasmatischas Rati—

l‘L—kulum und eine gerade Z—Linie. Diese Fasérn haben gewöhnlich einen >
* mrchme33er von 10 - 20 pm sowie eine singuläre neuromuakulära .

" v  Kontaktstelle, bei der Eidechse wurden aber auch mehrere Nerven-‘.v

‚ e n d i g u n g e n  auf einer Faser beobachte t .  Die Fasern der Globalregion

_ _ih den okuiorotatorischen Muskeln äer Kriecht ie te  haben das größte —
Cf__Kaliber (_2_0 - 50 pm), sie. sind am ( o d e r  bei der_ Ringelnatt mä— - ‘
; Big reich) an Mitochonflrien. Das T-System und das earkoplasmati- _.

Ä sche Retikulum sind sehr gut entwickelt ,  so daß regelmäßig Triaden-

‘r_fan der A—I-Grenze gefunden werden; die Z-Linie ist gerade.  Die Fa—"

f}sérn besitzen von Ausnahmen (Eidechse) abgesehen nur eine einzel—  „
' n e  motorische Endigung. ‘ “ ’ '

5 1 q n  der Skelettmuskuletur der Reptilien  werden sowohl phasische als.« '
=i7auch tonische Muskelfasern beobachtet, die in ihrer Struktur und

Innervat10n weitgehend denen der Amphibien gleichen (KRÜGER, 1952;
' ‚ T H E S S ‚  1963; IIOYLE et a l . ,  1966 ) .  PROSKE und VAUGHAN (1968)- fanden
i é b e i  physiologischen Untersuchungen.und Darstellung der motorischen

‘ „ } ' E n d p l a t t e  bei der Eidechse (Tiliqua nigrolutea) im.ü. scalenus
'>”fmultipel innérvierte (tonische)‚ intermediäre (wahrscheinlich mito—jf‘k
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chondriénreiche) und phasische (wahrscheinlich mitochondrienarme)

Fasern ;  leider fehlen in dieser Publikati0h Angében über den Fa—
serdurchmesser. Daten über das Kaliber der Skelettmuskelfasern von . .
Lacer ta  agilis fanden wir in der Literatur nur bei WITALINSKI (1974) .  „
Er untersuchte die Intercoat91muskeln dieser Tiere und unterschied

zwei F a s e r t y p e n ,  die sich vornehmlich im Mitochondrienreichtum

unterscheiden. Die mitochondrienreichen "roten“ Fasern haben ein '
Kaliber von 20 — 55 ‚un, die der mitqchondrienarmen "weißen" Fasern
dagegen von 50 - 85 P m .  Ein Vergleich mit den oben angegebenen Wer—
ten für die Augenmuskelfasertypen macht d e u t l i c h ,  daß auch bei den '
Kriechtieren sich die Augen— und Skelettmuskelfaßern im Kaliber
erheblich voneinander unte r sche iden ;  die Augenmuskelfasern sind " ‘

auffällig dünner.

6 0  2 . 4 .  V ö g e l  '

Übef den Aufbau der äußeren Augenmuskeln  der Vögel  liegen bereits

einige Untersuchungen vor ( T a b .  11), jedoch muß festgestellt wér-

den ,  daß die Struktur dieser Muskeln zur Zeit alles andere als

klar ist. Sicher sind wohl nur zwei Befunde: In der Augenmuskulatur

der Vögel gibt es multipel undffokal innervierte Muskelfasern (zu—

erst nachgewiesen von SILVER, 1963) und in analoger Weise zu den

niederen Vertebraten einerseits und zu den Sängern anderefseits .
lassen sich ahoh in den okulorotatorischen Muskeln der Vögel regel—

mäßig  zwei Schichten von Muskelfasern nachweisen :  eine dünnfasrige

Orbital- und eine dickfasrige Globalregiöh.

Des.letztere wurde mit kombinierter histologisch—histochemischer

Téchnik besonders von 1.133 et al. (1972) demonstriert. Die Auto?

ren beschreiben an allen von ihnen untersuchten Speties einen

Schichtenartigen Aufbau der okulorotatqriéchen fluskeln und — nach

l d e m  Faserdurchmesser differenziert — dre i  Muskelfasertypen. Dünne

Fasern finden sich saumart ig  angeordnet  an der orbitalen Seite der

“Muske ln ,  Während der Rest der Muskeln aus zfiei dickeren Fésertypen

besteht. Keine Unterschiede fanden die Autoren beim Nachweis der

NAD—Diaphorase und der myosin—ATPase‚ dagegen reagieren die dünnen.

Fasern der Orbitalregion schwächer beim‚Nachweis der °(-Glycero—

phosphat-Dehyd905enase. Den Hm. quadfa tus ,  pyramidalia u n d ‘ l e v a t o r

pa lpeb rae ,  die ebenfalls von_MAIER et al. (1972) bei verscniédanen4
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Vögeln untgrsucht wurden,  fehlt_in jedem Fall dié-scnichtenartige

' Anordnung, wie sie für die okulorotatofischen‘Muskeln charakteri-
stisch ist. Histochemisch Iasqen sich in diesen Muskeln zwei (pha—
sische ?) Muskelfasertypen unterscheiden. Die Kaliber der Muskel-
fasern der Mm° quadratus und levator palpebrae entsprechen etWa
dem der okulorotatorischen Muskeln beim gleichen T i e r ,  die Fasern
 des Mo pyramidalis sind dagegen.regelmäßig dicker.
Die Untersuchung der okalorotatorischen.Muskeln des Feldsperlings

“(KACZMARSKI, 1970; DABROS und KAGEMARSKI, 1974) hat folgendes er ; -
geben :  Die Qrbitalregion der Muskeln wird von zwei Fasertypen ge-
bildet° Ein Fasertyp besitzt einen sehr geringen Durchmesser und
‚ist submikroskopisch charakteris ier t  durch wenig Mitcchondrien,  ‚
. g r o ß e  irreguläre Myofibrillen (Fe lde r s t ruk tu r ) ,  gering entwickel—
tee sarkoplasmatisches Retikulum, breite gewellte Z—Linien und
das Fehlen einer M-Linie. Ein T-System ist vorhanden,  abe r  schwach ,

' und unregelmäßig entwickelt und an der A-I—Grenze lökalisiert - d i e . 7 '
Fasern besitzen eine multiple Innervation durch dünne marklose Ner-
venfasern. Der andere Fnsertyp ist dicker ,  besitzt reichlich Mite-
chondrien in säulenertiger Anordnung, ein sehr gut entwickeltes

€arkoplasmatisches Retikulum und regeimäßige T—Tubuli an der—A—I-“
Grenze° Eine M—Linie f eh l t ,  die Innervetion ist fokal. In der O l a - '
belrégion der Muskeln sind die Fasern  am d i c k s t e n ;  sie sind rg—
gelmäßig reich an Mitochondrien, die Myofibrillen sind dicker und
das sarkoplasmatische Retikulum ist nicht so_gut  entwickelt Wie

' bei den mitochondrienreichen Fasern. Dagegen ist die Z-Linie
" s c h m a l  und eine M-Linie vorhanden. Die Mhskelfasern sind gewöhn—
lich fOkal innervier t ,  allerdings finden sich gelegentlich auch
mehrere Endplatten (en plaque—Typ) auf einer F a s e r o

\4Weitere elektronenmikroskopische Unteisuchungen liegen nur n o c h
vom M. rec tdé  medialis der Taube (ALVARADO-MALLART{ 1972) vor .

' Die Autorin macht allerdings keiné Angaben über den Durchmesser ,
„den Mitochondriengehalt und die Anbrdnüng der von ihr untersuchten

-„APésern im Muskel, so daß eine Zuordnung zu anderen Befundén‘sehr
eréchwert  oder  unmöglich wird.  Beschr ieben-werden  eine'phasisqhe;

_ ' u n d  Zwei tonische_MUSkelfasersorten; die beiden letzteren unter—
”':schéiden sich-im-üésentlichén‚durch das Vorhandensein b2w. Fehlen

'einer M-Linie„ Ü . ' ‚- V '
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. 3 ; E i g e n e  enzymhistochemische Untersuchungen an den ckulorotatorischen
MUSkeln von Taube und Huhn haben bisher auch keine vollständige

‚Klarheit erbracht Wir konnten an unseren Präparaten regelmäßig
einen sch ich tenar t igen  Aufbau der Muskeln beobachten ( A b b .  693)

‘ und beim Nachweis mitochondrialer oxidativer Enzyme feststellen,
.daß innerhalb der Orbital— wie der Globalregion nach Mitochondrien—
‘ g e n a l t  und Kaliber verschiedene Muskelfasertypen unte;scneidbar

‘ _eind. Eine  detailiertere Aufklärung wie bei den Säuget ie ren  (vglß
.9?402.) war aber nicht möglich, da auch in u n s e r e n  Untersuchungen

', die myofibrilläre ATPaSe wie bei MAIER et al. (1972) keine bemer—
' „ 2 ' k é n s w e r t e n  Differenzen im Reaktionsausfall zeigte. Unsere Bei'unde . }

Iglassen sich Wie folgt zusammenfassen;  An der orbitalen Seite der
Abkulorotétqri56hen Muskeln des Huhnes finden sich dünne mitochon—
drienréiche Fase rn ;  dennoch erscheinen die Fasern dieses Muskel—

' . t e i l s  sowohl vom Ausfall der enzymatischen Reaktionen v.ie vom '
Durchmesser her nicht ganz einheitlich ( A b b .  6 9 b ) .  Ob hier aller—

 ‘dings verschiedene Mhskelfasertypen mit difx‘erenten funktionellen.
' Eigenschaf ten vo r l i egen ,  vermögen wir nicht sicher anzugeben ,  ver—

.__muten es. aber  aufgrund der oben referierten Literaturbefunde. Die «
Globalregion der Muskeln bes t eh t  aus dickeren Fasern, auch hier
ist unter Berücksichtigung des Faserkalibers und der A k t i v i t ä t  exi—

' ä a t i # e r  mitochondrialer Fermente  eine Differenzierung in verschie-

déne Fasertypen möglich (Abb. 6 9 h ) .  Die Annahme, daß die Global—
" region nu? einen einheitlichen Mhskelfasertyp besitzt (KAZCMARSKI,

" ] 9 7 0 3  
‘erscheint uns 513 zu weitgehende Vereinfachung.  Es ist amp

flzunehmen‚ daß hier ein Faser3pektrum_(phesisch ?) v0rliegt, wobei
zwischenwdem Faserdurdhmésser  und dem Mitochondriengehalt ein in—
v e r s e s  Verhältnis besteht. Ob in der Globalregion der okulorotato-

'?;fiéchen Muskeln der Vögel  (in Analogie zu den Säugetieren) eine ‘
. l ; z w e i t e  Sorte  tonischer Muskelfasefn. vo kommt,  kann zur Zeit nicht

' entschieden werden, die Befunde von ALVARADO—MALLART (1972) könnten
V » . d a f ü r  spfechen. > '

Das Kaliber der Muskelfasern, die die Orbitalregion der okulorota—
Üto_rischen Müskéln des Huhnes aufbauen ,  lag bei unseren Präparaten

Zwischen 6 und 12 P m ;  die Fasern  der Globalregion ha t t en  dagegen

einen Durchmesser von 18 — 25‘pm (mitochondrienreich) bzw. von
‚ 2 0  — 40,nn(hütochondrienarm)o Umfängreiche morphologische Angaben

über die Skelettmuskulatur der Vögel finden sich bei GEORGE und
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; BERGER ( 1 9 6 6 ) ;  für die Flügelmuskdlatur des Huhns werdén hier
für mitochondrienreiche " r o t e "  Muskelfasern Kaliber von 40 — 100/nn
und für mitochondrienarme "weiße" Fase rn  von 60 - 125 Hm angegeben.
Die Muskelfasern des als rein phasisch bekannten (vgl°  KRÜGER,1952)
M. latissimus dorsi posterior des Hühnes haben einen Durchmesser '
von 35 — 65 P m ‚ .  die des ausschließlich aus multipel innervier ten,
tonischen Fasern  bestehenden Mo latissimus dorsi anterior von
25 — 4C>fflh (ASMUSSEN et a l . ,  1969) Auch für die Vögel gilt demr
nach,  daß die Muskelfasern der okulorotatorischen Muskeln.erheblich
dünner sind als die der Skelettmuskeln.

1-

J 6 .  3„ Physiologische Eigenscha f t en  der äußeren  Augenmuskeln des
Frosches im Vergleich zu Skelettmuskeln dieses Tieres

Physiologische Untersuchungen der äußeren Augenmuskeln niederer
Ver tebra ten  fehlen wei tgehend ,  das ist um so verwunder l icher ,da  das
Schrifttum ü b e r  die entsprechenden Muskeln der Säuget iere  recht
reichhaltig iSto

Am Goldfischen wurde von GESTRIN und srmmc (1977) die Tätigkeit
phasisoher und tonischer Motoneurone im Abducenskern und ihre Be—
ziehungen zu raschen und langsamen Augenbewegungen un te rsuch t ,  die
elektrophysiologischen und mechanischen_Charakteristika des zuge- ‘
hbrigen M. r e c t u s  laterelis aber  nicht beachtet. SCOTT ( 1 9 7 5 ;  1977)
s tud ie r t e  am gleichen Tier die Reinnervation des M„ obläquus su-
perior durch den zugehörigen bzw. durch einen fremden Nerven .  Er

.bestimmte in diesem Zusammenhang die im glatten Tetanus entfiickel—.'
’ f . t e  Kraf t ,  die mit 1,1 + 0,1 kg/Cm2 relativ niedrig war,  machte

a b e r  keine An&geben über den Verlauf der Einzelzuckung oder andere
dynamische Parameter  — aps der relativ hohen Reizfrequenz ( 2 0 0  —

550 H z ) ,  die zur Erzeugung der vollständigen Tetani verwendet wur—

de, könnte gegebenfalls auf einen raschen Ablauf der Einzelzuckung
geschlossen werden°

ZHDANOV (1972) und SEI (1975)_untersuchten elektr0physiologisch
die Augenmuskeln des F r o s c h e s ;  diese Studien ze ig ten ,  daß die dün—
nen Müskelfasern an der Außenfläche der Muskeln (gemeint ist wahr-
scheinlich die Orbitelregion) ein niedr igeree  Ruhepotential auf—

' weisen als solché im Inneren des Muskels und erhärteten die Ver—
mutung, dhß_es im M. rectus inferior in analoger Weise wie in den
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'.“Stelettmuskeln öee Frosches tonische,  nm_ltipel ihnerviert_e und

}. *.‘phasische‚ fokal innervierte Mü'ske‘lfaserfl gibt (vgl. auch TCHIZ-
—:—jBov1x e t  a l . ,  1976).4 - '

PWsioloégis'che Untersuchungen an Reptilienaug_enmuskeln fehlen
; ” Z v v ö l l i g  und für die  Vögel i s t  nach einer elektrophy9iologischen

133'n‘t‘.ersuchung von MNOIT e t  810 (1965) nur bekarmt, daß d ie  okul<_>w
‚ r b t a t o r i s c h e n  Muskeln der  Taube tonische und phasische Muskelfa— _‚ f ‘

” i - ‘ 8 e m  enthalten, d i e  ähnliche Eigenschaften b e s i t z e n  wie  d i e  ent» 2
— sprechenden Muekelfasem der Skelettmuskulatur der Vögel .  Studien] > . ‘

_ I ü b e r  d ie  mechanischen Eigenschaften der  Muskeln fehlen auch hier -- ; „
"‘_vualständig. - - » — — ' \ ‘”"'.

—'Die hier vorgelegten Untersuchxmgen. über die mechanischen Eigen-
 *-'‚v-sch_aften der  Augenmuskeln des  Frosches stellen somit einen ersten

* }.Versuch dar,  etwa über d ie  dynamischen Parameter dieser Muskeln
‚_ bei niederen Vertebraten zu erfahren. Wir wählten für unsere Ver- _

* suche‘ den Frosch nicht nur wegen se iner  guten Handhabbarkeit und
. 'wei]: e r  a ls  Ewarimentaltier güt zugänglich i s t ,  sondern vornehm—
lich  weil über  d i e  Augenmuskeln dieses Tieres elektrophysiolo_gischa '
{ago.} und einigermaßen vollständige morphologische Daten (vglo  ‘

_6o202- ) m Vergle ich  vor l iegen.  Die Augenmuskeln des Ffmachea
’ enthalten d i e  gleichen Muskelfaseptypen wie bestimmte 'Skelettmuse
.‘ _‘ke1n dieser Tiere, auch in der Anordnung und'.Anzehl der  entspre-

„éhenden Fasertypen bes tehen kaum Differenzen. Ein wichtiger Unter—», ‘ ‚
8éhied i s t  dagegen das geringefe Faserkaliber der  Augenmuskelfase'x‘tx; „ „

Ile taucht damit d i e  Frage auf, ob die Differenzen in den mechani—   ‘
flehen- Eigenschaften, d ie  zwischen den Augen- und Skelettmuskeln

_ d'es Frosche8 beatehen und im folgenden _besctu‘ieben werden sol len,
’1 laus  öen_1 unterschiedlichen Faaerkaliber erklärt werden könnem

5.3„1o Statische mechanische Eigenschaften „ '

Der Verlauf äer—Ruhediehnu'ngskuxve und _“diefibhängif3keit ‘déf akti'v‘f   ' _‘
.éritwibkelteri  Muskelspannung Vom Dehnungszizetand des  Muskelaüntex'»® '-?
suchten wir an fünf ohflorotatoriechen Maskeln des Frosches; vier  ' .

‘Prüparate  des  M. obliquus superior und ein M. rectus superior wur- “ {. ‚_
den gepruft. Nach dem Einbringen des  Muskels in die Versuchsappara— .

_ tur wurde zunächst d ie  Länge des Maskels mi t .  Hilfe des Okulami__krc-
' ‚meters‘ eines Präpariezgnikroskopq bestimmt und emsohließend_ wurden

‚ .4
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. .dem Pfäpafat mittels_einér mit dem mechänoelektrieéhen Wandler

. verbundenen Mikrometerschraube definierte‘bängén erteilt. An jedem

diéser Punkte wurden die Ruhespannungsentwicklung des Muskels ge—
messen sowie mit supramaximalen Reizen ausgelöste Einzelzuckungen

, und Tetani bei unterschiedlicher Reizfrequenz isometrisch regi—

striert° Als Ruhelänge (LR) des Muskels wurde die Länge dee kontra—

lateralen_mit dem Augapfel noch  verbundenen Muskels angesehen

Ä‚(vgl. 2 0 2 . 2 . ) ,  die mit dem Okularmikrometer bestimmt wurde.

' Abb.  70 z e i g t  das Ergebnis eines solchen Experiments und weist

_Aauf die prinzipielle Ähnlichkeit im Vergleich mit den Verhältnis—
‘ sem;beim'3äugetier hin (vg l°  Abp. 42)° Die Ruhedehnungskurve der

IFroschaugenmuskeln  zéigtÖeinen'exponefiiiellen Verlauf° Die Ruhe-
'länge des Müskels (LR) l i eg t  gewöhnlich an dem Punkt, an dem der
exponehtielle Ans t i eg  der Kurve beginnt .  Die Höhe der Einzelzuckung

nimmt mit zunehmender Muskeldehnung bis zu einem Maximum zu und

anschließend wieder ab. Die Kontraktionszeit und die Halberschlaf—

fungsze i t .wefden  mit zunehmender Muskeldehnung etwas längera Das

M8ximum der Einzelzuckung (Lo) liegt bei einem Dehnungsgrad des

Muskels von etwa 1,15 x LR‘ Auch die bei tetanischer Reizung des
.Muskels entwickelte Spannung ze ig t  in diesem Bereich maximale Wer—

k . t e ° _ D i e s e r  Dehnungsgrad wurde im folgenden als Arbeitepunkt für '
' d i e ' U h t e r s u c h u n g  der kontraktilen Parameter  (vg l .  292.1a) gewählte
‚Für den tetanisch géreiz ten  Muskel wird die Längen—Spannungs—Be—

Ziehung in analoger Weise wie für den Mo obliquus-inferior des
'Kaninchens (vgl. 4 . 2 . 1 . )  annähernd linear. Unterschiede in der

' Frequenz der Aktivierung führen zu parallelen Verschiebungen der

Kurvem Der Verstärkungsfaktor, mm die Steilheit der Kurvexi lag
_\in unseren 5 Versuchen zwischen 0,6 und 0,9 g/hm und war der glei-

.che für 50 Reize/s und 100 Reize/8°

Die Höhe von Kontrakturen ist in ähnlicher Weise wie die Zuckungs—

Öder Tetanusspannung abhängig von der Länge des Mhskels. In Abb. 71
' ‚ i s t  der Anfangsteil der Ruhedehnungskurve eines M° obliquus supe4

V Ä . r i o r  und für zwei verschiedene AChpKonzentrationen die Abhängigkeit

_ der Kontrakturspahnung von der tnung des Muskels dargestellt. Es

v'zeigt s i c h ;  daß die Kontraktur8pannung bei einer Dehnung des Prä-

parates auf das etwa 1,2fache der Ruhelänge ein Maximum aufweisto

  Die Optimallänge (Lo) ist demnach für Kontrakturefi und Einzel-

=p„zuekungen oder  Tetani etwa gleich. Für die durch eine Kontraktur-A

l
‚.



‘ _ 1 ö s u n g  stimuliérten.Muekelfasern ist die Länéehspannungsbeziehung
ebenfalls annähernd linear und Unterschiedé iäsdér'Konientration ‘

eér Kontraktursubstanz—haben auch hier Péfallelverechiebuhgen der
Géraden zunFolge° Die Steilheit der Kurven lag in unseren Ver—

l e u c h é n  mit ACh als Kontraktursubstanz_Zwischen 0,15 und 0 ,25  gfimn.

‚5.3ozo'nynamiéche Eigenschaften

"„\;Die kontraktilen Parameter der äußeren Augenmuekeln des Frosches "
A T ' w u r d e n  an 10 Mm. Obliqui superiores, 6 Mm. recti superiores und 3

. 9  Streifenpräperaten aus dem M. re t rac tor  bulbi best immt.  Zum Ver—1

gleich zwischen den Augen» und Skelettmuskeln.des Frosches ver—
' wehdeten wir Skelettmuskelpräparate mit ähnlicher Pasertypenkom—'
position (5. 6. 2. 2. und Abb. 66—68), die von.den gleichen Tieren

A i t g e w o n n e n  wurden. Als Referenzpräparate für die okulorotatorischen
’Mugkeln dienten 8 Präparate des M. iliofibularis und für die Retrake

"toren 7 Mmo Sartorii. Alle Mhskelpräpafate wurden curarisiert und : >
bei direkter  massiver Reizung untersucht. In einem Teil der Ver—‚.
anche mit dem M. obliquus superior  aber wurden die Mhskeln zuerst
indirekt gere iz t ,  anschließend curarisieft und direkt erneut ge—

f e i z t .  Dabei fanden wir weder in der Amplitude nodh im zeitlichen
Ablauf signifikante Unterschiede zwischen direkt oder indirekt
ausge lös t en  Einzelzuckungen. ’

' Pa ramete r  der Einzelzuckung: In Abbe 72 (oben)  ist eine charakte-

*ristische Einzelzucküng eines M. obliquus superior im Vergleich

\ zu der eines M. iliöfihularis (Abb. 72 unten) des gleichen Froschée
' d a r g e s t e l l t .  Es ist deutlich zu sehen ,  daß der Kontraktionsablauf

des okulorotatorischen Muskels erheblich schneller ist als der

des Skelettmuskels.

_ Die Kraftentwicklung der okulorotétorischen Muskeln ist Sehr ge—

» ? ring. Bei optimaler Einstellung der Länge (L° ) entwickelten die von

-uns untersuchten Präparate des M. obliquus superior eine Einzel-- “

_;zuckungsspannung von 18C - 550 mg, die des M. rectus superior  von _

,‘„100 - 200 mg. Unter diesen Bedingungen ermittelten wir für die ,

_? Kontraktions zeit äer Mm. obliqui 17 — 20 ms und eine Halberschlaf-

Ä*g7fungszeit von 17 - 23 me. Die zeitlichen Parameter der Einzel- _
—f zuckungen. der um. reCti sind.mit einer Kontraktionszeit zwischén

f„iä14 und 17 ms, und einer Halberschlatncszelt zwischen 15 und 18 ms ‘
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“signifikant ( r a i l  0 ‚05)  kürzer als die der mm. obliqui ( v g l .  Tab.
1 3 ) .  Im Vergleich zu den okulorotatorischen Muskeln ist der Ab—
lauf der Einzelzückung des M° iliofibularis erheblich langsamer
_(p40‚001);'di9 Kmtraktionszeit dieses Muskels schwankte zwi—
schen 29 und 34 ms, die Halberschlaffungszeit zwischen 31 und 38 ms.

Typische Kontraktionskurven des M„ re t rac to r  bulbi im V e r g l e i c h
zu denen des“ LE. sartorius bei di rek te r  massiver Reizang sind in

. .Abb° 73 zu sehen. Von den 9 von uns untersuchten Streif'enpräpara— „ Ä
‘ ten-wurden ? aus der Portio posterio: und 2 aüs der Portio ehte— „
rior dieses Muskels gewonnen, wobei erwartungsgemäß keine signifi—v :

‘ kanten Unterschiede in den kcntraktilen Parametern gefunden werden”
konnten„ Die Kontraktionszeit der Streifenpräparate aus dem M.
retractor bulbi des Frosches  lag zwischen 25 und 28 ms, als Werte
für die Hälberschlaffungszeit ermittelten wir 24 — 30 ms. Die Kbnr

' t rak t ionsze i ten  des M„ sartorius lagen demgegenüber zwischen 29
‚und 54 ms und die Halberschlaffungszeiten zwischen 32 und 39 ms.‘
Statistische Berechnungen (vgl .  auch Tab. 13) haben geze ig t ,  daß
die zeitlichen Parameter  der Einzelzuckung (Kontraktions- und

Halberschlaffungszeit) für die Skelettmuskeln (M. iliofibulariS
‘ und M, sartorius) nicht signifikant.voneinander v e r s c h i e d e n - s i n d ;

anderersei ts  aber  sind die Kontraktions— und Halberschlaffungszeit
des M. retractor bulbi signifikant (p'<10‚  01) langsamer als die

___der okulorotatorischen Müskeln und signifikant schneller ( p ‘ < . 0 ,  OS)
, als die der Skelettmuskeln. “

Parameter dcs Tetanus: Abb. 74 ze ig t  die unterschiedliche iaomet—
rieche Spannung eines M. obliquus superior (oben) und eines M.
iliofibuleris ( u n t e n ) ,  die bei einer direkten tetanischen Reizung
(500  ms Dauer) mit unterschiedlicher Frequenz entwickelt wird.  Es
ist deutlich zu sehen ,  daß Summationsphänomene an den.okulorota tö-
rischen Müskeln erst bei höheren Reizfrequenzen zu beobachten sind '

„„ als bei deh Skelettmuskeln.-Der M. obliquus superior zeigt  bis zu
V ' e i n e r  ReiZfrequen2 von 15 4 18 Hz nur eine Serie von Einzelzuckun-
gen, diése Frequenien führen am M. iliofibuléris schon zu deutli—
'Chen unvollständigen Tetani. Die Verschmelzungsfreduenz ist demzu—
f01ge für die Skelettmuskeln.deutlich niedriger als für die okulq—

. rotatorischen Muskeln.und beträgt für den M„ iliofibularis durch#
. schnittlieh 62 i 3 Hz, für den M. obliquus superior 88 t_8 Hz und
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für den M° rectus supe r io r  sogar  118 + 13 Hz. Diese Differenzen

sind statistisch (p  4 1 0 , 0 5 )  signifikant. Bei Reizung mit Frequen-
zen oberhalb der Verschmelzungsi requenz erhöht sich die isometri-

sche Sbannung gewöhnlich noch etwas und die Anstiegssteilheit des—

Tetanus wird g r ? ß e r .  Die auf die Querschnittefläche des Muskels

bezogene  Maximalspannung, die der Muskel im gla t ten  Tetanus  ent—
wickeln kenn,  beträgt  für den &. dbliquus superior 1,3 - 2,2 kg/cm
und für deq M. rectus superior 1,1 — 1,7'kg/bm2. Sie ist damit‘für
die okulorotatorischen Muskeln sigfiifikant niedriger (p—<_O‚Ot)
als für die Skelettmuskeln (s. Tab° 13). Das Twitch—Tetanus—Ver—

hältnis der okularotatorischen Muskeln des Frosches  ist.ähfllich

niedrig wié bei den Säugetieren und beträgt  nur etWa 1/2 — 1/4
' der für den M. iliofibularis beobachteten Werte.

2

Die isometrische Spanxzungsentwicklung eines Muskelstreifens aus

dem M. r e t r a c t o r  bulbi bei d i r e k t e r  tetanischer Reizung mit unter»

schiedlichen Frequenzen ist in Abb.  75 (oben)  dargestellt. Abb. 75
v ( u n t e n )  z e i g t  im Vergle ich  dazu  das Verhalten des M. sartorius vom
_ g l e i c h e n  Tier„  Es ist zu sehen, daß die Unterschiede zwiächen die—
sen Muskeln nicht so ausgeprägt  s i n d ,  wie diejenigen, die zwischen
den okulorotatorischen und den Skelettmuskeln bestehen. Die Daten,
die für den MJ re t ractor  bulbi ermittelt wurden, nehmen in ähnli—

cher Weise,  wie es oben für die Parameter  der Einzelzuckung dar—
gestellt wurde ,  eine Mittelstellung zwischen denen der okulorota—

torischen und denen der Skelettmuskeln ein. Die Verschmelzungs-

1 frequenz für die Fasern des M. retractor bulbi sind signifikant

nieiriger (p <;o;05) als für die der okulorotetorischen Muskeln

aber  höher (p—<.O‚OS) als für die des NL sartorius. Die auf die
Querschnittsfläche bez0gene Maximalkraft‚ die vom M. re t rac tor

bulbi im gla t ten  Tatanus entwickelt wird,  beträgt  zwischen 1,6 und '

2,4 kg/cm2 und ist höher (p < . 0 ‚ 0 5 )  als die der okulorotatorischen,
aber  niedriger als die der Skeléttmuskeln (Tab.  13) .  Das mittlere
Twitch—Tetanus£Verhältnis des M. r e t r ac to r  bulbi ist größer als_

_.das der okulorotatorischen Iduskeln, aber kleiner als für die Ske-

' lettmuskeln (p 4 . 0 ,  05)

Ermüdberkei t :  Abb. 76 illustriert, daß die okulorotatorischen Mus—

‘ k e l n  dbs Frosches im Vergleich zu den Skelettmuskeln dieses Tieres

- eine erheblich geringere Ermüdbérkeit besitzen. Während einer 5

Sekunden dauernden durch Reizung mit Verschmelzungsfrequenz aus—



3 ? ’ g e l ö s t e n fl i é t a n i s c h é h — K p h t r a k i i o n  fällt die Spannung kontinuier—
5 ;  _1idh ab ;  Dieser Abfäll i S t  jedoch bei  den okuiorotatorischen Mus— ‘
Z _ f 1 F e l n  sehr ger ing ,  s o  daß am Ende einer derart igqn Heizung d i e

„;Terminalspannung 'noch 50  — 70% d e r  Initialspannung bet räg to  Beim
; — M ;  ili.ofibularis dagegen l i eg t  d e r  entsprechende Wer t  d e r  Termi—

z u v n a l e p a n n u n g  zwischen 20  und 40%o Diese Differenzen sind statistisch
Signifikaht €p&(-0,0I). Offenbar gibt es Unterschiede in  der EI*

' 3 1  müdbarkeit Zwischen den verschiedenen Augenmuskeln des  Froschés;
»?{89 war-in unseren Experimenten der M. rectus superior ermüdberer
' -' »(94 0,05)_81_8‘ der M.. obliquüs"suiveribzr. ' ‚ Die höhere Ermüdban-

; * . - k e i t  der .  Skelet t— gegenüber den okulorota tor iachen Mhskeln i s t
t3 i fauch_  in.Abb. 7 4  und 7 5  zu sehen. Die Spannung d e s  glatten Tetanus }

i beginnt be im M .  iliofibularis und noch stärker beim M. sartorius
f  Ü * b e r e i t s ' i n n e r h ä l b  der  e rs ten  500 ms abzusinken, nicht dagegen die

" ;  Spannung d e s  M. obliquus superior.

g_ » D i e  Ermüdbarkeit de r  Muskelfasern d e s  M. ro t rac to r  bulbi wurde in
‚ ’ 7 _ g n a l o g e r  Weise geprüft und mit  d e r  d e s  M .  sa r to r iue  verglichen;

„ } { 7 A b b .  77 zeigt  das  Ergebnis e ines  charakterist isohen Experiments.
-‚I 5 Der m. retractor bulbi ermüdet signifikant (p 4 o ‚05) schneller
‚ 7 '  a l s  die  okulorotatorischen Muskeln, aber  wen ige r  rasch als  die'
w " 8 k e l e t t m u s k e l n ‘ ( T a b .  13). Nach einer 5 s dauernden Heizung mit
“ V6rsqhmélzüngsfrequenz.ze igt  de r  phasische M° re t rac tor  bulbi noch

533 etwa 30 — 45% der  Initialspannung, der  ebenfalls rein phasische
E ;  M; sartoriue dagegen nur noch 15 - 25%. Erwähnt werden muß noch,
Äp}_daß sich d i e  einzelnen Skelettmuakeln des  Frosches in  ihrer Er—
; ig 'mfidbarke i t  signifikant unterscheiden; In unseren Versuchen war

f 9 ü i q ‚ E r m ü d b a r k e i t . d e s  phasischen H . _ s a r t o r i u s  ausgeprägter ( p  < . 0 , 0 5 )
{;}"als 'd ie  éines Mhskels mit Tonusbündel‚ dés M. iliofibularis (Tab. 1 3 ) .

_ L ' f E i n f l u ß  wiederholter Reizung.  An allen von uns untersuchten Frosch—

' T ’ m u s k e l n  beobachtetén wir das Phänomen der  posttetanischen Poten-

_Lffß ie rung .  Das Au3maß dieser Potenzierung war aber  für die einzelnen

LJÜ.Präparate sehr verschieden.  Als günstige Reizkombination, be i  d e r .

_fgßdie  Unterschiede zwischen den untersuchten Präparaten besonders

ffigrOB-waren‚ erwies sich für eurerisierte, direkt gere iz te  Frosch-
1gglüuakeln eine Reizung mit  Verschmelzuhgsfréquegz von 1 3 Dauer. Nach-
V ?  é i n é r  derariigen Reizuhg i s t  d i e  Kontraktionsamplitude de r  okulo—
; ; i r p t a t o r i s q h e n ; M h 9 k e l n — i m  Mittel etwa 1 ,6faCh (Bereich t ‚ 4  — 2,0fach)
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1_ höher 815 die einer vor dém Tetanus regiétriertefi‘KohtrollZuckung„
Diese Steigerung dauert einige Minuten an‚‘Wöael sibh ihr Ausmaßi> „
exponentiell verminder t ,  normale Werte werden nach etwa 3 — 5 Mi——v
nuten w i e d e r - e r r e i c h t .  U n t e r . d e n  gleichen Bedingungen ist die

‘“.posttetanische Potenzierung am M. iliofibularis signifikant
_ ( p - < ; O ‚  05) geringer ausgeprägt (Steigerung der Kontraktionsampli—

_tude auf das 1, 2 — 1 ‚ 4 f 8 0 h 8 ) 0  Das Ausmaß der poät te tan ischen.?o—
tenzierung, das für den M. re t ractor  bulbi zu beobachten ist, ist

' _geringer als das der okulorotetorischen aber höher als das der
Skelettmuskeln. Wir fanden bei diesen Muskeln nach dem Tetanus
eine Steigerung der Kontraktionsampliäude auf etwa das 1'4fache
(Bereich311,3 —.1,6fach). In Abb. 78 ist das Ergebnis eines ty—
piSchen Versuchs dargestellt. ‘ ‘-

M ‘  6 , 3 . 3 .  Médhanische Schwelle — Kf—Kbntraktdfen

' Ü — D i e  mechanigche Schwelle der Muskelfasern in den verschiedenen
'.Froechmuskeln wurde durch Applikation von Ringerlösungen mit einem

erhöhten Gehalt an K —Ionen untersucht (vgl. 2.2.1. und 4° 2 3 ). '
„.Ein schneller Austausch  der normalen Ringerlösung gegen eine-Rin—._„ ; '

! gérlösung mit erhöhtem Kf-Gehalt führte bei allen geprüften Prä—

‘ paraten zu einer schnellen Spannungsentwicklung (Kbliumkontraktur),

V die in normaler Ringerlösung vollständig reVersibel war. Die Höhe
dér entwickelten Spannung ist in einem gewissen Bereich abhängig

‘ von der K+ -Konzentrat ion in der Ringer lösung.  Ehe von uns unter-
4 ' s u c h t e n  Präparate lassen sich in zwei Gruppen einteilen. Zur er—

. sten Gruppe gehören die Froschmuskeln, die tonische Mhskelfaeern

énthalten {vgl .  6 . 2 . 2 . ) ,  die okulorotatorischen Müskeln (&m. obli—
quus et rec tus  super ior )  und die Skelettmuskeln mit Tonuebündel

(H. iliofibqlaris); zur zweiten Gruppe-dagegen gehören die rejn
: L l p h a s i s c h e n  Froschmuskeln (M. retractor  bulbi et M. ea r to r ius )o

Für die e r s t e  Gruppe von Präparaten l iegt  die mechanische Schwelle

des Ganzmuskelpräparetes zwischen 15 und’17,  5 mM K* in der Ringer-fl
v l ö s u n g ‚  und .die von den Muskeln entwickelte Spannung s t e i g t  kon—

tinuierlich.bis zu einer K+ —Konzentration von 50 — 75 mM (Abb. 79)°

Eine weitere Erhöhung der K -Könzentration steigert die Höhe der

Kbntraktur nicht mehr° Das typische Bild einer 'K+-Kontraktur  im

" schwellennéhen Bereich ist_in Abb.—79 (oben) zu sehen. Niedrige
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K+—Konzentrationen (15 — 25 mM) bewirken eine Spahnungsentwick-
lung, die für die gesamte Zeit der K+ —Wirku„° auf e c h t  erhalten
w i r d .  Bei höheren K+ -Konzentrationen beobachtet man dagegen eine
langsame Abnahme der Kontrakturspannung auf ein Plateau, und die-
ses Plateau ist niedriger bei‚höheren_K+—Konzentrationen.-

_Die Empfindlichkeit der Muskelpräparate gegenüber  einer Applika—
tion von Ringerlösungen mit erhöhtem K —Jehalt ist abhängig von
der Konzen t r a t i on  der Kalziumionen in der Badflüssigkeito Eine
Erniedrigung des Ca++—Gehaltes der Ringerlösung führt zu einer

‘ Senkung der mechanischen Schwelle; die Beziehung zwischen der
extrazellulären K+ -Konzentvation und der Gipfelspannung der Kon—

‘ traktur w i r d  zu niedr igeren  K+ -Konzentrat ionen verschoben (Abb. 7 9 ) .  ‚ '
Eine Erhöhung des Ce+ —Geheltes in der Ringerlösung hat den ent—_

.gegengese tz ten  Effekt. Das Aussehen der Kontraktur  wird durch
eine Erhöhung oder Erniedrigung der extrazellulären Ca++-Konzentra- '
_tion jedoch nicht veränder t .  '
Bezüglich des Zeitverlaufes der K+—Kontraktur‚ der mechanischen
Schwelle und der Verschiebung der mechanischen Schwelle durch Kal—
Ziumionen, g ib t  es zwischen den untersuchten okulorotatorischen
und den Skelettmuskeln (M. iliofibularis) des Frosches.keinerlei
auffallenden Unterschiede. A
Für die zweite Gruppe von Präparaten liegt die mechanische Schwel—
"le signifikant (p .<_O,C5)  höher als für Präparate der ersten Grup—
pe. Sie liegt für Streifenpräparcte des K. r e t r ac to r  bulbi zwi—
schen.26 und 25 mM K+ in der Ringerlösung. Die Bez1ehung zw15chen

‘ der Kontrakturspannung und der K -Konzentrat ion in der Badlösung
ist ähnlich wie sie für die okulorotatorischen Muskeln beschrieben

wurde,  aber  die Kurve ist insgesamt in Richtung der höheren K+ — .
Kofizentrationen verschoben (Abb. 8 0 ) .  In Abb .  80 (rechts) ist

. w e i t e r h i n  das tvpis che Aussehen einer K -Kontraktur zu sehen. Un—

mittelbar nack1der Applikatiou der K -reichen Ringerlösung kommt

es zu einer raschen Spannungsentwicklung bis zu einem Maximum,
w a n d  no%h un te r  der Einwirkung der Kontrakturlösung erschlafft das

Präparat vollständig. Dié Geschwindigkeit dieser Erschlaffung wird
mit zunehmender K+—Konzentration g r ö ß e r ,  a b e r  auch  bei schwellen—
nahen K+-Konzentra t ionen erschlafft der Muskel ohne Zugabe von

normaler Ringcr lösung  vollständig. Aufirecht  erhaltene Kontrakturen,
wie sie für die o*ulorotatorischen Muskeln charakteristisch s ind ,
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  fiufdefi niemals beobachtet.

' Im Zeit?erlauf der K+-Kontrektur und in der fiéchanischen Schwelle
bes t eh t  zwischén dem M. r e t r ac to r  bulbi und dem m. a a r t o r i u s  des

' 1  Frosches  kein U n t e r s c h i e d .

‘ . 6 ° 4 .  Pharmakologische Eigenschaften der äußeren_Augenmuskeln des
’ ' _ F r 0 8 c h e s  im Vergleich zu den Skelettmuskeln dieses Tieres

Seit  RIESER und NEUSCHLOSZ (1921) gibt es über die pharmekologi—
‘ schnn Eigenschaften der Froschmuskulatur ein nahezu unübereehbares

: „Schrifttum (zusammenfassende Darstellungen finden sich bei RIESER,
.1949 und RIKER und OKAMOTO,1969). SOEMEHKAMP (1928) war dar er—
ste, der beschr ieb ,  daß einzelne Skelettmuskeln oder_—muskelteile

' des Frosches  sich pharmakologiséh unterscheiden lassen. Besonders
{ _ a u f f ä l l i g  ist die vefschiedenartige mechanische Reaktion der Mus—
kein auf eine'Applikation von depolarieierenden Stoffen wie ACh.

- Als Ursache dieses unterschiedlichen.Verhaltens wird heute über-
éinstimmend das Vorkommen differenter Muskelfasertypen in der
Froschmuskulatur (Einteilung der Qypen s„ 6.2.2.) angesehen. Wäh-
rend die tonischen Muskelfasern auf eine Applikation von ACh mit

w e i n e r  langdeuernden Verkürzung (Kontraktur) reagieren,  zeigen mi-
tochondriénreiche phasische Fasern nur eine kurzzeitige vorüber—

‚ gehende und mitochondrienarme phasische Fasern keine mechanische
j Reaktion auf ACh. Die pharmakologische Reaktion eines Muskels hängt

damit wesentlich von den in ihm enthaltenen Mhakelfaeertypen ab
(ASMUSSEN und KIESSLING , 1970) .

‚Nachdem in 6.2.2. einerseits geze ig t  wurde,  daß die Augenmuskeln _
“der Anuren weitgehend die gleichen Muskelfasertypen enthalten wie
die S?elettmuskeln dieser Tiere,  andererseits sich aber in ihren
kontraktilen Parameters erheblich anders verhalten (vglo 6 .3 .2e ) ,
soll hier geprüft werden, ob sich die—Augen— und Skelettmuskeln '
des Frosdhes pharmakologisch unterscheiden. Derartige Unterschiede
sind bei Säuget ieren nachgewiesén ( v g l o ' 5 . 1 . ) .

Die ACh-Kontrektur uhd ihre Beeinflußbarkeit: Zusa tz  von ACh zur um—
} s t r ö m e fi d e n  Badlösung bewirkt am M. obliquus superior des Frosches
eine rasch  einsetzende Spannungeentwicklung (Abb .  81‘zeigt typische

- Beispiele); Dabei wird,  einen schnellen Lösungswechsel vorausge-
é e t z t ,  der Gipfel der Kontraktur nach etwa einer Minute erreicht
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y_ und dann für d i e  gesamte Zeit de r  AChrG&b9 aufrécht erhalten. NUr
' _bei hohen ACh—Dosan ( 5  x 10 2 mM/l, Abb. 81 C) kommt e s  zu einem

langsamen Absinken der  K0ntrakturspannung noch während de r  ACh—
7Gabe. Abse tzen  der  ACh»Lösung und Umströmen d e s  Präparates mi t

' _ n o r m a l e r  Ringerlösung führt zu einer raschen Erschlaffung. Die
Größe dieser mechanischen Reaktion i s t  von der  verwendeten AChp

‘ Konzentration abhängig, d ie  Dosis—Wirkungskurve zeigt  einen 3-
_ förmigen Verlauf (Abb° 82). Die Schwelle liegt gewöhnlich in einém ' “
.Bereich von 5_ x 1 0  4 — 5 x 30 3 mM71 und damit fast eine Zehnerpo—
tanz niedriger a l s  beim M. obliquus inferior des  Kaninchens ( v g l e  J

f Z u s ; t z ; v o n  d i e  Cholinesternse blockierenflen Pharmaka führt zu _
einer Steigerung der Empfindlichkeit des Präparates gegenüber ACh
(Abb. 8 1  B ) ,  Phyéostigmin i n  Konzentrationen von 2 , 5  x 1 0 " ?  mM/l

» verschiebt die Dosis—Vlirlamgshme- für ACh. nach links (Abb. seh
Die ACh—Schwelle liegt dann bei 5 x xo‘5 - 5 >: 1c—‘4 mm. Dieser

. Schwellenbereich entspricht ziemlich genau dem, d e r  auch für den ‘
" " . M .  obliquus ihferior'des Kaninchena nach vollständiger B l o c k i e r ü n g l _  I „

5 der  ACh—Esterase mit  Physostigmin o d e r  Prostigfiän e r r e i c h t . w i r d .
' ; D i e  Erniedrigung der Schwelle und d i e  Verschiebung der  Dosis—Wir— „
" kungskurve'hach‘links sind für  die  okulorotatofischen Muskeln d e s J

Frosches geringer,  a l s  wi r  s i e  be i  entsprechenden Säugetiermuskéln
{ (v31„ Abb. 8 2  und 60)  gefunden haben. Dies und d ie  an sich schon

f ‘  *3roße AChrEmpfindlichkeit d e r  unbehandelten Augenmuskeln ( s . o . )
_ “ lassen den Schluß z u ,  daß d i e  okulorotatorischen Augenmuskeln des
' - _  Kanincheng—reiéher an ACh»spaltenden Fermenten sind als  d i e  de s
‚1‚ Frosches .  Das charakteristische Aussehen der  ACh-Kontraktur der _'
" okulorotatorischen Müskeln des  Frosches wird durch den Zusatz von'

AC Esternge_fiemmstoffen kaum verändert (Abb. 81 B), die Erschlaf—
?fungsphase i s t  gelegentlich gering ver längert .  t e  Dosen Physo—

f ; _ s t i g m i n  ( > Q,  05 mM/l) bewirken am M. obliquus superior langsam
i a n s t e i g é n d e _  und méist irreversible Kontrakturen (Schädigungskon- „
t rak turen) .„„ ;  '

j f ‘ D - T u b o c u r a r 1 n . h a t  auf d i e  ACh—Kontraktur einen depressiven Effekt

a j (Abb .  _81 2 0 ,  Me Dosis—Wirkungskurve für ACh wirä ) e  nach &er ver—
" ! 4 W é n d e t e n  Cure redo$ i s  mehr oder  weniger  weit_ nach rechts  v e r s c h o b e n ; '

1 , 9  x 1 0 . 3  mM/I d-Tubocurarin, e ine  D o s i s ,  d ie  d i e  indirekte Erreg-
‘Ä barkeit des Mhskels völlig aufhebt, verschiebt die  Schwelle für



die ACh—Kontraktur in einen Bereich von O, 05 — 0,5 mM/l (Abb. 82)°
Das typische Aussehen der Kontraktur wird £' ohä verändert .  Zugabe
von Physostigmin hebt die Wirkung von d—Tubocurarin teilweise oder
vollständig auf;  in ähnlicher weise wird die durch d-Tubocurarin
_verminderte oder aufgehobpne indirekte Erregbarkeit des Präparates
durch Applikatidn von Physostigmin teilweise oder  vollständig wie—
der hergestellt; die direkte Erregbarkeit  des-Präparates wird bei
den untersuchten Konzentrationen weder  durch d—Tubocdrarin noch
durch Physostigmin beeinflußte _ ‘

" 1 E i n  Vergleich der-ACh9Wirkung auf dié okulorotatorieehefi Müskeln ‘
mit der auf den M. iliofibularis der gleichen Fröce  ze ig t ,  daß
sich im Aussehen der Kontraktur ,  in der Schwellenempfindlichkeit
und im Verlauf der Dosis—Wirkungskurve keine Differenzen finden
\lassén (vgl. Abb. 8 6 ) .  Unterschiede bestehen lediglich in der
entwickelten Spannung, was bei der unterschiedlichen Größe der
Präparafe auch nicht verwunderlich ist. Auch die Verschiébungeh.
der Dosis-Wirkungskurve für ACh unter dem Einfluß von Physostigmin
-oder von d-Tubocurarin sind für b e i d e  Präparate von ident ifichem
Ausmaß. Es ist demnach anzunehmen, daß Zwischen den okulorotatori4

; schen Muskeln und dan Skeiettmuskeln des Frosches ,  die tonische‘
' ?  Muskelfasern in Tonusbündeln enthal ten,  keine Unterschiede in der

Aktiyität ode r  im Gehalt an ACh—Eeterase bes t ehen ,  und daß eine be—

- sondere Empfindlichkeit der Augenmuskeln gegenüber Curaré nicht

besteht. '

Depolarisierende Pharmaka rufen auch an Streifehpräparaten des M.

‘‚— retractor  bulbi Konträkturen hervbr.  Genauer Untersucht wurde von
‘ üns die Wirkung von ACh. Ein Austausch  der normalen Badlösung ge—

gen eine Ringerlösung mit ACh (in Konzentrat ionen über  0,01  mM)
“bewirkt am M. re t r8c tor  bulbi eine sehr rasen vorübergehende

_'.Spannungsentwicklung. Dabei steigt die Hüskelspannung unmittelbar
{- nach der Applikation_der AChrhaltigen Lösung steil an, erreicht

ein Maximum und anschließend erschlafft das Muskelpräparat sofor t

noch unter dem Einfluß der Kontrakturlösung— In Abb. 83 (rechts)
‚ist eine solche typische AChrKontrektur‚abgebildet. Aufrechter-

ha l t ene‘Kont rak turen‚  wie sie für die okulorotatorischen o d e r  die

6 Skelettmuskeln mit Tonusbündel (s.o.) charakteristisch sind, wur—

f ‚  den an den Streifenpräparaten des M. retractor  bulbi niemals beob—

”9 ach te t °  Die Empfindlichkeit der Muskelfasern solcher Präparate
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’ gegénübeb ACh.ist erhebl ich .ger inger  als für di» okulorotatori—

sehen Muskeln, die SchWellenkofizentration für die Auslösung der
'AChpKontraktur liegt in einem Bereich von 0,01 - 0,1 mM ACh. Abt)° 83

V  . z e i g t  den typischen Verlauf der Dosis-Wirkungskurve eines Retrak—

ltor—Präparates—für'A0h. Die Empfindlichkeit des_M. retractor bulbi
‚ gegenüber ACh wird durch Physostigmin ges t e ige r t ,  durch d-Tubo—
 ;curarin dagegen vermindert o d e r  aufgehoben.

“Die kohtraktilen Antworten des M. sartorius des Frosches auf eine

Applikation vön ACh.sind bezüglich der Form der Kontraktur, der
Schwellendosis‚.des Verlaufes der Dpsis-%irkungskurve und deren

EQeinflUBbarkeit durch Phy905tigmin und d-Tubocurarin mit denen
l v d e é ‚ M .  re t ree to r  bulbi der gleichen Tiere identisch.

"Kontpakturen durch andere Pharmaka: Auf eine Applikation von 80h,
v“ Cho1in Oder Koffein reagieren Jie Augenmuskcln in ähnlicher heise

‚iii reversiblen Kontrakturen wie auf lie Gube.von ACh.
t ; j  Ems typische Aussehen e iner  Kontraktur dba M. obliquus superior

;_ auf Applikation von 30h zeigt  Abb. 84. Ähnlich wie die AChpxontrak—
tur wird die SCh—Kontraktur über  die gesamte Zeit, die das Phar—

 ;  makon wirkt ,  aufrecht erhal ten,  allerdings ist die Geschwindigkeit

der Spannungsentwicklung ger inger ,  der Gipfel der Kontraktur  wird

, erst  nach etwa 2 - 2,5 Minuten e r r e i c h t ;  auch die Geschwindigkeit

der Erschlaffung ist geringer als nach ACh—Wirkung. Die Dosis-

Wirkungskurve für SCh ist S-förmig und regelmäßig steiler als die

für ACh. Die Schwelle liegt gewöhnlich in einem Bereich von

2_ x 10'4 — 2 x 10 ’ mM/1 (Abb° 85)„ Niedrige Dosen SCh rui‘en zwar

' Kontrakturen hervor, haben aber keinen deutlichen Einfluß auf die

Höhe der indirekt ausgelösten Einzelzuckung;  hohe Dosen von 30h

( > 10—2 mM/l) führen dann bei höheren Kontrakturen zu einer deut-

lichen Verminderung o d e r  zum Aufheben der indirekten Erregbarkeito

Cholinapplikation bewirkt an den okulorotatorischen Muskeln des

F r o s c h e s  Kontrakturen, die in ihrem Aussehen und Zeitgang denen

„ nach Gabe von 80h ähnlich sind (Abb. 85). Allerdings ist die Em—

pf1n611chke1t  des Präparates  für Cholin sehr viel ger inger  als für

SCh o d e r  ACh; die Schwelle liegt- regelmäßig in einem Bere i ch  von

‘ °  1. - ‚" 0 m m  ( A b b a  8 5 ) .
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Die typische Koffeifikontraktür eines M. obliquus inferior des Fro—

‘ ä c h e s  ist ebenfalls in Abb. 84 dargestellt. Charakteristische Un—
terschiede zu den bisher besprochenen Kontrakturen bes tehen in dem
verzögérten Ans t ieg ,  die Zeit bis Zum Gipfel der Kontraktur kann
bis zu 10 Minuten betragén;  weiterhin wird die Kontrakturspannung
nicht über die gesamte Einwirkungszeit des Koffeins aufrecht er-
halten und-die Erschlaffung des Präparates ist auch nach dem Ab-
setzen dér Substanz stark verlängert. Die Schwelle für die Koffein—

‘»'kontraktur.liegt zwischen 0,5 und 1,0 mM/l. Konzentrationen von mehr
qls 50 mM/1 führen zu irreversiblen Kontrakturen, gelegent l ich  t r i t t

' d a p n . a u c h  ein zweiter Gipfel auf.

Der M. iliofibularis'reagiert auf SCh, Cholin und Koffein in der
_ gleichen Weise, wie wir es für den M. obliquus superior beschrie-
ben haben„ Weder im Aussehen der Kontrakturen noch in dgr Empfind—

' .  lichkeit der Präparate  o d e r  im Verlauf der Dosis—Wirkungskurve
'__(Abb. 86) finden sich signifikante Unterschiede.

Einfluß gympathikomimetischer Amifié: Ringerlösun3en mit einem zu-
_ e a t 2  von Adrenalin oder Noradrenalin in Konzentrat ionen bis zu

' 0,6 mM/1 lösten in unseren Versuchen weder an den Augen— noch an
den Skelettmuskeln Kontrakturen aus. Auch das Aussehen und die
Amplitude der Kontrakturen durch ACh, SCh, Cholin oder erhöhte
extrezelluläre Kf-Konzentration werden nicht signifikant beein-
flußt.\Die Amplituden der durch indirekte Reizung ausgelösten Ein—
zelzuckungen wurden durch Adrenalin ( 0 , 5 5  mM/l) in einem Teil der

' » V e r s u c h e  geringfügig ges t e ige r t ,  aber  diese Veränderungen waren

"-nicht statistisch zu s i chern .  Auf die Amplitude und den zeitlichen:

_ .Ablauf durch direkte Reizung ausgelöeter  Einzelzuckungen und Tetani

‘..hatten Adrenalin und Noradtenalin keine Wirkung. Es bes t eh t  nach

_ .unseren Versuchen kein Grund f ü r _ d i e  Annahme edrenerger Rezeptorén

; in der okulorotatorischen oder  der Skelettmuskulatur des F r o s c h e e .
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7. Veränderungen des M. obliquus inferior des Kaninchens nach
" Denervatiop ‘ .', J '

' 7 . 1 .  Morphologische Eigenschaften des denervierten M. obliquus
inferior

‚ 7 5 1 9 1 5 - M 9 k r 0 3 k 0 p 1 3 c h e  Veränderungen des Muskels

v A l s  Folge e iner  Denervation in unmittelbarer Nähe des Müskels, wie
sie in Abschni t t  2. 4° geschildert wurde, sind am M. obliquus in—
ferior  des Kaninchens bereits nach einer Woche deutliche makrosko-
pische Veränderungen nachweisbar. Diese bes tehen  gegenüber dem

- kontralateralen Präparat ,  dessen Aussehen im Vergleich mit anderen
normalen Augenmuskeln unverändert i s t ,  vornehmlich im farblichen
Aussehen — der denervierte Muskel weist eine blassere Färbung
auf als der innervierte Muskel - und in der Größe des Muskels. Als
Folge der Denervierung beobachteten wir am M. obliquus inferior
eine s i c h  über einige Wochen for t schre i tend  entwickelnde Zünahme
der MUSkelmasse (Abb. 8 7 ) ,  wobei der Muskel eine eigentümlich stei-
fe Konsistenz (So auch 7 . 2 . 1 . )  bekommt.
Das Gewicht normaler  Muskelpräparate des M. obliquus inferior des

"Kaninchen “ermittelten wir mit 92 i 15 mg. Ihnerhalb der ersten
‘ Woche nach der Denervat ion b e o b a c h t e t e n ' w i r  gewöhnlich eine leich-

l ' t e  Gewichtszunahme der Müskeln‚ die aber gegenüber den kontralate—
'relen Präparaten nicht statistisch zu sichern war.  Signifikant

' ( p . < 1 0 , 0 5 )  wefden aber die Gewichtsdifferenzen zwischen denervier»
. f e n  und_innervierten Müskeln im Verlauf der zweiten Woche. Das Ge—
wicht zwei Wochen denervierter  Muskeln beträgt 124 i 19 mg. Diese
Erscheinungen werden mit_zunehmender Denervationsdauer deutlicher —
das Mhskelgewicht ist vier Wochen nach der Denerveticn auf 140 :"20 mg
änges t iegen — und erreicht sein Maximum nach etwa sechs Wochen. Zu
dieser Zeit beträgt das Gewicht der denervier ten Muskeln 172 1 56 mg _
und iét défiit'etWa 1,5 - 2 mal so groß wie das der kontraleteralen

‘ Kontrollpräparate. In späteren Denervationsstadien (bis zu 3 Mona-
ten nach der denerviérenden Operation) ändertjsich dieses Bild‘
kaum noch, die Hypertrophie der denerv ier ten  Muskeln ist regelmä—
Big vorhanden,  mal etwas mehr mal etwas weniger s ta rk  ausgeprägto
Die zeitliche Entwicklung der Denervationshypertrophie ist in

Abb° 88 anhand der Veränderungen der Querschnittsfläche des Muskels‚
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: wie_wir sie aus dem Gewicht  und der Länge des Muskels schätzungs-
'weise berechneten (Vglo 2,2.1.)5 dargestellt.\äs„ist deutlich

‘ zu sehen ,  daß die Querschnittsfläche in der ersten Woche nach der
Denervation praktisch unverändert ist, in der zweiten und dritten

1 W o c h e  deutlich zunimmt und in der fünften bis siebenten Woche ein
  Maximum e r r e i c h t ,  welches dann aufrecht erhalten wird. Als Folge
‘ der Denervation wird die Querschnittsi‘läche nahezu verdoppelt.

7;1„2. Veränderungen an den einzelnen Muskelfasertypen

Die Denervierun‚g führt zu erheblichen Verände rungen ' im  histoche-
mischen Bild des flüskels. Besonders deutlich zeigt sich dies beim
Nächweis der mitochondrial gebundenen Fermente z.B. der SDH. Be-
re i t s  eine Woche nach der Denervation haben alle Muskelfasern eine
verminderte SDK-Aktivität; das betrifft insbesondere die Fasern

_der Orbitalregion (Typ 1 und 2, vgl. 3 . 4 . 2 . ) ,  so daß in fort-
geschri t tenen Denervationsstadien diese Region nicht mehr durch
die für normale Muskeln t y p i s c h e ,  sehr intensive Reaktion auffällt
(vglo Abb. 87a, b sowie 225 und 89a)° Aber auch die Fäsern der Or—
bitalregion (Typ 4 4 6, vgl .  3.4.2.) zeigen eine im Laufe der De-
nervat ion zunehmende Verminderung der SDK-Aktivität. Die Intensi-

' tät dei Sudan-Schwarz B-Fär‘oung verhält wich ähnlich wie die der
SDK: mit zunehmender Denervat ionsdau=r  vermindert sich ihre Inten-
sität. Dies führt dazu,  daß in Späten Denervationsstadien (etwa
drei Monate nach der Operation) die Differénzierung der einzelnén

. Muskelfasgrtypen schwierig o d e r  gar unmöglich werden kann. 39m—
3egenüber wird der Ausfall der ATPase—Reaktion durch die Dener» *
vieru'ng kaum beeinflußt (Vgl. Abb. 22h und 89b)„
Ih den späten Denervatiofisstadien ist deshalb das Verhalten der
tonischen Muskelfasern (Typ 2 und 6) aufgrund ihrer sehr verscnie-'
denen Lage im Muskel und ihrer geringen ATPase-Aktivität noch gut

‚ z u  beurteilen, schwer wird dagegen besonders die weitere Dif1e—
renzieruhg der phesischen Fasertypen der Globalregion, die sich
besonders  aufgrund ihres Mitochondrienreichtums und demzufolge in,
histochemischen-Nächweisreaktionen mitochondrienreicher Enzyme
unterscheiden. Dieses und die mit längerer Denervat ionsdauer  zu—

nehmende Wahrscheinlichkeit einer Reinnervat ion,  die wir in unseren

Präparaten allérdings nie beobachte t  haben, führten dazu ,  den Un;
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V t e r s u c h u n g s z e i t r a u m  p o s t  denervationem auf(dnei Monate  zu begren—
zen.

v ' i m  Vordergrund der durch die Denervierung bedingten Wandlungen ‚
stehen beim M. obliquus inferior des Kaninchens die sich ändernden

’ Kaliber der einzelnen Muskelfasertypen‚ deren zeitlicher Verlauf
in Abba 90 graphisch dargestellt ist. Eine Woche nach der Opera—
tion  sind die ersten deutlichen Veränderungen erkennbar und Zwar

.besonders  an den beiden Fasertypen der Orbitalregion. Beide Faser—A !
;typen (1, 2) Zeigen eine signifikante (p <\O, 05) Kypertrophie,
die bei den Fase rn  vom Typ 2 ausgeprägter  ist. In der Globalregion
finden sich bei den Fasern vom Typ 4 - 6 vergleichsweise gering-
gradige Veränderungen. Die dicken mitochondrienarmen Fasern (Typ 3)
zeigen den Beginn einer Atrophie (p < 0 , 0 5 ) .  In den folgenden Wo—

. .chen werden d i e s e  Erscheinungen ausgeprägter :  Die Faser typen  \
und 2 nehmen wei te r  an Dicke zu (p < . 0 , 0 1 ) ,  die Fasern vom Typ 3
atrophieren zunehmend ( p ' < . 0 ‚ 0 1 ) .  Nach 3 Wochen findet man.auch
_bei den Fasern vom Typ 5 eine deutliche (p < . 0 , 0 t )  Zunahme des

Durchmessers ,  und weniger ausgeprägt (p<i O, 05) hypertrophieren
_ * auch die Fasern vom Typ 6. Nur die Fasern  des Typs 4 zeigen  noch

_ annähernd normale Kaliberverhältnisse mit leichter Tendenz zur
Atrophie° Eine genauere  Untersuchung z e i g t ,  daß die Häu1igkeits-

verteilung der Faserdurchmesser  dieses Typs eine breitere Basis
hat als normalerweise (Abb. 91) .  Die Fasern,  die in dieser Kate—

‘ gofiie  zusammengefaßt s i n d ,  weisen also teilweise eine Hypertrophiq
und teilweise eine Atrophie auf ,  der mittlere Durchmesser bleibt 4

‘dadurch annähernd normal. Dieses Verhalten wird verständl icher ,
V _ w e h n  man berücks ich t ig t ,  daß der intermediäre Fasertyp 4 eine Mit—
telstellung zwischen den Fasern vom Typ 3 (Atrophie) und denen vom‚w

‚Iyp 5 (Rypertrophie) einnimmt (vglo 3 4.2.)„
" V o n  den hier beschriebenen Veränderungen sind besonders  in der

Globalregion die einzelnen Müskelfaszikel nicht ganz gleichmä813‘
_betroffe—n:° Wähfend in einzelnen Faszikeln die Muskelfasern stark
im Sinne einer H&pertrophie oder  Atrophie verändert s ind ,  findenl
sich in der Nachbarschaft Faszikel ,  in denen diese Veränderungen
von geringerem Ausmaß sind.
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4 - 6 Wochen nach der Operation z e i g e n  sich die angeführten Ver—

änderungen in a u s g e p r ä g t e r  Form. Die Orbitalregion ist'gegenüber

der Kontrolle stark vergrößert (Abb.  87). Die Fasern vom Typ 1
weisen eine Kalibervergrößerung auf das etwa 1,5fache auf; n o c h
stärker hypertrophieren die Fasern vom Typ 2, deren Durchmesser

sich fast verdoppelt hat (Abb.  89, 9C). In der Globalregion findet
man eine Atr0phie der Fasern vom Typ 3 auf etwa die Hälfte ihres
normalen Kalibers. Die Fasern vom Typ 5 dagegen  zeigen eine deut-

liche Hypertr0phie, sie v e r g r ö ß e r n  sich auf etwa das 1,3fache des

Normalen ( A b b .  39, 90). Durch solche Kaliberverschicbungch kommt

es zu einer Umkehr des g e w o h n t e n  histocmischen Bildes. h;hrenä

normalerweise eine inverse Korrelation zwäschen dem Durchm sser
und der SDH- utivität (bei den Typen 3 bis 5) besteht, erscheint
im denervierten Muskel bei insgesamt schwächerem Reaktion33usfull
eine direkte Korrelation zwischen Kaliber uni SDH—Aktivität (V;;1°

Abb. 2a mit ö9C). Die Fasern vom Typ 6 zeigen nur geringere Ver—

änderungen;  ihr FaSerdurchmesser nimmt um etwa 10% zu (Abb.  39,

90);
. D i e  späteren Denerva t ionsve rände rungen  ( &  bis 12 Wochen nach der

Operation) lassen sich wie folgt beschreiben. Die Fasern 39r Orbi—

télregion (Typ 1 und 2) bleiben weiterhin hypertrophiert, wobei

ihr Kaliber allerdings wieder etwas geringer wird (Abb. 9L)„ In der

Globalregion ändern  die F a s e r n  des Typs  3 ihr Kaliber kann n o c h ,

ihr Durchmesser beträgt etwa die Hälfte des Normalwcrtes. Dageöen

findet man später als SC Tage nach der flenerv1erenien Cperatiop

eine zunehmende Kaliberabnahme der hypcrtroaerten Fasern vom

Typ 5 auf etwa 70% des Kontrollwertes. Zur gleichen Zeit tritt nun

auch eine deutliche (p <ZC‚C1) Atr0phie der Fasern vom Typ 4 auf

(Abbh 90) .  Die Fasern vom Typ 6 bleiben leicht hypertrophiert. Im
Diagramm Abb. 90 liegt der mittlere Durchmesser der Muskelfasern

von Typ 6 ziemlich konstant bei 110% ics Kontrollwertes. Durch die—

ses Verhalten — Atrophie aller übrigen Fasern mit Ausnehme der

bradytr0phen Fasern voa Typ 6 — entsteht im histochemiachen Bili

der Globalregion der Eindruck eines Überwiegens dieser Fasern

(Abt:° 92). In den Späteren Denervationsstadien beobach ct aan au-

ßerdem eine Zunahme des interfaszikulären Bindegewebes ,  so daß die

einzelneh Muskelfeserbündel weiter auseinanderrücken (Abb. 9:).
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Während der Hypertrophie t r e ten  typische Konfigprationsänderungen,
die an normalen Augenmuskeln nur selten o d e r  gar nicht b e o b a c h t e t
werden können,  gehäuft auf. Sich spaltende Muskelfasern (Abb. 9 3 a - c ) ,
Satellitenzellen verschiedener Größe (Abb. 893, b; 935, d) und
Fasern mit einem schießscheibenähnlichen Querschnitt (Target-cells —
Abb„ 895-d )  finden sich zwar in be iden  Muskelregionen aller unter—
suchten denervierten MUS keln, die Orbitalregion ist aber  besondere"
reich an derartigen Gebilden (be sonde r s  Satellitenzellen):

‚nie Faserspaltungen sind charakterislert durch e i n e  Unterteilung ;
. d e s  gesamten Fäserquerschnittes in eine Vielzahl von Bruchstücken,
'so daß der Eindruck einer der Länge nach gespaltenen erwachsenen
Muskelfaser en t s t eh t  (Abb .  9 3 h ,  c), teil.veise geht d i e s e  Aufsplit-
terung der Fasern sehr w e i t ,  so daß man eher  von einem scholligen
Zerfall sprechen möchte ( A b b .  958). Setellitenzellen sind runde

_ode r  ovale myoplasmateile‚ die unmittelbar einer erwachsenen Mus-
kelfaser, die an dieser Stelle gewöhnlich eine konkave Bucht auf—

' w e i s t ,  anliegen und vün ihr durch einen schmalen Spalt getrennt
sind. Die bei der Spaltung entstehenden Fasern und die Satelliten—
zellen weisen immer eine Hohe ATPase—Aktivität auf ,  auch wenn sie
an eine Faser  mit schwacher ATPase—Reaktion angrenzen (Abb. 95d,
drei Fasern haben Setellitenzellen)ä Muskelfasern mit einer zen—
tralen Aufhellung ähnlich einer  Zielscheibe werden in denervierten
Muskeln häufig gefunden;  hesonders bei den Fasern vom Typ 6 (Abb.

‚ .89c ,  d)° ‘
Faserlängsspaltungen und Satellitenzeilen sind Phänomenß, die re—
‘gelmäßig bei wachsenden oder auch regenerierenden quergeetreiften
Muskeln zu beobachten sind (vg l .  8 . 3 . 1 . ) .  Sie stellen offenbar
Méchanisman zur Nbubildung von Euskalfaaérn der. Daraus ergibt
s i ch  die Frage, ob die langdauernde MBssenzunahme der denérvierten
Augenmuskeln nur durch das Dickerwerdeh der Muskélfasern‘(flypertro—

\ phie-der Muakelfasern besonders der Orbitelregion) zustande kommt,
“oder ob auch eine Zuhahme det Zellzahl (Hyperplasie) an diesem
Vorgang beteiligt ist. In einigen Präparaten wurde deshalb die

Anzahl der Müskelfasern in den beiden Mhskelregionen näherungsweise
(vglo 2.1.) bestimmt (Tab. 14).  Dabei zeigte  gich,  wenn man be—
rücksichtigt ,  daß Seitendifferefiäen.in der Mhskelfaserzahl von bis
zu 15 oder  20% normalerweise vorliegen können (vgl .  3. 2 ), daß in

_ den ersten v i e r  Wochen nach der Dehervation die Anzahl der reifen
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Muskelfasern in den denervierten Muskeln sich kaum von denen ih

den normalen kontralateralen Muskeln unterscheidet. In Spä te r en

*Denervationsstadien nimmt dagegen die Anzahl der Muskelfaéern in der
Orbitalregion s ta rk  zu — sie steigt auf das etwa anderthalbfache -
während die der Globalregion praktisch unverändert  bleibt (Tab. 1 4 ) .

Di_e Hyperplesie; die wahrscheinlich beide Muskelfasertypen der

' Orbi ta l region bétriff't, illustriert auch Abb. 94. Es ist zu er—

kennen,  daß einzelne "Mut t e r f a se rn"  in zwei bis vier " T o c '  t e r fasé rn“

gespalten wurdeni die sich b e r e i t s  zu einer stattlichen Größe —
sie haben ein gföße res  Kaliber als die Muskelfasérn der Orbital—

region'n0rmaleb Muskeln - eusgewachsen  haben. Durch die Zusammen-

lagerung der "Tochterzellen" ist die ehemalige "Mutterzelle" noch

zu ahnen. In Abb. 90 ist zu s e h e n ,  daß das Faserkaliber der Muskel-
fesertypen 1 und 2 n a c h . d e r  Denervetion des M. obliquus inferior

zunächst  recht regelmäßig a n s t e i g t ,  dann zwischen dem 30. und 50.
_ T a g  post denervat ionem stagniert o d e r  sogar  wieder abnimmt und

épäter erneut—wieder a n s t e i g t .  Diese Inkon3tenz  im mittleren Mus—
kblfaserkäliber erklärt sich wohl auch  durch die Hüperplasie, denn

die Spaltung einer "Mutteffaser" hat zwei oder mehr " T o c h t e r f a s e r h " ,

deren Kaliber geringer  i s t ,  zur Fo lge ,  30 daß bei gehäuften Fasér- .
spaltunöen der mittlere F JSC riarchmesser zunächst ebnimmt,  um dann

‘béi e r n e u t e m \ W a c h é t u m  der 'Tochterfasern“ wieder anzusteigen.

' Aus den geschilderten Befunden fo lg t ,  daß der Gewichtsanstieg und

die Zunahme der Querschnittsfläche (vgl .  7.1.1. )  des M. obliquus

inferiof des Kaninchens,  die in den ersten Wochen nach der Dener-

. v a t i o n  zu verze ichnen  ist, im wesentlichen _durch eine Hypertrophie

' ‘der Muskelfasénn der Typen 1, 2,‘ 5 und 6 bedingt ist. Diese ist so
s ta rk ,  daß sie die Atrophie der dicken Müskelfasern vom Typ 3 nicht

‘ als Gewichtsverminderung o d e r  Abnahme der Querschnittsfläche wirk-

isam werden läßt. Die ausbleibende Abnahme des Muskelgewichts und

der Querschnittsfläche in den späteren Denervat ion33tadien ,  wenn

_ auch die Fasertypen 4 und 5 progfessiv atrophieren,  ist dagegen

‘ flohl.im Wesentlichen durch eine Hyperplasie der Muskelfasern der

r0äbitalregipn (Tab..14) zu erkläreh° .
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7. 2° Physi010gi9che Eigenschaften des den9rvierten M. obliquus
inferior " > ‘ ' “

_7;2„1. Veränderungen der statisch—mechanischen Eigenschaften

Vollständige‚Längen—Spannungsdiagramme von denervier ten Mm. obliqui '
inferiöres des Kaninchens wurden nur von drei Präparaten aufgenom-
men. In allen Fällen handglte es sich dabei  um chronische Bemer—
vierungen über  einen langen Zeitraum: 64, 69 und 76 T a g e .  In ihren

‘ statisch-mechanischen Eigenschaften unterschieden sich diese drei
‚ Pfäparéte nur sehr  wenig voneinander;  in Abb. 95 ist als charak»

teristisches Beispiel das Längen—Sp8nnungsdi&gramm des 76 Tage
denervier ten M. obliquus inferior dargestellt. Das statisch-mecha—

nisdhe Verhalten des kontralateralen, innervierten M. obliquus in—
. f e r i o r  dieses Tieres unterschied sich nich t  von anderen norhalen

Augenmuskeln (vgl. 4 . 2 . 1 . ) .  Der Verlauf der Ruhedehnungskurvé, die
-Ruhg1änge (LR),.aie Cptimällänge (Lo) und‘die Abhängigkeit der
Kontraktionszeit Von der Muskeldehnuflg des normalen &. obliquus in—

‚ fe r io r  in Abb. 42 sind quasi  identisch mit denen des Kontrollmus—

kels in A b b .  95.

Gegenüber dem relativ weichefi normalen M. obliquus inferior besit-
l ä e n . l ä n g e r e  Z e i t  denerv ier te  Muskeln eine erhöhie Steifigkeit. Die

_RuhedehnungskurVe des denerv ie r t en  Augenmuskels ze ig t  ebenfalls

. einen exponentiellen Anst ieg ,  dieser ist abe r  regelmäßig erheblich
éteiler als der normaler Müskeln (Abb .  9 5 ) .  Die in—situ—Länge ( L R D )

der denervier ten Präparate lag bei"ünseren drei  Versuchen etwa

1 4 1,5 mm unter  der der normalen Muskeln. In der Versuchskammer

korrespondierte  eine Dehnung der denervier ten Muskeln auf diese

Ruhelänge mit einer Ruhe3pannung von 1 — 2 3, während normale Mus—

keln unter den gleichen Bedingungen höchstens eine Spannung von

40, 5 g aufweisen. Die Optimallängé (Lan) _liegt für denervierte Mus—
1 1 > _ k e l n  bei niedr igeren Dehnungsgraden als für normale Präparate
Ü .(Abb° 95). „„.‚ , ,
T“ÜDie Längen-SpannungsbeZiehung direkt tetanisch gereizter dener—
fäfvierter Muskeln verläuft wie bei den normalén Muskeln über  einen

weiten Bereich linear. Aber auch hier ist die Steifigkeit der de-

;nervier ten  Muskeln größer als dié der innervier ten;  wir beobachte—

' t e n -  in unséren Versuchen Werte von 2 , 4 _— 2,8 g/hm (im Vergleich da-
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zu liegen die Steifigkeiten innervierter Muskeln zwischen 1, 3 und
2 ,  2 3/1111!) " 4 . 2 0 1 .  ) .

Die zeitlichen Parameter der Einzelzuckung und der Tetani dener—
'-vierter Augenmuskeln sind ebenfalls vom Dehnungézustand des Mus—

‘ k e l s  abhängig.  Kontraktions— und Erschlaffungszeit des denerv ie r—
ten Müskels - die s tark  gegenüber  denen  normaler Muskeln verlängert
sind ( s ‚ u . )  — nehmen bei stärkerer Dehnung des Präparates zu '
(Abb; 95 oben).

‘Ü 7.2.2. Veränderungen der dynäfiischen Eigenschaften

l Der Einfluß, den eine chronische Denervierung auf die dynamischen
‘Eigen3chaften des M„ obliquué inferior des Kéninchens h a t ,  wurde
an 3 2  Tieren zu verschiedenen Zeitpunkten nach der denervierenden

w O p e r a t i o h  untersucht. Wie zu erwarten war ,  hat die Durchschneidung
4 V d e s  motorischen Nerven d r a s t i s c h e ,  r a sch  einset2ende und dauernde
‘ Änderungen aller kontraktilen Parameter dieses okulofotatorisohen

' Müskels zur F o l g e .

Veränderungen der Parameter der Einzelzuckung: Die chron}sche Dee
'Üjnervieruhg des H; obliquus inferior des Keninchens führt zu einer ‚

starken Verlangsamung des Ablaufs der Einzelzuckung und zu einer

Vermifiderung der dabei entwickelten Kraft° In Abb° 96 (b — g) sind
eine Reihe typischer Originalregistrierungen von mehr o d e r  weniger

' lange denervierten Muskeln zusammengestellt, die diesen Sachbe— „
l e t a n d  im Vergleich zu einer normalen Muskelzuckung (Abbß 968) do-

' w kumentieren. Unmittelbar ( 2  — 3 Tagg) nach der denervierenden Ope-
ration sind die zeitlichen Parafieter der Einzelzuckuhg - Kontrak-

. tions— und Halberschlaffungszeit — mit denen der normalen Kontrollé

_v muskeln-nahezu identisch (Abb„ 97 A, B). Die in der Einzelzuckung

' entwickelte Spannung der denervierten-Muskeln ist zu diesem Zeit—

punkt j e d b c h  schon drastisch verändert  und beträgt  nur noch étwa

‘ .  die Hälfte des Normalen (Abb.  102 B). Bere i t s  nach etwa einer knap—

\.pen Woche (5; 6 Tage) pos t  denervationgm sind auch die Kontrak—
'‚tionszeit mit 8 - 10 ms.und die Ehlberschlaffungszeit mit 11 — 12 m&

‚ '  deutlich verlängert (Abb° 9 6 h ,  97A, B). In den folgenden Tagen'wer—"
' „ > d e n  diese Erscheinungen zunehmend deutlicher (Abb° 96c) — zwei

‚ W o c h e n . n a c h  der Denervat ion,  wenn das Muskelgewicht deutlich zu

s te igen beginnt (Abb° 88Ä, erreicht die Kontraktion9zeit Werte von
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15 — 16 ms (Abbe 97A), die HälberschlaifUngsécit von 16 — 25 ms
(Abb. 978) und die Einzelzuckungskraft ein Minimum v o n . 1 / 4  bis
1/7 des normalen Muskels (Abt)° 9 6 a ,  3028). In den folvendonfi«a„en
und Wochen nehmen die Kontraktions— und Halberschleffungszeit auch
weiterhin zu (Abb .  96 e - g ) ,  bis nach e twa  35 — 50 Tagen ein End—
wert erreicht wird (Abb. 97A, B; Tab° 15) Dieser beträgt  für die
Kontrakt ionszei t  etwa 25 ms (Bereich 20 - 30 ms) und für die Halb-

\ erschl&ffungszeit etwa 50 ms (Bereich 40 — 60 ms). Als Folge e-ner
langdauernäen, chronischen Denervation wird demn°ch die Kontrak— _

’tionszeit des Mu obliquus inferibr etaa vervierfachxt ur d die Hafb—
erschlaffungszeit sogar  e twa ver-siebenfacht.

Wie schoh erwähnt,  sinkt die Kraft der Einzelauckung denervierter
« Müskeln in den ersten zwei Wochen bis auf ein Minimum ab. Ober—
halbrder dr i t t en  Denervationswoche beginnt  fliese Kraft jedöch wie—

' d e r  anzuste igen _(Abb° 969, f, Abb° 1328) und in späteren Denerva—
tibnsstadien können die Einzelzuckungsamplituden denervierter Ems-V
keln die gleiche Höhe erreichen, wie die ihrer kontralateralen

' Kontrollmuskeln (vg l .  Abb„ 96a und 3). Da aber  zu d_ie**em Zeitpunkt,
der denervier te  Muskel „.ark hype1trophiert und annähernd doppelt

' 80 dicltist wie der Kontrollmuskel, bleibt die auf die Muskelquer—
'475chnittsfläche bezogene Einzelzuckungskraft denerv ie r t e r  Muskeln
" ‘ d o c  ‘ d e u t l i c h  unter der des normalen Rüskels (Abb. 1023; Tab. 15).

} Dutch eine Denérvation des m. obliquus inferior des Kaninchens ver—
“ ändert sich auch die Latenzzeit° Schon am zweifen Denervationstég
' . ist sie deutlich länger als normal (Abbo 97C). Mit zunehmender De—

"nervierungédauer érh8ht aich die Letenzzeit von 1,5 ms auf einen
Endwert; der nach etwa 30 — 40 Tagen erreicht wird und zwischen

I ‘ 2 ,  2 und 2, 6 is -liegt‘(Tabq 1 5 ) .  Die Latenzzeit s t e i g t  also dufch
'ff'die .Denervation um 50 — 70%.

‘ V e r ä n d e r u m g e n  bei der Reizung mit Doppelimpuls en: I. Abb° 98 ist

“"dié Summetionacharaktéristik,  die Höhe der mechanischen.Antwor
’ “ lauf  eine Doppelreizung im -Verhältnis zu der auf einen Einzelréiz,
'Äin Abhängigkeit vom zeitlichen Ab s tand der Doppeliznpulse für nor—
F ' m a l e  und denervierta mm° obliqui inferiores dargestellt. Verglicnen\

' wird (in Abb° 98)ddie Hittelwertskurve normaler h‘uskelfi (dick ge—
‚ z e i c h n e t  — vg];° Abb. 45)_ mit den Kurven eines 6 ( K r e i s e ) ,  56 (Vier—

ecke )  und 71 (Dreiecke) Taage denervierten Muskela»
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Da wie oben demonstriert der Abläuf der Einzeizuckungen und be— —
sonders der Erschlaffungsphase denervierterääügennuekeln s ta rk
verlangsamt ist, ne igen  diese Muskeln bereits bei relativ hohen -
Reizabständen zur Summation. Abstände zwischen den Doppelimpulsen "
von 40 ms ode r  mehr rufen am normalen M, obliquus inferior Zwei
einzelne Muskelzuckungen hervor (vgl. Abb. 45), bei denervierten ; _„
Muskeln findet man jedoch bei diesem Reizabstand regelmäßig einé_4_.
mehr oder weniger ausgeprägte Summation. Diege ist um so g r ö ß e r , _  '
je länger die Denervation andauerte {Abb. 98); bei Muskeln, die
länger als 30 Täge dénerviert s ind ,  führen selbst Reizabstände von 
70 — 100 ms Zu summierten Einzelzückungen (Abb„ 95 rechts). Daraus ]
fo lg t ,  daß bei diesen Muskeln Réizfrequehzen von 10 Hz bereits mit
einem ollständigen Tetanus bean twor te t  werden ( v g l .  Abb. 99 e # g ) .
Eine zunehmende Verkürzung des ReiZabstandes bis auf 10 ms hat eine
zunehmende Verbesse rung  des Summationsverhältnisses zur F o l g e ,  wo—
bei die einzelnen Zuckungen noch deutlicher voneinander  abgese tz t
zu unterscheiden sind (Abb. 9 8 ) .  Glatte summierte Müskelzuckungen,
deren  Amplitude knapp doppelt so groß ist wie die ven Einzelzuckunp
gen werden je nach Denervationsdauer bei Reizabständen von 4 —‚10 ms
registriert. Das maximale Summationsverhältnis, das offenbar immer
“étwas niedriger ist als das_normaler Muskeln.(Abb» 9 8 ) ,  wird bei”
Reizabständen von 3 - 4Üms gefunden. Diese Werte  sind etwa das
Doppelte normaler Muskeln (vg l .  4 . 2 . 2 . ) .

Die absolute Refraktär2eit denervierter  Nm. obliqui infgriores be» ‘ ;

trägt 0,4 - C‚5 ms; sie ist damit etwa anderthalbmal so lang wie. "
die normaler Müskeln und ist offenbar relativ unabhängig von der‚n
Denervationsdau'er (Abb. 98% ' 4 ‘
Veränderungen der Parameter  des Tetanus: Die Denervat ion des M.

obliquus inferior des Kaninchens hat auf isometrische Tetani dieses]

Muskels eine ähnlich gravierende Wirkung wie auf die Eingelzuckung 4 '

die Geschwindigkeit mit dér die Spannung im Tetanus ans te ig t  bzw„‚-*
‚ n a c h  dem Tetanus wieder abfällt wird verminder t ,  ebenso die vbm

Muskel entwickelte.xrafto In Abb. 99 ist das Tetanusverhalten der
Müskeln zusammenges te l l t ,  deren Einzelzückungen-in Abb„ 96 zu sehen
sind. ' '

Wie der dürch die ZQnahmé der Kontraktiohst und Erschlaffungszeit
verlangsamte Ablauf der Mhskelkontraktion nach der Denervierung er<
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warten ließen und wie es die Untersuchung der kontraktilen Ant-
worten auf Doppelreizung b e s t ä t i g t e n ,  t r i t t  eine Fusion der Ein—
zelzuckungen bei denervierten Muskeln schon bei niedrigeren Reiz-
frequenzen auf_als bei normalen Muskeln. Die Fusionsfrequenz wird
nach der Denervierung zunehmend ger inger .  Innerhalb der é r s t en
Woche nach der Denervation fällt sie von rund 300 Hz auf e t w a
200 HZ und_sinkt dann weiter auf einen Endwert  ab, der nach  e t w a '
30 Tagen erreicht wird  und im Mittel bei 120 Hz liegt (Abb. 1000;
Tab. 15). Eine Stimulation der Muskeln mit Reizfrequenzen ober—
halb der Verschmelzungsfrequenz hat regelmäßig einen wei t e r en ,  wenn
auch geringeren Kraf tanst ieg zur Folge (Abb. 99 e—f),  außerdem
nimmt die Steilheit des Spennungsanstiegs bis zu Frequenzen von‘
300 — 400 H2 noch zu (Abb .  1 0 1 ) .

Die Steilheit der Spannungsentwicklung bzw. die des Spannungsab—
falls — ausgedrückt  durch die Halb—Tetafius-Anstiegs;  bzwc—Halb-
Tetanus-Abfallzeit — werden als Folge der Denervation zunehmend
vermindert. Auch diese Parameter  erreichen 30 — 40 Tage nach der
denervierenden Operation einen E n d / e r t  (Abb. 100A, B; Tab.  15)°
Im Vergleich zu innervierten Muskeln erhöht sich die Halb—Tetanus«
Anstiegezeit dabei von 16 - 22 ms auf 30 - 40 me, sie wächs t  dem-
nach auf—fast das Doppelte; noch stärker  ist die Hälb»Tetanus- ‘
Abfallzeit bet rof fen ,  sie steigt von 12 - \8 ms auf 60 — 75 ms also
auf das 4 — 5fache.

.Die Maximalspannung, die der Müskel im Tetanus zu efitwickeln ver-
mag, fällt Wie die Einzalzuckungsspannung qnmittelbar (in der er-

; sten-Woche) nach der Denervation sehr stark ab (Abb. 99b), und
auch in der zweitén Woche setzt sich diese Abnahme wenn auch mit\'
geringerer  Steilheit fett (Abb.  9 9 0 ) .  Gegen Ende der zweiten De-
nervationswoche ist die Spennungsentwicklung minimal (Abb.  99d —
beachte die unterschiedliche Kalibrierung). Zu dieser Zeit beträgt
die auf die Querschnittsfläche bezogene  Tetanusspannung denervier—
ter Muskélh nur etwa ein Zehntel (manchmal sogar  weniger)  v o n ' d e f ‚

- die die innervierten kontralateralen Kbntrollmuskeln entwickeln ‘ '
(Abb. 1C2A). In späteren Denervationsstadien und mit zunehmender
Hyper t rophie  des Mhskels erhöht sich die Tetenusspannung wieder >
(Abb. 99 e - g ) ,  doéh bleiben die absoluten und bésonders die auf d$e
Querschnittsfläché‘fies Müskels bezogenen Spannungswerte deutliqä'
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«niedriger als die normaler Muskeln (Abbo 102%; T a b .  1 5 ) .
'Wie ein Vergleich der Abb. 102 A und B z e i g t ,  werden durch die
Denervetion die Tetanu3— und die Einzelzuckungsspannung prinzi—
piell in der gleichen Weise beeinflußt. Dies ließ von vornherein
nicht erwarten,  daß die denervierten müskeln sich in ihrem Twitch—
Tetanus-Verhältnis s t a rk  von normalen Präparaten unterscheiden wür—

_ den. Der Abfall der Tetanusspannung in der ersten Woche naeh  der
’ Denervat10n ist a b e r  relativ größer  als der der Einzelzuckung. Das
Twitch‚Tetanus-Verhältnis wird dadurch größer  als normal° Zwischen
dem 10° und 20. Tag nach der Denervation fanden wir Werte vqn

f}O‚16 — O , 2 6 „ a l s o  etwa das Deppqlfie des Normalen°(0‚09 — 0 ,13 ;  vn
4.2.2‚)„ In_den späteren Denervé t ionss tad ien ,  wenn die im Teianus
bzw° in der Einzelzuckung entwickelten Spannungen wieder a n s t e i g e n ,
nimmt das Twitch—Tetanus-Verhältnia nieder ab, bleibt aber immer
etwas g r ö ß e r  ( p ' < _ 0 , 0 1 )  als das der normalen Lon t r °  lateralen Mus—
keln - für 30 bis 70 Tage denerv ie r t e  mu3k@ln wurden Werte von
0,11  — 0,17 g e f u n d e n . *

_Ermüdung: Im Abschnitt 4.202 .  wurde gezeigt, daß der m. obliquus
inferior eine relativ hohe Ermüäungsresistenz gegenüber einer lang—
dauernden tetanischen ReiZung besitzt. Denervierung steigert diese
hohe Ermüdungsresistenz noch (Abb. IOZC), sie entwickelt sich kon—
tinuierliéh in den ersten drei bis vier Wochen nach der Denerva—
tion und erfeicht etwa um den 56. Tag einen Bndwer t .  Abb.  105 zeigt
eine Serie typ ischer  Registrierbeispiele; w“hrend innervierte Mus-

' v k e l n  am Ende einer tetanischen R e i z u n g  mit Verechmelzungsrr equenz
und von 5 9 Dauer  noch 30 - 50% der Initialspennung profiuzieren,

zeigen chrdni$ch denervier te  Muskeln bei der gleichen Behandlung
Rest5pannungen von 40 - 80% der Anfangsspannung ('n° Tab.15)‚

; Einfluß der Umgebungstemperatur auf die kontraktilen Parameter

denervierter Mu S k 3 1fi ;  Die Wirkunge  iner ve rände r t en  Badtemperatur

auf die Parametw der Einzelzuckung und des Tetanus  wurde in ana-
*loger W e i s e ,  wie. in 4°2„2. für normale innervierte Mua keln darre—
stellt, an 18 Müskeln ,  die eine unterschiedliche Zeit denerviert
waren, untersuöht„ Dabei zeigt  s i e h ,  daß ein schrittweises sinken
der Badtemperatur  von 55°C auf-25°C von einem ebenso schrittweise
zunehmenden 'Anst ieg  der Latenz—, der-Kontraktions— und der Er—
schlaffungszeit begleitet Wird.'Eine Verminderüng der Umgebungs-

[
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temperatur um 100 C hat bei denervier ten  Muskeln für gewöhnlich eine
Verdoppelung der Kontraktions— und nahezu eine Verdreifachung der
Halberschlaffungszeit zur Folge (Abb. 104, 105; Tab. 15); die La—

; t e n z z e i t  verlängert sich um den Faktor  1 5 (Tab. 1 5 ) .  Das Ausmaß
dieser Veränderungen ist weitgehend unabhängig v o n _ d e r  Denervations-I"
dauer„

Während sidh die ieitlichén Parameter beim Wechsel der Umgebuhgs—
temperatur déutlich und signifikant (p—<ZO‚ O1) verändern, sind

; Veränderungen in der Höhe der Einzelzuckung nicht so deutlich. Je-
l ‘  

i d q c n  bei allen von uns Unte r such ten  Muskeln führte eine Senkung
—_ der Umgebuhgstemperatur des Mhskels um_10 °C zu einer statistisch
"signifikanten (p <I0,0S)—Abnahme der Zuckungsamplitude, sie war
' x a b e r  eben90 gering (meist zwischen 5 und 10%, in einigen Fällen
‘bis zu 20%) wie regelmäßig. Der denervier te  M. obliquus inferior

ze ig t  demnach eine regelmäßige,  wenn auch schwach ausgeprägte
H ‘ K ä l t e d e p r e s s i o n  von im Mittel C, 9 (Tab. 15), d. n. die Zuckungsampli—vl

tude bei 25 0C ist C ‚9 mal so hoch wie die bei 35°C .  Typische Bei-
_ spiele diesés Verhaltens sind in Abb. 104 und 105 zu sehen. In
*_Abb .  104 ist ein 16 Tage denerv ie r t e r  Muskel dargestellt, die Kon—
traktionsamplitude ist zu diesem Zeitpunkt besonder s  niedrig ( 3 . 0 0 ) ,

. { w ä h r e n d  der Muskel in Abb. 105 nach einer Denervationszeit von 50

TBgen . schon  annähernd die Endwerte (Tab. 1 5 ) ,  auf die sich die kon—
. t r a k t i l e n  Parameter nach langer Denervationszeit einstellen, auf—

w e i s t .

‘Der Einfluß einer  Véränderten Baä£emperetur auf die tetanische
' -  Spannungsentwicklung ist an einem charakteristischen Versuch in

Abb. 106 illustriert. E i n e .  Abkühlungo der Umgebungstemperatur des

_denervierten Muskels von 55 0C auf 25 °C vermindert die Steilheit
der Spannungsentwicklung zu Beginn und d i e . d e s  Spannungsabfalls

" .nach dem Ende eines-vollständigen Tetanus. Wir beobachte ten bei
" unseren Versuchen unabhängig von der Denervationsdauer‘Zunahman

l d e r  Halb—Tetanus4änstiegszeit und der-Halb—Tetanus—Abfallzeit um

jewaila das zWei» bis zweiéinhalbfache (Tab0 15). Die Fusionsfre—
quenz denervierter  Augenmuskeln beträgt bei 25°C knapp die Hälfte

der Reizfrequenz, die an dem gleichen Muskel bei 55 °C vollständige
VÜTetani hervorruft (Tab. 15), je nach Denervationsdauer liegt die
5 — F u s i o n s f r e q u e n z  demnach zwischen 65 Hz (Langzeitdenervation — 5 Wo-
‚ c h e n  und mehr? und 130 Hz (Kurzzeitdenervation — étwa 1 Woche)

» .
o1„ ' N .
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. Relativ stark wird durch eine‘Abkühlung des Muskelbades die Tee
' ‚ tanusspannung vermindert (Tab. 15); besonders; wenn die Temperatur
‘ unter 50°C sinkt (Abb. 106). In Extremfällen beträgt die bei 25°C

. e n t w i c k e l t e  Spannung nur die Hälfte derjenigen,  die bei 35°C ge-
. funden wird." ' '

Da eine Temperaturvermihderung um 10°C eine relativ geringe Sen—
} k u n g  der Spannung der Einzelzackung bewirkt,  dagegen die Tetanus—
Spannung sehr viel stärker vermindert ,  ergibt sich, daß das Twitch-
Tetanue—Verhältnis denervier ter  Muekeln bei 25 °C größer ist als bei
35 °C ( T a b .  15; p < 0, 0 1 ) .  Die an sich schon große Ermüdungsresi—

‘ s t e n z  denervier ter  Mm. obliqui inferiores wird durch Abkühlung
des Präparates  noch  erhöht. Langzei tdenervier te  Müskeln zeigen

f a m  Ende einer 5 a dauernden tetanischen Reizung mit Verschmelzungs—
'frequenz noch Restspannungen zwischen 70 - 100% der Anfangsspannung

(Tab. 15).

Einfluß wiederholter Reizung‚auf den denervierten M} obliquus
inferior:‘ßbi wiederholter Reizung mit‘niedriger Frequenz beobaché “
tet man &n kurzzeitig denervier ten Augenmuskeln Selégentlich und
an länger (mähr_als 25 Tage) denervierten Muskeln regelmäßig das

”Treppenphänomen“; innervier te  Äugenmuskelh ze igen  dieses Phänomen
dagegen nicht. A b b .  107 illustriert dies an den Originalregiétrie—

;rungen‘eines.52 Tage denervierten Muskels im Vergle ich  zu degaen
\ n o r m a l é n ‚  kqntralaterälen Müskel. Eine*per iod ieche‚  direkte Stimu-
lation mit (1 Reiz/s) einer Frequenz, die an beiden Muskeln regel—

" . - m ä ß i g e  Kontraktionen aber  keine Summetion hervorruft ( vg l °  Abb. 9 8 ) ,
' bewirkt am normalen.Augenmuskel eine Serie von Einzelzuckungen,
‘die alle von identischer Amplitude sind (Abb. 107 oben). Auch am

denervierten Müskel wird eine Folge von Einzelzackungen ausge lös t ,
V‘jedoch is% die ers te  Zuckung im Vergleich zu den nachfolgenden Kon—

traktioneh relativ klein (Abb. 107 unten). Bei solchen Versuchen

wächst die K0ntraktionéamplitude mit j éde r  folgenden Zuckung weiter

an} bis nach  drei bis-fünf Einzelzuckungen eine maximale Amplitude

efreiCht wird (4. Kontraktion in Abb. 107 unten) ,  die dann alle
"nadhfolgenden‘2uckungen aufweisen. Gegenüber diesem Maximum hat

.die erste Muékelzdckung gewöhnlich eine Höhe von;80 - 85%.
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In Abschnit t  4 . 2 . 2 .  wurde  besch r i eben ,  daß als Folge einer teta-
nischen Heizung  die Einzelzuckung des innervicsten M. obliquus
inferior des Kaninchens im Durchschnitt etwa 26% erhöht ist und
da% diese posttetanische Po tenz ie rung  im Laufe von 4 — 6 Minuten
nach dem Tetanus verschwindet (Abb.  53 und 108 unten). In den er—
sten Tagen und Wochen nach  einer Durchschneidung des motorischen
Nerven verlieren die Augenmuskeln die Fähigkeit zur posttetenischen
Potenzierung und dafür kann besonders in Späten Denervationsstadien
regelmäßig eine posttetanische Depression beobachtet werden° Unmit—
te lbar  (10 s) nach einem Tetanus ist die Amplitude der üiuzelzuckung
um e twa  20 - 30% vermindert, diese Depression g e h t  in den nach—
fo lgenden  Sekunden z u r ü c k ,  die Ausgangsspannung wird nach etwa_ ‘
200 — 590 3 wieder erreicht. Das Ausmaß der posttetanischen Depres-
sion hängt von der Dauer  und der Frequenz des vorausgehenden  Tata—
nus ab. Hohe Reizfrequenzen und/oder  lange Reizdauern verstärken
die Depression und verlängern die Z e i t ,  bis die Kontraktion wieder
die Ausgangsamplitude erreicht hat (Abb. 108 oben) — gelegentlich
wird diese auch nicht wieder erlangt. Während der posttetahischen
Depression ist die K«ntraktionsze1t meist nicht oder nur gering—
fügig ve r l änge r t ;  die Halberschlaffungszeit ist dagegen stets deut—
lich längér (2C — 40%) als die der prätetanischen Kontrollzuckung.
In Abb. 108 ist ein typisches Versuchsbeispiel dargestellt; der '
37 Tage denervierte m. obliquus inferior ( A b b .  108 oben) z e 1 5 t
eine posttetanische Depression von 20 - 25%, der kontralaterele
Kontrollmuskel (Abb.  108 unten) eine posttetanische Potenzierung
von 15 - 25%. Direkt vergleichbar in dieser Graphik sind die durch—
gezogénen  Kurven — sie geben  für beide Muskeln die Veränderungen
der Einzelzuckungsamplitude n a c h  einem Tetanus von 100 Hz und 1 3
Dauer Wieder.

Denervationsveränderungen in der Rückflanke des "active state":

Die oben beschriebenen Veränderungen der &ontraktilen Parameter  des
Me obliquus inferior des Kaninchens nach  Unterbrechung der motori—

schen Innervation machen äeutlich, daß der Ablauf des Aktiviezungs—
Zustandes denervierter Augeumuskelfasern gegenüber  dem normaler

Fase rn  stark verändert ist. In welcher Weise durch  eine Denerv19—

r u n g - d i e  Höhe des "active state“ in Abhängigkeit von der Denerva-

tionsdauer.geändert wird, ist aus Abb.  102 A anhand der veränderten

maximalen.Tétenusspännung zu entnehmen-— die Höhe dbs "autive state"
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sinkt demnach in den_ ersten Tagen na  eh der Denervieruug stark ab,
erreicht etwa am „nde der zweiten Woche ein Minimum und steigt an—
schließend wieder etwas an, bleibt aber immer deutlich niedriger
als bei normalen M u s k e l n .  A b e r  nicht nur die Höhe des "active

4 9 t a t e "  ändert sich nach der Denerv ie rung ,  sondern auch dessen zeit—j
lichér Ablauf. Abb.  109 stellt die abfallende Flanke des "active
s t a t e "  für denervierte Mm. obliqui inferiores im Vergleich zu nor-
malen Muskeln ( v g l o  A b b .  54) dar; Den innervierten Muskeln gegen—
'übergestellt werden drei ausgewählte Muskeln ,  die charakteristische
, Denervationsstadien repräsentieren ( s . c . ) :  5 Tage ( e r s t e  deutliché

Veränderungen in der Kontraktionszeit, maximale Tetanusspflnnung
  ;fällt in dieser Zeit besonders stark ab), 16 Tage (ausgeprägte  Ver——l

längerung der Kontrak t i o n 3 2 9 1 t ,  Tet&nusspannung minimal) und 52 Ta-
ge (Kontraktionszeit und Tetanusspannung haben ihre Endwerte er»
reicht). Es ist deutlich zu sehen, daß der Abfall des "active sta—
te' 'bereits 5 Tage nach  der Denervation sehr deutlich verlangsamt
ist und sich dies im Laufe der Deneryierungszeit noch weiter ver—
stärkt. Gegenüber  einer Gesamtdauer des "active state" normaler
Augenmuskeln von 8 — 10 ms, be t räg t  diese nach einer Woche e twa
12 — 15 ms, nach 2 - 3 Wochen etwa 20 - 25 me und der Endwert bei
für lange Zeit (.> 5 Wochen) denervierte Muskeln liegt näherungs-
weiSe zwischen 25 und 35 ms. Die beséhriebenen Veränderungen im
zeitlichen Ablauf des "active state" drücken sich besonders in der
an denervierten Muskéln b e o b a c h t e t e n  s tarken Verlängerung der Kon—
traktionszeit und in der Erniedrigung der Fusionsfrequenz aus.

Eine Verminderung der Badtemperetur  hat in ähnlicher Weise wie bei
innervierten Augenmuskeln auch an denervier ten Präparaten eine
Senkung 'de r  Höhe des "active state" (venminderte Tetanusspannung)
und eine Verlangsamung seines Abfalls zur F o l g e ,  aus dem die oben
beschriebenen Veränderungen (Zunahme der Kontraktionszeit, vermin—
derte Fusionsfrequenz,  erhöhtes Twitch:Tetanus—Verhältnis uswo -
v g l .  Tab. 15) resultieren. ' ‘

Spontane mechanisch  e Aktivität denerv ie r t e r  Augenmuskeln: Nach der

Durchtrennung und der Degeneration des motorischen Nerven beginnen
‘Skelettmuskeln zu fibrillieren‚'d.h. einzelne Muskelfasern o d e r
Fesefgruppen generieren spontan und in unregelmäßigen Sgrien AKtions—'
«potentiale; diese sind zwar oft a b o r t i v ,  haben aber  nicht selten_
eine s i c h t - ‚ ' f ü h l —  und regis$rierbäre mechanische Aktivität zur
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Folge.  D a S ‘ s p o n t a n e  Fibrillieren denerv ie r te r  Skelettmuskeln ist

seit langem bekannt (Literaturübersicht s. HN£k und SKORPIL, 1962),
_und  ist auch an denervierten Au3enmuskeln zu beobachten (Litera—

turvs. JENSEN, 1972)‚ Zum Nachweis der Spontanektivität benutzt
man gewöhnlich die extraZelluläre Ablei tung der Fibrilletionepoten-

. t i a l e  (e twa mithilfe e i n e r  konzentrischen EMG-Nadele lek t rode) ,  sel— ‘
t euer  die Aufzeichnung der mechanischen Aktivi tät  des Muskels

’(z.Bo BDWMAN und RAEER,„1964),
Obwohl denervierte Augenmuskein des Kaninchens elektromyographisch

 ‘nächweisbar regelmäßig fibpillieren (JENSEN, 1972), haben wir in
'. unseren Versuchen nicht_imfier eine spontane mechanische Aktivität 1

der Muskeln beobachten können, offenbar ist ein Großteil der F14
brillationspotentiale mechanisch nicht wirksam. Gewöhnlich fanden

‚ w i r  bei denervier ten Muskeln nur ein ger inges  Schwanken der Ruhe-

spanhung, und dies war für unsere Untersuchungen der kontraktilen

Parameter  ein günstiger Umstand,  es war aber  zumindest bei länger

denervier ten Muskeln fast immer mögl ich ,  ein mechanisch sichtbares

«‚Fibrillieren.vorübergehend zu provozieren ( s . u „ ) °  Hier soll nur '
v ü b e r  die Versuche ber ich te t  werden,  in denen die denervier ten Mus— 1
keln auch ohne Provokatiön deutlich reg is t r ie rbare ,  spontane,  me—

chanische Reaktionen aufweisen. '

.In den meistén Fällen bestand die Spontanaktivität der vön uns de-

; n e r v i e r t e n  Mus‘eln in relativ kurzen einzelzuckungsähnlichen Span-
i n u n g s ä n d e r u n g e n ‚  deren Amplitude gering war - sie lag zwischen 5

‘ und 30% der durch einen direkten Reiz auslösbaren Einzelzuckung —

und die in unregelmäßiger Folge mit einer Fréquenz von 1 — 5/5 auf-

‚. t ra ten .  In_einigen anderen Fällen dagegen .war  die Spontenaktivi tät

_ von höherer Frequenz (bis zu 10 /3 ) .  Die einzelnen Spannungsände—

rungen sind gering,  können sich aber  zu solchen von größerem Aus-

maß summiaren. Die Spontanaktivität eines Mbskels kann plötzlich

auftreten und e b e n s o  plötzlich wieder aufhören.  Abb.  110 soll an

zwei Cszillo;rammen illus t r ieren,  wie unterschiedlich die Spontan—

aktivität denervier ter  Mbskeln sein kann.

In Abb. 111 ist ein Versuch mit einem 41 Tage denervierten Muskel

. d e r g e s t e l l t ‚  an dem die Beeinflußbarkeit der Spontunaktivität etwas

näher un te r such t  _wurde. Die Registr ierung des Muslcelmechanogramms

„ erfoigte hier allerdings fortlaufend auf einem elektronischen Kom-
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pensa t ionsbandschre iber°  Durch d i e  hohe Papiergeschwiudigkeit
i s t  be i  diesem Vorgehn d i e  Zeitliche Auflösung d e r  Vorgänge recht

g u t ,  jedoch sind Absolutwerte  über d i e  Amplitude d e r  Spannungs-
schwankungen des l‘fixiskels wegen der trägen Mechanik des Schreibsy4
.stems aus  dieser Registrierung_nicht'zu erhal ten;  s i e  wurden pa—
rallel dazu am Oszillographen beobadh te t .  Abb. 111 A stellt d i e
Spontanaktivität be i  einer Bedtempefatur von 25°C der,  d ie  Fibril—

' lationsfréquenz i s t  n i ed r ig  — s i e  schwankte in  unseren Versuchen
" zwischen 0 , 6  und 1,  3 Hz— und betrug rund dié Häli‘te oder ein Drit—

. t e 1  der be i  55  °C beobachteten Wer te .  Abb. 111 B ze ig t  den gleichen
Muskei be i  550  C ,  d i e  Spontanfr9qu9nz i s t  deutlich höher ,  jedoch ‘
sind d i e  fibrillatorischen Spannungsänderungen von  kürzerer Dauer

und erheblich kleiner i n  ihrer Amplitudé. Die Spontanfrequenz und
die Amplitude d e r  fibrillatorischen Spannungsänderungen denervierter

“Augenmuskeln werden durch depolar igierende Rgize s t a r k - e r h ö h t ,  in
‚ A b b .  111 C i s t  das Spontane Fibrillieren d e s  Muskele nach einem
supramaximalen Rechteckimpuls von 3 ms Dauer dargestellt. Ein 301—
cher  Reiz ruft  eine Einzelzuckung hervor,  provozier t  aber  g le ich»

. ,  z e i t i g  eine nachfolgende über  viele Sekunden b i s  einige Minuten
„ anhaltende verstärkte Spontanaktivitäte Eine ähnliche Wirkung, wié }
' derartige lengdauernde elektrische R e i z e ,  haben auch Depolarisationen

de r  denervier ten Muskelfasern durch Applikation von  ACh o d e r  durch

( B e d l ö s u n g e n ,  in  denen d e r  Gehalt an K+4Ionen gering erhöht i s t „
Durch derart ige Prozeduren kann an denervierten Augenmuskeln, d i e

—keine mechanische Spontanaktivität aufweisen ,  eine solche zumindest

vorübergehend ausge lös t  werden.

' 7 .  2 .  3 .  Veränderungen der mechanischen Schwelle und der

K+ -Kontrakturen ' '

‘-3 Eine Erhöhuhg d e r  Kf—Kohzentéation i n  den Badlösung ruft auch a n '
«denervierten Augenmuskeln mechanische Reaktionen hervor. D i e  da—

- durch eusgelösten K -Kontrakturen ( A b b .  1 1 2 )  unterscheiden sich in

‘ .  ihrem zeitlichen Verlauf nur sehr wenig von .denen‚ d ie  an den nor-
’  - m a l e n ‚  innervierten Kontrollpräparäten zu beobachten sind und d i e  .

in Abschnitt+ 4 ° 2 . 5 .  beschr ieben  wurden. Unmittelbar nach der  Appli—*

_ kation d e r  K+ —re ichen  Tyrodelösüng ateigt die Kontrakturspannung

’ e n  — wobei d i e  S té i lne i t  des bpannungsanstlegs um s o  größer i s t , _

" _ _ . '  . ,  ' . V. :“ f \ . 7 ‘  .
‘
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‚Äje höher die ängewendete K+-Konzen t ra t ion . i aä4w_und  erreicht  ein
Ä‘Maximum, dessen  Höhe ebenfalls von der K+-Konzentration abhängig
'9'isto Diedes Maximum Wird bei niedrigén (schwellennahen) K+-Konzen—
_ ' t r a t ionen  über die gesamte Z e i t ,  in der die Kontrakturlösung den

?; Muskel umspült, aufrecht erhalten (Abb. 1128,  b); bei der Gabe
_;# höherer K+ —Konzentrationen (.> 50 — 40 mM) ) e d o c h  wird der Gipiel

3 der Kontraktur  nur vorübergehend e r r e i c h t ,  und noch während die
Kontrakturlösung einwirkt ,  fällt die Kontrakturspannung langsam

{;‘euf -ein Niveau ,  das dann für lange Zeit beibehalten w i r d ,  ab (Abbe
" 112c, 6). Wenn die Kontrakturlösung a b g e s e t z t  und der Muskel wie—
‘Äder von nonmaler Tyrodcl5sung umströmt wird ,  erachlafft das Prä-
“_ parat rasch und vollständig.

Die-mechanische Schwelle, die te.—Konzentration in der Bedlöaung,
_die gerade in der Lage ist eine Kontraktur  hervorzurufen,  wird
V o f f e n b a r  durch die Denervierung in den ers ten  2 - 3 Wochen nicht

' wesentliCh beeinflußt (Abb. 113 links). Wir fanden in dieser Zeit.
4 . b e i - d e n  meisten Versuéhen für denervier te  Muskeln und ihre Ken—.
“tfollen iäentische K+—Schwellenkonzentrationen, in einigen Fällen

v‚ wären die denervierten Präparate soga r  etwas unempfindlicher. Von
'=„ der vierten Woche n a c h  der denerv ie renden  Operatiofi an, besitzen

_[ jedoch_die denervier ten  Muskeln regelmäßig eine niedrigere K+—

"_Schwelle als die zugehörigen kontrelateralen Kontrollmuakeln (Abt)°

113 Mitte und rechts)° Diese liegt ziemlich konstant bei 15 - 17 mM

K in der Badlösung° Während normale Augenmuskeln ihre maximale

_Kontrakturspennung bei extrazellulären Konzentraticnen von 80 —
i " 1 0 0  mM_éntwickeln, liegen diese_Werte für denervierte Muskeln et- -
'>'was niedriger, gewöhnl ich  bei 50 - 80 mM (Abb. 113).

Die maximalé‘Spennung3 die denervier te  Müskeln in der K+—Kontraktur .
  entwickeln können; ist regelmäßig niedriger als die der kontra-
lateralen Kontrollmuskeln (Abb. 113) und abhängig von der Bemer—
vierungsdauer .  In Abb. 114 ist die auf die Querschnittsfläche dee
w u n s k e l s  bezogene Spannung von durch extrazelluläre K+—Konzentra-

” — I % i o n e n  ibn 80 mM ausgelösten Kontrékturen an normalen und dener—
I Ü v i e r t e n  Müskeln in Abhängigkeit von der Denervat ionsdauer  darge—
v s t e l l t .  ES ist deutlich zu sehen,  daß.die Amplitude der K+—Kontrak—

‚ - t u r  sich in ähnlicher Weise ändert wie die des Tetanus - bzw. der
'E inze lzuckungsspannung  der gleiéhen Muskeln CVgl. Ab5. 1C2A, B);

; . i n  der e r s t en  Woghé näbh der Dépervatibn nimmt die Spannung der
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KT-Kohtraktur sefir stark ab und erreicht ein Minimum etwa am Ende

_ d e r  zWeiten Denervationswoche. Zu dieser Zeit beträgt die K+-Kon—
_trakturspannung denervierter Mhskeln nur etwa 20% von der ,  die
( i n n e r v i e r t e  Muskelpräparate aufweisen. In den folgenden Tagen und
. W o c h e n  erhöht sich die Kontrakturspannung abe r  wieder und erreicht
_nach etwa 30 - 40 Tagen einen E n d w e r t .  Die auf die Querschnitts—'
fläche bezogene  Kontrakturspannung denervierter Präpara te  ist dann

„ mit 40 - 70 g/cm2 rund halb so groß wie die der &ontralateralen
Kontrollmuskeln° Die Zunahme der Kontrakturspannung denervier ter
Müskeln bei längerer Denervierungsdauer ist auch anhand der drei

_ Beispiele in Abb. 113 zu sehen. " —

7,3„ Pharmakologische Eigenschaften des denervierten M„ obliquus
inferior

Seit BROWN (1937) ist bekannt, daß innerviertelSkelettmuskeln von
Säugetieren gegenüber einer Applikation von ACh weitgehend un—
empfindlich sind, daß sie dagegen nach chr0nischer Denervation ei—
nen Zusatz  von ACh zur Bedflüesigkeit mit einer Kontraktur  beant-
worten.  Demgegenüber reagieren Augenmuskeln bereits in normalem
innervierten Zustand auf ACh (vg l .  5.2.) und die ältere Literatur
betont  zurecht  gerade diese Ähnlichkeit von innervierten Augen—

iund denéfvier ten  Skelettmuskeln (BROWN und HARVEY, 1941 - V810

5 . 1 . ) ,  um auf dié besondere  Stellung der okulorotatorischen Mus-
. keln in der que?ges t re i f ten  Säugermuskulatur hinzuweiseno Die

pharmakologischen Eigenschaften denervier ter  Augenmuskeln sind un—

seres  Wissens zur Zéit gänzlich unbekannt. Wir haben deshalb ge-‘
prüft,  wie sich einige der besonderen pharmakologischen Charakte—
ristika der okulorotatorischen Muskeln der Säuget ié re ,  wie sie aus

der Literatur  bekannt waren (vgl .  5 . 1 . )  und von uns für den M. ob-
quüs inférior des Kaninchens erneut untersucht ( v g l .  502.) wur4
den ,  nach einer Denervation von unterschiedlicher Dauer verhaltep.

Azetxlcholin: Ein Zusatz von ACh zu der defi Muskel umströmendeh
Nährlösung bewirkt an denervier ten,  isolierten Präparaten des M.

obliquus inferior weitgehend die gleichen Kontrakturen wie an den

V - i n n e f v i e r t e n  Kohtrollpräparaten‚ Ein Vergleich der charakteristi—

* ' s c h e n  Kontrakfürkurven eines deneräierten Augenmuskels (Abb. 115)
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‚mit denen éines innérvierten Präparates (Abb. 59) zeigt ,  daß im
zeitlichén Ablauf der Kontrakturen keine a&ffälligen Unterschiede
bes tehen .  Wie beim normalen M. obliquus infefior, so führt auch an

' deneräieäten Präparateh eine durch'schnellen Lösung3weohsel  vor— ' _
genßmmene Applikation von ACh zu einer raschen Spannungsentwicklung,‘Äj;

 'wobei der Gipfel der Kontraktur nach etwa 1 Minute erreicht wird; vn“

nur*bei schwellennahen ACh-Konzentrationen beobach te t  man gelegent—„Ü„4i

-lich.einen etweé verzöger ten  Spannungsanstieg (Abb. 115e) .  Wärend ' '
, Kontrakturen, die durch n iedr ige  odgr mittelstarke AtKonzentrg; ? ,

€ionefi hervorgerufen Werden,  über  die gesamte Einwirkungszeifixdef - Ü*Ä‘

Substanz,aufrechterhalten werden (Abb. 115b, c), beobachtet man - ä7137f

béi hchen ACh—Dosen ein langsames Absinken der Kontrakturspannqn3_ :
‚ a u f  ein niédrigeres Niveau noch während die Kontrakturlösung den

Mhskél umströmt (Abb.  115d) .  Umschalten auf normale Tyrodelösung'
—‚ hat eine‘rasche und vollständige Erschlaffung des denerviertan

: _bemerkenswerten Differefizeh in der durch den Zeitlichen Ablauf 3°' '

Muskels zur F o l g e ,  der Spannungsabfall auf des Ausgangsniveau war- ‚;f.”

in einem Teil der Versuche iedpch gegenüber dem des kontralatera—

“len Kontrollmuskels etwas verzöger t .  '

. Während zwischen innervier ten und denervierten Augenmuékelu keine

der Spannungsentwicklung best immten Form der ACh—Kgntréktur zu fin»

‚den s ind ,  bestehen erhebliche Differenzen in der Empfindlichkeit

der Präparate gegenüber diesem Pharmakon. Denervierte Muskeln be-
sitzen—eine höhere AChrSensitivität‚ die Schwelle und auch die ge—
Samte Dosis—Wirkungskurve werden im Verlauf der Denervation zu-

nehmend naeh links — zu niedrigeren ACh»Kenzentrationen - verscho-

ben; Abb. 116 illustriert‘dies an vier Beispielen.unterschiedlich'

7 lange denervier ter  Muskeln„ Die zeitliche Entwicklung d ie se r  Steiel

gerung der ACh—Empfindlicfikeit denervierter Mm. obliqui inferiores.‘

des Kaninchens ist in Abb. 137A dar533tellt. Schon am zweiten Tag
ük_ nach der Denervation bes teht  e ine  g e w i s s e ,  vom 3. — 10. Tag dahn‘

”eine deutliche Zunahme der AChrEmpfindlichkeit, die Schwellenkon—
zentretion für das Auslösen éiner Kontraktur liegt in dieser Zeit

etwa bei 10"5 mM ACh/l, also eine halbe Zehnerpotenz niedr iggr  als"

‚ d i e  der Kontrollmuskeln. In den folgenden zehn Tagen sinkt die

Schwelle noch weiter ab und erreicht dann am Ende der dritten De— {

nervierüngswoche Wer te ,  die gewöhnlich zwiächen 2 — 5 x 30'4 mM ACh/l;

(in einigen Fällen - Abb‚ 117 A ; auch darunter) liegen; diese
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Schwellenempfindlichkeit für  ACh, d i e  im'Mittel eine Zehnerpotenz
unter der der Kontrollpräparäte l iegt ,  ändert sich bei länger an—
_haltendar Denervation nicht mehr. Die 'ACh-Empfindlichkeit 20 tage

‘ oder längef chroniséh denervierter'Augenmuskeln erreicht damit
nahezu d i e j e n i g e ,  welche an normalen Augenmuskeln nach vollstän—_. :
d ige r  Blockade d e r  ACh-Esterase durch Physostigmin zu beobach ten ’“
i s t  (Abb. 117  A ) .  Zugabe von  Cholinesteraseblockern zur Bad lösung“  „
denervierter Augenmuskeln hat deshalb nur wenig Einfluß auf d e r e n  ; ;  ‘

  AChrEmpfindlichkeit. Zugabe von d—Tubocurarin s e t z t  d i e  Empfind—
lichkeit denervier ter  Augenmuakeln gegenüber ACh erheblich herab

' d d e r  hebt_sig sogar  völlig auf ,  allerdings wurde diese wirkung

nur orientierenä und nicht systematisoh untersucht .

D i e . g r ö ß t e  Empfindlichkeit defiervierter Augenmuskelfasern gégen— ' ?
' über_ACh drückt sich nicht nur in einer Erniedrigung der  Schwellen-_

konzenträtion und in e iner  Verschiebung d e r  Dosis-Wirkungskurüe '
, nach links a u s ,  sondern i s t  auch durch den Vergle ich  der  Amplituden
"von Kentrakturen dene rv ie r t e r -und  innervierter Augenmuskeln, d i e

durch die gleiche AChrKonzentration hervorgerufen wurden, erkenn—

bar (Abb. 1 1 7 5 9 ) . A 1 3  Testkonzentrat ion verwendeten wir 5 , 5  x 1 0 2
" mM ACh/l ( 1 0 5 g / h 1 ) ,  diese Konzentration i s t  für innervierte Au—

genmuskeln gut überschwellig und produziert an diesen Kontrakturen

mit  e ine r  Amplitude von 22 + 6 g/cm2 Mhskelquerschnitt. Wie Abb. 117D_
z e i g t ,  s t e i g t  b e i  den  kontralateralen denervier ten Muskeln mi t  zu-

2 ' _  nehménder Denerva t ionsdauer  d i e  von der  Teetkonzentrat ion hervor—

gerufene Kontrakturs pannung an und erreicht  etwa zwischen dem 30„

und 4 0 .  Denervat ionstag einen endgültigen Wert,  de r  e twas  mehr

als  doppelt s o  groß i s t  ( 40  - 60 g/mn2 ) ,  wie der der innervierten

Mhskeln. '

' ‚ Daß ACh-Applikationen_ d i e  Sponianektivität denervierter Muskeln

verstärken o d e r  auch hervorrufen können, wurde schon erwähnt (vgl„

_.'z-.„fzz>o‚
.Sukzinylcholin und Cholin: Ähnlich wie e s  oben für ACh beschrieben

wurde, i s t  auch d i e  Form de r  Kontrakturen, d i e  am denerviertefl M.
" o b l i q u u e  inferior d e s  Kaninchens durch einen Zusatz von 30h oder  —

Cholin in  der  Badlösung hervorgerufen werden können, nicht auf-

-— fällig von  der  an normalen Muskeln beobachteten verschieden (vg l °

' ' Abb. 1 1 8  m i t  Abb.  63)‚= Dagegen i s t  d i e  Empfindlichkeit der  denen—
-
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vierten Muskeln gegenüber SCh und Cholin erhöht; die Scnwellenkon—

zentration für das Auslösen einer Kbhtraktur is‚ erniedrigt und.
die Dosié-Wirkungskurve nach links verschoben (Abb. 119). Die Ab-
hängigkeit dieser Empfindlichkeitsnunahme von der Denervations-

' dauer ist in Abb. 1173 (für  30h) und D (für Cholin) dargestellt.
Sie ze ig t  den gleichen zeitlichen Entwicklungsg&né wie er für ACh;
schon beschrieben wurde; die maximale Empfindlichkeit für 30h und
Cholin wird etwa 2 - 3 Wochen nach der Denervat ion erreicht. Zu

d ie se r  Zeit l i eg t  die Schwelle für SCh zwischen 10°4 und 5 x 10 4mM/

1 und die für Cholin zwischen 0,05 und 0,1 mM/l.

Sympa?hikomimetische Amine: Die Wirkung von Adrenalin und Nopadre—
*nglin auf denerväerte Augenmuskéln wurde an 10 Präparaten zu ver—

' schiedefien Zeitpunkten nach der denervierenden Operation unter;—

sucht„ Nur bei einem einz igen ,  16 Tage denervier ten Muskel, rief

. Adrenalin kleine und schwer revers ib le  Kontrakturen hervor; d i e s e
' w a r e n  dosisabhängig,  die Schwelle lag bei 0,05  mM/l. Noradrenalin
hatte an dem gleichen Muskel keine Wirkpng. An allen übrigen de—
nerüier ten  Müskelfl war ein Zusa tz  von Adrenalin oder Noradrefialin'

. 1 bis zü Konzentrationen von 0,6 mM/1'völlig wirkungslos;  wir beob-
achte ten  in diesen Fällen weder  Kontrakturen noch  sichere Verän—

denungen an den Parametern von direkt ausgelösten Einzelzuckungen

und Teteni o d e r  in der Spontanaktivität der Muskelno
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( ' . 8 o  Diskussion„ '

8.1° Muskelfasertypen und motorische_ßinheiten in den Augenmuskeln
r d é r  Säuge t ie re  '

8.1q19'Größe der motoriecheh Einheiten

Wie wir in den Abschnitten 3.3. und 5.4° dargestellt haben, ent—
 hä1ten die okulofotatorischen Muskeln der Säugetiere zwei motori—

éche Sys t eme ,  ein phasisches und ein tonisches. Mithilfe histoche-

mischer und elextronenmikr03kopischer Methoden sowie durch Der—
Stéllung aér mqtprischen Nervenendigungen ließ sich aber  zeigen;
(vg i .  3o4.2.), daß beide Systeme nicht homogen s i n d ,  daß sie beide

verächiedene Muskélfesertypen enthal ten,  und dies läßt die Schluß—

folgerung Zu, daß b e i d e  aus verschiedenen motorischen Einheiten
bestehen müsäeno

Wie gohon in der Einleitung erwähnt, bes teh t  die motor i sche  Einheit

'nach der klassischen Definition (SHERRINGTÖN, 1925) aus dem.Motc-

„ n e u r o n ,  seinem Axon und den von diesen versorgten Muskelfasern. Es

ist als Lehrbuchmeinung ( z . B .  LULLIES-TRINCKER, 1970) allgemein be-
kannt,  daß die motorischen Einheiten der okulorotatorischen Mus—

‚.keln besonders  klein s i n d ;  es wird angenommen, daß im Mittel nur
etwa 9 Muskelfasern von einem Motoneuron versorg t  werden .  Prak-
tisch wird die mittlere Größe der motoriscnen Einheiten eines Mus—
kels f e s t g e s t e l l t ,  indem das Innervationsverhältnis bestimmt wird.

Dabei wird die Anzahl der merkhaltigen Nervenfasern im Querschnitt
" d e s  Muskelnerven mit der Anzahl der Muskelfasern im Muskelquer-

schnitt in Beziehung g e s e t z t .  Es muß aber  dabei berücksicntigt
" w e r d e n ,  daß ein Teil der matkhaltigen Nervenfaeern im Muskelnervenv

sensibel ist — nach SHERRINGTON (1694) soll der Anteil dieser Ner—

Venfasern ein Drittel bis die Hälfte der Gesamtfäserzahl ausmachen -
oder  motorisch der Inhervation von intrafuéalen äuskelfasern in den ‘
Muskelspindgln dient.

Das Innervationsverhältni3 für die okulorotatorischen MuSkeln wird

für verséhiedene Säugetiere mit 1 : 3 — 11 angegeben (TORRB, 1953)o

.Diese W e r t e - w e r d e n  gewöhnlich als die Größe der motorischen Ein—

heiten angeséhen;  Korrektureé'fierden nicht gemacht; da die Augen—



Zmuskeln der Säugetiere keine Muskelapindeln enthalten (Ausnahme;
höhere Primaten,  Paarhufer) und deshalb keine efferente intrafusale

1 1 ‚ I n n e r v a t i o n  b e s i t z e n  (COOPER et a l . ,  1955),  und weil die Anzahl
der afferenten Nervenfasern nur gering sein soll (BACK—Y—RITA und
MURATA, 1964)„

( f i n a c h  u n s e r e r - A n s i c h t _ é i r d  jedoch bei äieser Schätzung die Größe
_fxder motorischen-Einheiten in den okulorotatorischen Muskeln als
'„_zu gering angegeben,  da die innere Architektur  der Muskeln unbe-

f'rückaichtigt bleibt. Wie in den Abschnitten 3. 2° und 3. 3. darge—
‘ s t e l l t  wurde ,  ist die Anzahl der Muskelfasern in den okulorotatori-

schen Muskeln nicht in einfacher Weise durch Zählen der Muskel—

‚ f a s e r n  in einem Mhskelquerschnitt mögl ich ,  da in der Globalregion
_ 'vieIe Fasern  erheblich kürzer  sind als die Gesamtmuskellänge und

.>=zahlreiche mw0-myonale End— au—End— und End—zu-Seit—Verbindungen '
zwischen den Fasern bes t ehen .  Aufgrund von Bestimmungen der Faser—

'.enzahi und den Abbildungen von MAYR et al. (1975 - s. Abb. 17) ver-
'Xmuten  w i r ,  daß die mittlere Größe der motorischen Einheiten der

okulorotatoriechen Muskeln nahezu doppelt so groß sein dürf te ,  wie

‘ .

Ö ' e i e  bisher angenommen wurde .  Aber  auch wenn wir für die okuloro—
"tat0rischen Muskeln beispielsweise der Katze die Größe der motdri—v
schén_Einheiten auf 15 — 20 Mhskelfasern s c h ä t z e n ,  sind diese er-

heblich kleiner als die des H. re t ractor  bulbi (5D Muskelfasern —
‚STEINACKER und;BACH—é—RITA‚ 1968) oder gar die der Skelettmuskeln
des Hinterbeins (500 - 750 Muskelfasern — EcPH£DRAN et a l . ,  1965;

“f BURKE und TSAIRIS,  1973)  des gleichen Tieres. Den okulorotatorischen

g„ Müskeln vergleichbar  kleine motorische Eipheiten besitzen offenbar
f i  nur dié‘Müskeln-der Paukenhöhle (äALMFORS und WERSÄLL, 1960a ‚  b;

.*, ELEVINS,.I9B1„I964, 1968). Diese Mhskeln, der M. tgnsor  tympani

 _ u n d  der M; stapedius} beai tzen  strukturell und funktionell einige

Ähnlichkeit mit den okulorotatorisohen Mhskeln (WERSÄLL,1958;
v ; * E R U E K A R  et al., 1964; FERNAND und HESS, 1969; ASMUSSJN und WOHLRAB‚
7:1971; TEIG, 1972a‚ b)° ‘ '

I _ _ D i e  geschätzte  Durchschnitt33rößo der motorischen Einheiten in.

W9 den okulorotatorisphen Muskeln sagt aber nidhts über die Größe
der verschiedenen.  Iypén von motorischen Einheiten in diesen Mus-

keln. Aus Untersuchungen an der Skelettmuskulatur ist bekannt ,  daß

aus fast—twitch—white fibres bestehende Einheiten. größer aind als
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" s o l c h e ‚  dig fast—twitch—red fibres oder slow-twitch-intermediate
Äj fibres enthalten (3. Einleitung — AbU. 2). Ob Ähnliches für die

_okqrotatoriächen Einheiten auch f i l t ‚  ob beispielsweise phasi—
sche motorische Einheiten mehr Muskelfesern enthalten als tonische,

„ ist zur Zeit nicht bekannt ,  aus physiologischen Experimenten a b e r
zu vermutén (s.u.).

In diesem Zusammenhang muß ferner darauf hingewiesen werden ,  daß
'es streng genommen nicht gerech t fe r t ig t  i s t ,  von t on i schen  motori—
schen Einheiten zu sprechen. Aufgrund elektr0physiologischer Unter-
suchungen (HESS und PILAR, 1963; MATYUSHKIN und DRABKINA, 1970)
erfolgt die multiple Innervation der tonischen Maskelfasern poly-
neuronal. In diesem Fall ist die klassische Definition SHERRINGTON'S
_nicht mehr_erfüllt‚ da eine bestimmte Muskelfaser dann von ver—
schiedenen Motoneuronen innerviert ist und nicht mehr eindeutig
Zu einer motorischen Einheit zu zählen istc'8ACH—Y-RITA und LENNER-
STRAND (1975) haben durch kontraktionsphysiologische Experimente
zu ze igen  v e r s u c h t ,  daß die Innervation der tonischen Muskelfasern

" d e s  M. feetus lateralis der Katze zwar multipel aber nicht poly-
neuronel ist. Auf ihre Ergebnisse wird unten noch kritisch einge-
gangen.

801020 Mechanische Pérameter der verschiedenen Muskelfasertypen
bzw. motorischen Einheiten

Über die mechanischen Eigenschaften der verschiedenen morphologisch
identifizierten Müskelfasertypen sind unsere Efkenntnisse noch
sehr 1ückefihaft. Wir bes i tzen  einige Daten über  die kontraktilen
Parameter von Ganzmuskelpräparaten (vgl° T a b .  9), a b e r  bei derarti-

gen direkten o d e r  indirekten Heizungen  eines ganzen okulorotatori—

schen  Muskels werden  s t e t s  mehrere ( o d e r  gar alle) im Muskel be-

findlichen Müskelfasern erregt .  Die resultierende mechanische Re—

'aktion des Muskels stellt_demnach ein Summenphänomen d a r ,  an dem

die verschiedenen Muskelfasertypen entsprechend ihrer Erregbarke i t ,
zihrer kontraktilen-Parameter und ihres prozentualen Gehalts im Mus—
kel betéiligt sind° Um die kontraktilen Eigenschaften der verschie-
denen Muskelfasértypen in den okulorotatorischen Muskeln zu studie—
'ren, benöt ig t  man deshalb Techniken, die es g e s t a t t e n ,  die einzel-

nen Fasertypen ( u n d  besonders die tonischen Fasern) selektiv zu
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reißen. Dies hat Sich aber  bei der Vielzahl der verschiedenen Hus—
' kelfasertypen in den okulorotatorischen Musk%i„'als äußerst schwie-

rig erwiesen.

wenig gee igne t  f ü r i d e r a r t i g e  selektive Reizversuche tonischer Mus-
kelfasern ist die/direkte Stimulation des Muskels. Die direkte

elektrische Reizung ist i‘ür tonidche Huskelfasern offenbar nicht‚

sehr effektiv. Diese F a s e r n  b e n ö t i g e n  relativ hohe Reizintensitäten

bzw. hohe Reizdauerm.und gewöhnlich sind sie durch Binz elreize kaum

erregbar.  Isolierte tonis che Muskelfasern des Frosches zeigten bei

direkter H e i z u n g  mit einer Ser ié von Impulsen von 1 ms Dauer  nur

schwache Verkürzungen im Bereicn der Kathode (L„IILAUR„I u n d °J..I?J‚

1966). KUE'ELER und VAUGHAN WILLIAES (1953) haben gezeigt, daß bei
direkter Reizung (Rechteckstromstöße von 1 - 10 ms Dauer) eines

Muskelbündele, das tonische Muske fasern enthält, bei n ied r igen

Reizintensitäten nur die phasischen Muskelfasern antworten und

erst bei sehr hohen Reizintensitäten und langen Reizdauern die _
Muskelzuckung éine aufrecht erhaltene Kompbnente  bekommt;  gléich—

zeitig zeigten a b e r  lie Autoren ,  daß solche hohen Réizintensitäten“
zu Schädigungen der phasischen Muskelfasern (Kathodenwulst und Ver-

lust der Erregbarkeit).führen. Wir haben bei der Untersuchung der

okulorotatorischen Muskeln des Frosches ähnliche Erfahrungen ge—

macht. Be33er für die selektive Reizung der tonischen Muskelfasern

ist die indirekte Stimulation des Muskels gee igne t .  In der Litera-
tur werden zwei Methoden angegeben,  die auf der speziellen Inner-

vation dieser Fasern beruhen ,  und die hier kritisch betrachtet

werden sollen.

HESS und PILAR (1963)  benutzten Zur selek%iven Reizung der tdni-

schen Fasern die Méthode der partiellen Curarisierung des Müskels. (

Die Autoren verwendeten den M. obliquus superior der Katze  in vi t ro

bei 20 — 25°C und gingen von der Annahme aus,  daß die motorischen

Endigungen der phasischen Fasern in Form eines Endplattenbandes im

proximalen Muskeldrittel liegen. Unter diesen Umständen w i rd ,  wenn

das prbximele Ende des Mhskels in curarehaltige Tyrodelösung ein—

t a u c h t ,  das distale Ende dagegen 'n i ch t ‚  bei indirekter Reizung .

die neuromuskuläre Übertragung der phasischen Fasern  blockiert, da— -

gegen  bleibt die indirekte Erregbsrkeit der multiplen Nervenendi—

gungen der tonischen Fasern ,  die im nicht curarisierten Muskelteil

_liegenx erhalten. Aufgrund der Untersuchungen von MAYR et al. (1975)
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wissen wir abe r  h e u t e ,  daß die Annahme, die E‘ndpJ.atten seien in
F_orm eines Bandes im proximalen Muskeldrittel lokalisiert, besten-
falls für die phasischen Müskeliasern der Orbitalregion g i l t ,  nicht
dagegen für die der Globa l r e510n ,  deren Endplatten in einem viel

*größeren Muskelbereich verteilt sind (Abb. 19) .  HESS und FILAR
(1963) geben  dann auch an, daß der Muskel zu mindestens zu zwei

_ Dritteln von def-curarehaltigen Lösung bedeckt sein muß, damit die
Aktivität der phasischen Fäsern  annähernd blockiert wird. Unter
‘diesen Umständen  sind aber wohl auch der g r ö ß t e  Teil der multiplen}
Endigungén der tonischen Fasern  blockiert. HESS und FILAR geben
unter diesen Bedingungen (20 — 25 0 C )  für die_tonischen Fasern  eine
Fueionsfrequenz von 30'Hz und eine Spannungsentwicklung von 0,1 g
an. Dieser Wert ist vergleichsweise sehr ger ing,  die Augenmuskeln

. der Katze entwickeln normalerweise in der Einzelzuckung'2 — 10 g
und im Tetanus 30 - 100 g (BROWN und HARVEY, 1941; BACK—YeRITA und
ITO, 1966; BARMACK et a l . ,  1971)°
Eine e legan te  Methode der selektiven Reizung wurde für die toni—
schen Müskelfasern des Frosches  von KUFFLER und VAUGHAN WILLIAMS
(19538) entwicke i t ,  das “anodical break down". Sie beruht aüf dem.
unterschiedlichen Kaliber und damit der unterschiedlichen Leitungs-
geschwindigkeit d e i . d i e  tonischen und phasischen Muskelfesern ver-
sorgenden Nervenfasern. Dazu legt man die Reizelektroden so an den _ ‚ „

Nerven,  daß die Kathode muskelfern und die Anoie  muskelnah liegt und‘,[
wählt die Reizparameter dera r t ig ,  daß das Aktionspotential der
räscher  leitenden dicken Nervenfasern (zu den phasischen Muskelfa-‚
sern) anndisch blockiert w i r d ,  das der langsamer leitenden Nerven—
fasern  dagegen nicht behinder t  wird. Diese Methode ist a b e r ,  wie
die Autoren selbst angeben,  nur für die Skelettmuskeln des Frosches

' und nur bei Verwendung de1 Vorderen motorischen Rückenmarkswurzeln '
durchführbar; wegen der stärkeren Bindegewebshüllen ist die Blak—
kierungstechnik dagegen an einem peripheren Nerven nur unter  be—
sonderen Umständen (FLOYD, 1970; FLO_YD und SHI'I'H,1971) möglich.;

' Auch uns ist es z.Eh am N. trochlearis des Frosches nicht gelungen,
durch Variation der Reizparameter (Intensität und Dauer)  sowie des
Elektrodenabstanfles eine sichere selektive Reizung der tonischen

Müskelf93ern im M. obliquus superior zu erreichen. Die Technik
< d e s  "änodical break down" wurde auf die ökulorotgtorischen Muskeln

der Säuger von BACH—Y—RITA und ITO (1966 - Katze) sowie von BROWNE
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( 1 9 7 6  - Schaf) angewandt ,  wobei sie unseres Eraohtens besonders
dem letzteren einigermaßen überzeugend  gelungen ist. Diese Befunde
sollen deshalb e twas  ausführlicher féferiert werden:

Bei indirekter Reizung werden bei niedrigen Reizintensitäten offenr
bar zunächst nur die dicken Nervenfasern ge re i z t  und der an der
Anode auf t re tende  Block ist zu ger ing ,  um das eh der Kathode er—
zeugte Aktionspotential aufzuhalten, Demzufolge erhält  man eine ‘
rasche Muskelzuckung verbunden mit einem biphasiächen BMG—Poten—'
tial (Abb. 120). Beides ist der Ausdruck ein'er isolieft'en Tätig—
keit der phasischen äuskelfasern. Mit zunehmender Reizintensität
bebbachtet man im BMG nach dem biphaéischen Potential das Auftretén
eines monophasischen Potentials; das biphasische Potential wird

‘ mit zunehmender Reizintensität fortlaufend kleiner (anodisch blok— '
kiert) und schließlich bleibt nur das monophasische Potential üb-
r i g .  D i e é ‚  ist mit einer geringén und langsamen Spannunsseniwick—

v l u n g  des Muskels verbunden (Abb. 120)„ Monophasisohe ENG—Potentia—
le paben mit großer  Wahrscheinlichkeit ihre Ursache in den synap;
_ t i sbhen  Potentialen, die an den multiplen Nervenendigungen der
tonischen Muskelfasern auftreten (MATYUSHKIN, $962; OZAn'A et al.,
1969)° Untersuchungen, die in unserem Laboratorium durchgeführt
wurden,  haben wahrscheinlich gemach t ,  daß für die monophesischen
EMO—Potentiale vornehmlich die tonischen Muskelfasern der 0rbitalé
region verantwortlich sind (KIESSLING et al„‚ 1975; GORNlG et als,
1975).  Die monophasische Natur  der späten EMO—Komponente kann je—
doch nicht als Beweis angesehen werden ,  daß die Hüskelfasern, an
denen sie e n t s t e h t ,  nur lokale Potentiale generieren können; die
multipel innervierten Muskelfasern der Vögel ze igen  bei indirekter
Reizung ebenfalls monophasische EMC—Potentiale und sind trotzdem -
in der Lage,  Aktionspotentiale zu erzeugen (GINSBORG, 1960)»

Abb. 121 z e i g t  die Uhterschiede im zeitlichen Verlauf der phasi—A
schen und der tonischen Muskelkontraktionén für den M. obliqug;

;‘superior des Schefes.—Die Kontraktiongzeit der phasiechen Mhskel—

fasern beträgt 6 - 8,5 ms und liegt damit in der gleichen Größen—*
ordnung fiie sie auch für andere okuiorotatcrische Muskeln der Säup. „_
ger fesigeétellt wurde (vgl. Tab. 9). Demgegenübér beträgt die Kon— > "
traktionszeit der tonischen Muskelfäsern 20 - 50 ms° Dié Fusion&- »
frequenz dieser Fasern liegt bei etwa _60 Hz, ihre maximale Tetanna-
spannung (7 — 12 g) wird aber e r s t  bei Reizfrequenzen von 120 — 150 Hz .
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erreicht. Der Anteil an der Tetanusspannung ées‚gesämtenAMuskele
ist dabei relativ gering und bet räg t  nur etwa 5%. Es muß bezwei—
felt Werden, ob dies tatsäéhlich das Maximum deg SpannungsentwiCk—
lung der tonischen Fasern darstellt. BROWNE (1976)  selbst ist der _
Meinung, daß in seinen Vefsuchen nicht alle tonischen Muskelfasern
aktiviert wurden,  und daß die maximal mögliche Spannungsentwicklung

‚ d i e s e r  Fasern  höher ist und besser durch pharmakologische K0ntrak—

turen (ZoBo Sukzinylcholin) bestimmt wird.

' Durch die'Befunde von BROWNE (1976) erklären sich zwangioé einige
Kontroversen in der Litera tur .  Seine Versuche haben eindeutig—ged ‘;11
z e i g t ,  daß zur indirekten Reizung tonischer Muskelfasern sehr hohe
Reizintensitäten und/oder lange Reizdauern erforderlich s i n d ,  und
daß bei der üblichen Form der indirekten Reizung die tonischen Fa-
sern nicht erregt  %erden. Es ist danach anzunehmen, daß die konf
traktilen Parameter von Ganzpräparaten der Augenmuskéln, die in
Tab. 9 zusammengestellt s ind ,  die der phasischen Muskelfasern s i n d ;

FUCHS und IE oCHL I (1971) haben am Affen und BARMACK et al° (1971)
an der Katze die mechanischen E i g e n s c h a f t e n . d e s  M. r ec tus  lateralis

‘ nach indirekter Reizung.mi t  Rechteckimpulsen von 0,1 ms Dauer be-
stimmt und erhielten nur schnelle Müskelzuckungen und Tetani ohne {
tonische Komponen te .  Entgegen der Vielzahl von morphologischen\

(s. 3 ° 4 . 1 . ) ,  elektrophysiologischen (s. 4 .1 . )  und pharmekologischen
(s. 5 . 1 . )  Befunden postulierten die Autoren das vollständige Fehlen ‘
tonischer Muskelfasern in den okulorotatorischen Muskeln der Säu-

\ g e r ;  es ist jedoch w a h r s c h e i n l i c h ,  daß in diesen Versuchen die

Nbrvenfasern der tonischen Muskelfasern nicht o d e r  nur abortiv ge—

‘ r e i z t  wurden.  Außerdem benutzten die Autoren  als Testfrequenz für

tonische Fase rn  vornehmlich 30 Hz. Bei dieser Reizfrequenz ist

aber die Spannüngsentwicklung der toni3chen Fasern  sehr gering ( s i e
‘ b e t r ä g t  nach BRCWHE‚51976} etwa 10 — 15% der durch die phasischen

'Fasern ausgelösten Einzelzuckung} und ist schon aus diesem Grund ‘
dur. schWer hachzüweis n auch öbetiskussion zu Hass und

PILAR,1965)— ' ' '
BACH- Y-RITA und LENNLRSTRAND ( 1 9 7 5 )  haben am a. rectus lateralis "

der Katzé  ve r such t ,  den Nachweis  zu erbringen, daß die toni9cnen

Müsk31fasern 2Gér multipel aber nicht polyneuronal innerviert sind.

Sie épaltetan dazu den E. abducens in zwei Teile'pnd stellten f e s t ,
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daß die Summe der Spannungen von Einzelzuckungen bzw.  Te tan i ,  die
bei Reizung der beiden Nerventeile hervorgerufen wurde,  ziemlich

“ g e n a u  der entwickelten Spannung bei Reizung des Gesamtnerven.ent—
spricht° Ferner hatte die tetanische Réizung an einem Nerventeil
keinen Einfluß auf die Höhe der Einzelzuckung,  die durch Reizung
des anderen Nerventeils ausgelöst wurde - keine posttetanische Pc—
tenzierung° Außerdem hatte die ermüdende-Reizung  des einen Muskel—
teils keinen Einfluß auf die Ermüdbarkeit des anderen Muskelteils.
Es ist zu vérmuten ,  daß auch bei dieser Untersuchung nur die pha-
sischen Muskelfasern geprüft wurden,  die Autoren geben  selbst an,
daß ihre Beweisführung nur für Muskelfasern mit fortgeleiteten
Aktionspotentialen zwingend ist. Die polyneuronale Innervat ion
der tonischen Muskelfasern, die elektrophysioiogisch nachgewiesen
wurde (vn 4.1 ), muß demnach weiterhin vermutet werden„ Die Un-
tersuchungen von BACH—Y—RITA und LENBE.RSTRAND (1975) können a b e r
als Beweis dafür g e l t e n ,  daß die myo—myonalen Verbindungen der'
phaéischen Muskelfaéern in der Globalregion Aktionspotentiale nicht
übertragen können, und damit funktionell den Glanzstreifen des

. Herzmuskels nicht vergleichbar sind°

'Die morphologische Untersuchung ( v g l .  3°) der okulorotatorischen'

Muskeln hat nicht nur das Vorhandensein eines phasischen und eines
tonischen fiotor i schen  Systems eindeutig b e s t ä t i g t ,  sondern a u c h .
nachgewiesen,  daß jedes dieser Systeme aus unterschiedlichen Müs—
kelfasertypen b e s t e h t ,  die sich wohl nicht nur morphologisch son—
dern auch kontraktidnsphysiologisch unterscheiden. Diésen subti-
leren Differenzen ist abe r  wohl nicht mehr mit Versuchen der se—
lektiven N 9 r v e n r e i z u n g ' a u f  die Spur zu kommen, sondern nur noch

durch die Untersuchung einzelnér4motorischer Einheiten. Derartige

Untersuchungen  wurden in jüngs te r  Zeit begonnen.  Sie sind diffizil

und Zeitraubend und oft schwer zu interpretieren, da wegen der

*ger ingen  Größe der mötorischen Einheiten (vglo 8.1.1e) die bei
Kontraktionen entwickelte Spannung sehr ger ing — sie beträgt  oft

nur wenige mg (BARMACK, 1977) -ist. Außerdem muß man sion stets
vor Augen h a l t e n , d daß béi der Kontraktion einer der 500 — 1000 mo—

t o r i s chen  E inhe i t en ,  die ein Augenmuskel enthält, der übrige Mus—

kel passiv ist und die mechanigche Aktion der tätigen Einheit

dämpft. ‘



 -14_6-—

CLQSE und LUFF (1974) haben den N9rven des M._ obliquus inferior
der Ratte in  kleine Bündei géspa l t en ,  dies» gérpiZt und dann die

Reizintensität so weit vermindert ,  bis n ü r . n o c h  eine motorische- ; ; ;;£‚

Einheit antwortete;  Sie fanden bei diesem Vorgehen nur räsch ‘

zuckende phasische Einhei ten,  deren kontraktile Parameter Sich von- H“:

'einandér_kaumInhterschiéden und die-identisch waren mit denen ae; _
.Ganzmuskels_bei di rek ter .oder - ind i rek te?  Reizung mit kurzzeitigenf_iff

..‚Stimuli (Tab. 9). Der Schluß der Autoren, die motorischen_Einhei__.s;‚.„

. .  t9n.def okulprofigtoriech9n Muskeln seien ungeachtet der mofpholo—

g i s c h  nächgewiésenén, ä i f fe rén ten 'Faser typen  (Tab. 7 und 8) be2üg_'j*„ß

lich ihrer kontraktilen Eigenschaften weitgehend homogen, e r sche in t_
uns j edoch nicht st ichhal t ig,  denn bei diesem methodischen Vor— .

‘ gehen würden sicherlich ausschließlich phasische motorische Ein—
—heitén m;t dicken Nervenfasern und_n ied r ige r  Schwelle g e r e i z t .

'- LENNERSTRAND (19743, 1975) hat am &. obliquus inferior der Katze; =_
entweder die gleiche Technik verwendet ,  sich jedoch weitgehend um-.‘
die Präparation ein2eln9r Nervenfasern bemüht,  oder  am M. rectus 

' 13t9?8113 des gleichen Tieres die Stimulation einzelner motorischerjl_fi
Einheiten durch intrazelluläre Reizung von Motoneuronen dgrchge+
führt'(GOLDBERG et al.; 1976). Beidé Techniken fördern auch in?

"diesem Fall dme Untersuchung von phasischen motorischen Einheiten,

_lda és leichter ist, dicke motor ische Nervenfasern zu präparieren,

_y-1h2w. deren größere Motoneurone mit Mikroelektroden zu penetrieren

\ i'und zu reiZen. Trotzdem ist es LENNERSTRAND und seinen Mitarbeitern_
’ gelungen, neben einer Vielzahl phasischer motorischer Einheiten

! "auch einige tonische Einheiteh ( ü b e r  die Fragwürdigkeit diäse9_Be#

li griffes s. 8'1. " )  elektrophysiologiech zu identifizieren und bed

1 züglich ihrer kontraktilen Parameter zu untersuchen. Auf diese  Er—_l
Ü . f  gebuieäe  soll im folgenden näher eingegangen werden. Es wérden

; drei Typen .von  motorischen.Einheiten unterschieden:

‘ _1. “Sinng1e_igpgrgafigé gnitg": Die fokal innervierten.MUSkelfasern

— ‚dieser motorischen Einheiten haben ein hohes Ruhepotential und nee

Ü agieren auf indirekte Reizung mi; einem fortgeléiteten Aktionspo—G‚.n
1 ' f t e n t i a l ,  das gewöhnlich einen overshoot aufweist (Abb;  122 A). D i e “

j f v L e i t u n g s g e s e h w i n d i g k é i t .  dieses Potentials auf der Muskelfaser be—

t rägt  2, 4 — 5, 5 m/b .  Diese relativ starken Schwankungen in der __

_ VIßitungsgeschwindigkeit sind offenbar das funktionelle Korrelat _

1 für die erheblichen Kaliberschwankungen der fokal innervierten.Fao ‘
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sern. Die Muskelfasern dieser Einheiten hatten Kontraktion32eiten

zwisdhen 3 und 9'ms (Abb. 123A) und Fusionsfréqüenzen zwischen
150 und 350 Hz ( A b b .  1 2 3 3 ) .  Dabei besteht zwischen Kontraktionszeit

und Fusionsfrequenz die erwartete_inverse Korrelation ( A b b .  124A) .
Ein großer  Teil dieser rasch  zuckenden Einheiten war relativ re—
sistént gegenüber ermüdenden Reizen.

Die Muskelfasern dieser motorischen Einheiten gehören mit sehr g r o - '
ßer Wahrséheinlichkeit zu den Muskelfasertypen 1, 3, 4 und 5, die
wir im Abschnitt 3 . 4 . 3 .  vorgestellt haben. Eine weitergehende Zu—

. ordnung von kontraktilen und morphologischen Parametern ist bisher

noch nicht_in allen Einzelheiten mögl i ch .  LENNERSTRAND und NICHOLS
. (1977)  haben die Muskelfasern von 4 "sinéle innervated u n i t s " ,  die
sie bechanisch und elektrophysiologisch untersucht  und anschließend

durch Farbstoffinjektion markiert ha t t en ,  auch elektronenoptisch

untersucht und nach der Einteilung Von ALVARADO und HORN ( 1 9 7 5 ) ,
die mit unserer e igenen  (3. Tab. 6) gut übe re in s t immt ,  klassifiziert._

Die Kontraktionszeiten der vier Einheiten lagen zwischen 6 und 10 ms
und zwei der Einheiten enthielten F a s e r n  vom Typ 5 und zwei vom

Typ 4° Über die kontraktilen P a r a m e t e r  der Fasertypen } und 1 lassen

sich zur Zeit nur Vermutungen  anstellen. Die meisten Autoren  halten

aufgrund ihres morphologischen_ßildes die Fasern  vom Typ 3 für
sehr r a sch  zuckend und relativ rasch ermüdbar ,  iie vom Typ 1 da-
gegen  für verhältnismäßig langsam zuckend und sehr resistent gegen-

über  Ermüdung. Diese Ansicht hat einiges für sich. So hat MAYR

(1973) g e z e i g t ,  daß diese Fasern bei der Ratte ein schleclxter  ent—
W1ckeltes sarkotubuläres System ( in diesem Begriff  sind das trans—

versale Tubulussystem und das sarkoplasmatische Retikulum enthalten)

b e s i t z e n ,  als alle phasischcn Muskelt‘asern, iie in der Glob9 lregion

enthalten sind. Ferner hat COLLINS (1975) bei BMG—Untersuchungen.
mit multipler Elektrode festgestellt, daß die phasiscnen Fasern

der Orbitalregion wahrscheinlich mehr an der Aufrechterhaltung ei-

ner bestimmten Augen3tellung beteiligt sind und an Sekkaden wenig
i ' o d e r  keinen Anteil haben. Jedoch ist hier das letzte Wort noch nicht

gesprechen;  es läßt sich beispielsweise mit r e ch t  gu t en  indirekten

Gründen spekulieren, daß die Fase rn  vom Typ 1 eine hohe ckungs—

' geschwindigkeit mit einer hohen Ermüdungsresistenz verbinden:
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- Mhskelfhsern_ mit derartig ext rem hohen Konäraktionsgeschwindig-
k e i t e n ,  wie sie in  den okulorotstoris °chen Muskeln beobach te t
werden ,  gibt es bei den Säugétieren nur noch im E° thyreoary- .
t eno ideus  und zwar besonders in dem als Para voéalis beze ichne ten

. Muskelteil (HALT CHAOGS, 1968 ,‘vgl. Tab. 16). Dieser Muskelteil
bes t eh t  ausschließlich aus extrem dünnen Muskel fasern ,  die eine
hohe Aktivität oxidativer Fermente (hoher  Mitcchondriengehält)

' und eine ebenfalls hohe Akt iv i tä t  der Phosphorylase besitzen
(HALL—CRAGGS, 1968;30H1.L3RU0H‚ 1971, wJSSLN und WOHLRAB‚ 1972),
und die damit den Müskelfasern vom Typ 1 in den okulorotatorischen ; 7
Muskeln wei tgehenä  ähneln°

- Die um. retractores bulbi der Katie enthalten Müskelfésern‚ die
morphologisch denen der Muskelfasertypen 3, 4 und 5 in den okulo-
ro ta toäiechen Müskeln sehr ähnlich s i n d ;  es finden sich keine bei
merkenswerten Unterschiede im histochemischen Bild und im Faser-
kaliber (vgl. 3.4.2.)° Die Kontraktionszeit der Retraktoren liegt
zWischen 9 und 18 ms (STEINACKa R und 8ACH—Y—RITA, 1968)° Néuere
Untersuchungen von LENN .ETHAND (1974b) haben ergeben, daß diese
Muskeln motorische Einheiten b e s i t z e n ,  Jeren Kofltraktionszeit
zwischen 6,5 und 12,5 ms schwankt. Daraus'kann man schlüßfolgern,')
daß die motor ischen Einheiten der okdlorotatorischen Muskeln mit

den extrem kurzen Kontraktionezeiten von 3 — 6 ms ads phasischen
fokal innervierten Muskelfasern bes tehen ,  die in den Mm. retrac—
tores  bulbi nicht entlxelten s i n d ,  und dies wären nur die phasi—
schen Fase rn  vom Typ 1.

'2„‘ "gplt_ple innervated,  conducting gnitg“: Diese motori8chen Ein-
_ — — — _ — — _ — — — —

heiten enthalten Mhskelfasern, die multiple motor i sche-Nervenendi—
‘ ‘gungen b e s i t z e n ,  die ein niedr iges  Ruhepotential aufweisen und deren

Mémbran Aktionspotentiale generieren kann (Abb.  1228, C). Allerdings
hat ten  von d =n 15 Musizelfasern, die LENNERSTRAND (1974a, 1975) un—
t e r such t e  ühd die aus 8 verschiedenen motorischen Einheiten stamm-
t e n ,  nur 3 Fasern ein Aktionspotential mit ovérshoot ;  Die Leitung;-„

geschwindigkeit der Aktionspoténtiale betrug 1, 4 — 2,1 m/s (LENHER—
STRAND und BACH«Y—RITA, 1974). Nach LEN\E RSTRAHD (1975) befinden
sich die Mhskelfasern dieser.motorischen Einheiten in der Orbital-

region der Hdskeln. Die niedrige Lei tungsgeschwindigkei t  dürfte

Ausdfuck'des ger ingen Kalibers diesgeasern sein. Es ist deshalb

sehr wahrscheinlich, daß diese multipel innervierten Fase rn ,  gie
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-Aktionspdtehtiéle Wie die tonischen MUSkelfaserq der Vögel gené-
rieren können ,  den von BACK-Y—RITA und ITO ( 1 9 6 6 )  beschriebenen
tonischen Fasern entsprechen und identisch sind mit dem Muskelfaser- "
typ 2 aus der Orbitelregiqn der okulorotatorischen Muskeln ( v g l .
Tab. 7 und 8)a ' _ ,

> Mechanisch_äiuidie Müskelfasefh dieser Einheiten cherakterisiért
durch eine langsame Kontraktionsäeit von 5 — \8 ms (Abb. 125A),
eine niedrigere Fusiohsfrequenz ( 1 0 0  — 200 Hz, Abb.  1235) und eine ‘
hohe Ermüdungsresistenz. Auch für diese Fasern besteht zwischen

Kontraktiohszeit und Fusionsfrequenz eine inverse Korrelation ‘
(Abbb.124A), jedoch erreichen die Fasern bei Stimulatiön.mit ihrer,
Fuéionsfrequenz nichtt d a s  Maximum ihrer tetanischen Spannungsent-

wicklung;  dies wir] e r s t  bei höheren Reizfrequenzen erreicht

CAbbo-124D)o Im Vergleich zu den "single innervated units" zeigt
s ich ,  daß diese Einheiten sowohl bei Einzelreizen als auch bei .
tetanischer Stimulation weniger Kraft éntwickeln (Abb. 124 B und C).
Män'kann daraus schließen, daß die "multiple i n n e r v a t e d ,  conduct ing
units" w e n i g e r  Muskelfasern enthalten und/oder das diese'Fasern

nur zu einer ger ingeren Kraftentwicklung'befänigt sind°

‘ — — _ * fi _ “ — _ _ - _ —

dieéer motorischen Einheiten sind ebenfalls multipel innervieft,

reag ieren  aber auf indirekte Reizung nur mit langdauernden‚  lokalen

' Dépqlarisstionen (und folglich wohl_auch mit lokalen Verkürzungen)

niemals dagegen mit Aktionsbotentialen (Abb.  122D). Die Fasern rea-

‘ gieren wie tonische Muskelfasern der Amph1bien - derartige Fasezn_

wurden von HESS und PILAR (1965) im &. obliquus superior zuerst

beschriebem. Unsere Vermutung (-A5:@JSSEN et al'_.‚ 1971), daß die Mus—
kelfasern dieser Einheiten identisch aind mit den Muskelfasern vom ‘

M — — T y p  6 in der Globalregion dei okulorotatorischen Muskeln,  wurde

kürzlich von‘LENNERSTRAND‚q NICHOLS (1977)_gestützt. S%e zeigten _

an einer mit dem Farbstoff Procion red nach der elektrophysiologi-

schen und mechanischen Untersuchung markierten Muskelzelle, daß

‘diese auch elektronenmikrosk0pisch den tonischen Muskelfasern der

‘j Amphibien wéitgehend entsprechen.

Ä 'Die multipel innervierten Muskelfasern ohne fortgeleitetes Aktions-

;Üpotential reagierten in den Versuchen von LENHERSTRAND (19748, 1975)

‚fxauf eine einzelne indirekte Reizung nicht mit einer méßberen Muskél— '.5

!
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zuckung, sie éntwickelten erst bei tetanischer Reizung eine re—
_ ' g i s t r i e r b e r e  Spannung Die Reizfrequenz für eine g l a t t e  Spannungs—
„_ entwicklung lag zwischen 50 unä100  Hz ( A b b .  1 2 3 3 ) .  Das Maximum
'der tetanischen Spannungsentwicklung wird aber erst bei höheren

‘Frequenzen erreicht (Abb.  1 2 4 D ) . - D i e s e  kontraktilen Parameter  las—
s e n _ d i e  Vermutung zu, daß derartige Muskelfasern zumindest teil—
_weisé mit denen identisch sein könnten, die BROWHE (1976) durch
selektive Reizung identifizierte (S.O- ).
Wir haben bei unseren Unte r suchungen ,  aus Gründen,  die bereits im

1 ‚  Abschni t t  4 . _ _ . 2 .  dargelert wurden ,  auf eine indirekte Reizung ( u n d
damit auch auI den Versuch einer selektiven Sti».ulation der toni—
Eschen niuskelfasertypen) des M. obliquus inferior des Kaninchenä ver—;?
ziehtet und uns für die direkte “massive" Reizung mit Rechteckimr
pulsen kurzer Dauer éntschieden. Unter diesen Bedingungen wiri of-
fenbar nur die Population der pheeischen Huskelfasern (vergleich—

"bar den "single inne lated units") gereizt, während die tonischen
' . M u s k e l f a s é r n ‚  die zu ihrer Erregung Reizimpulse höherer  Intefisität

und vor allem längerer  Dauer benö t ig t en ,  wahrscheinlich nicht er— '
regt wurden. Eine Reihe von Gründen sprechen für die Richtigkeit
dieser Annahme. Zunächst sind alle von uns bei direkter Reizung ge-

:messenen kontraktilen Parameter des M; obliqdus inferior des Kanin—

chens weitgehend denen ähnlich, die an okulorotatorischen Muskeln.
_ Q n d e r e r  Säuge t ie re  bei indirekter Reizung gemessen wurden (vgl.°

Tab. 9), wobei wahrscheinlich nur die phasischen Fasern gereizt
wurden (5. o. ); Die maximale Tetanusépannung erreichten die von uns

. u n t e r s u c l t e n  Muskeln bei Fusionsf requenz;  eine Erhöhung der Reiz—

f requenz darüber hinaus hatte keinen wei te ren  Kraftauwachs,  wie er

_ für tonische Fasern beschrieben wurde,  zur Folge (Abb. 46, 4 7 ) .  Und
5 * i ‘ 3 0 h l i e ß l i c h  liegen die. mittleren Kontraktionszeit und die Fusi0ms—

'” frequenz unserer  Müskeln in der gleichen Größenordnung w1e die der ..
} meisten phasischen motorischen Einheiten, dié LENNERSTRAND (19748,

f Ü_1975) beschrieben hat (vgl. die Werte aus Abb.  123 mit denén aus
wj  Tab„ 18)„. ' ‘ ' ' '
fÄ.Unseré unfreiwilligén Versuche mit geschädigten Muskeln (vg l .  4 . 2 ° 2 . ) ‚ »
”f s t ü t z e n  die A n s i c h t ,  daß die verschiedenen phasischen.Muskelfaser— '

if typen,  die an den Kontraktionen der okulorotatorischen Muskeln be-

' Ü ' t e i l i g t  s i n d ,  alle sehr rasch tken — 2:8. im Vergleich mit der

'_Skelettmuskulatur (Vgl„:8 1. 4. ) — , daß aber zw15cben ihnen_gewisse
J
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Unterschiede in der Kontraktionszeit und in der Ermüdungsresistenz
bestehen. Die in diesen Versuchen beobachteté !Qeigipflickeit der
phasi3chen Zuckung läßt sich am besten durch die Annahme interpre—

' t i e r e n ,  daß aufgrund der Schädigung ( 0 2 -  Mangel) ein Teil der phasi—
seien Fase rn  mit mittleren Kontraktionszeiten ausgetallen ist, wäh—
rend sich die beson'ders schnellen und die besonders langsamen Fa-
sern als relativ resistent gegenüber  dieser Art von Schädigung er—
weisen. Die beobachteten Kontraktionszeiten von 2,5 ms für die
schnellen und von 9 — 10 ms für die langsamen Fasern stimmen voll—
s tänd ig  mit den Kontrakti0nszeiten der Schnellsten und der lang?
samsten "single innervated units“ der Katze (Abb° 123A) überein.

: W i r  können zur Zeit nichts darüber aussu a g e n ‚  welche der morpholo-
gieeh  identifizierten Muskelfosertypen für den schnellen und welche
für den langsamen Zudkungsgipfel verantaortlich ist (3.0. ) und ob
sich nicht dies e Methode ,  vielleicht sauberer  a u s g e a r b e i t e t  durch

'dbsiérte‘Stoffwechselblockierung,_ eignet, die phasischen Fasern
der okulorotatorisehen Muskeln selektiv zu up tersuchen.

8 ° 1 . 5 .  Vergleich der kontraktilen Parameter  dér phasischén
Augenmuskelfasern.verschiedener Säugetiere

Aus Tab° 9 ist ersichtlich, daß die kontraktilen Parameter  der
‚ p h a s i s c h e q ; w u s k e l f a s e r n  in den ckulorotatorischen Muskeln der
> v e r s c h i e d e fi e n  Säugetiere wesentliche Gemeinsamkeiten-besitzen„ Für
alle diese Muékeln ist ein rascher Ablauf der Einzelzuckunc (Kurze
Kontraktions- und Er3chlaffungsze it), eine ger inge Latenzzeit und

>= eine hohe Verschmelzungsfrequenz charakteristisch. Die an den

Muskeln in  der Einzelzuckung uni im Tetanus entwickelte Kraft  ist

gering ( v g l .  8.1.40) und die Amplitude der Einzelzuckung beträgt
gewöhnlich nur etwa éin Zehntel der Tetanushöhe.

Die kleinen Differenzen. ,  die bei den einzelnen Tieren zwischen den

vérschiedenen Muskeln und den Angaben der jeweiligen Autoren be—

s t e h e n ,  sind sicherlich größtenteils methodisch bedingt} 80 wurde

nicht von allen Autoren d i e . F o r ä e r u n g  nach Cptimallänge des Mu skels

‘ eingehalten und außerdem wurden mechanoelekprische Wandler mit

recht unterschiedlichem mechanischen Übertragungsverhalten verwen—
k d e t o  Angaben über die kontraktilen Eigenschaften von Kaninchen-
augenmuskeln fanden wir in der Li te ra tu r  bei MATYUSHKIN ( 1 9 7 2 ) .  Die
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von ihm bei indirekter Reizung gemesseneh  Daten basieren aui 5
Versuchen und streuen erheb l ich ,  wobei die mittlére Latenz- , Kon-

‚. traktions— und Helberschl_affungszeit länger ,  die Fusionsfrequenz
dagegen deutlich ger inger  waren, als in unseren Experimenten bei

„ All—over£$timulation (Tab° 9). Neben den bereits angeführten Grün-
jden kann für diesen Fall auch die unterschiedliche Reizzorm zur

" Erklärung der Diskrepanzen herangezogen werden. CLO$ und LUFF (1974)
"Ä haben am Mo obliquas inferior der Ratte g e z e i g t ,  daß bei All-over—
=‚_Stimuletion die Kontraktionszeit e t w a s  kürze r  i s t ,  als bei indirek—

tér Reizung°

_ > Aus Tab° 9 ist zu éntnehmen, daß sich die Kontraktionszeiten der
"3okuiorotatorischen Müskeln der ver schiedenen untersuchten Tiere

' ungeachtet der unterschiedlichen Körper— und Augapfelmaße dieser
Tiere._(vgl„ z. B. Ratte und Schaf) kaum unterscheiden. Dies is t
_ z u n ä c h s t  um 90 verwunderlicher, da für dla SkelettAkeln der Säu-
ge t i e re  bekannt i s t ,  daß die dynamischen Eigenschaften ihrer Muskeln
‘won den Körperdimensionen abhängen (HILL, 1950) Dabei ist die Kon-

\. t rak t ionsgeschwindigkei t  homologer  Extremitätenmuskeln um so g r ö ß e r ,
i j e  kleiner das jeweilige Tier ist (Abb. 125 ), so daß die Kontrak—
tionszeiten langsamer Skelettmuskeln der Maus gleich sind mit de—
nen schneller Müskeln der Katze  oder des Kaninchens. Dies wird zu—

‘‚ rückgeführt auf die unterschiedliche Dimension der Extremitäten.
' Ein-kleines Tier mit kurzen Extremitäten unä kurzen Muskeln muß die—'

‘ . l s e  10 mal_schneller bewegen als ein großes T i e r ,  dessen Extremitä—
ten und Muskeln 19 mal länger s ind ,  um die gleiche Bewegungsge—

. ;  schwindigkeit zu erreichen. HILL (in’Diskussicn dazü vg l .  CLOSE,‘
' . ‚ 1 9 7 2 ) ' h a t  anhand #on Daten verschiedener Tiere — z.B° erreichen _

„ H a s e ,  Fuchs ,  wildep„ESel und Pferd die gleiche Laufgeschwéndigkeit
' fvon 21 —'22 m / é ' é  g é z e i g t ,  daß derar t ige  Überlegungen für Extremi—

’_tätenmuskeln korrekt Sind..Wenn aber die okulorotatorischen Muskeln
der verschiedenén Tiere ungeachtet  der unterschiedlichen Dimensio—

. n e m  ihrer Orbita die gleichen Kontraktionszeiten b e s i t z e n ,  so be—
deu te t  dies, daß das Ausmaß der Verkürzung und die Verkürzun b s g e -  .

„ schwindigkeit bei größeren Tieren mit größeren Bulbi und längeren

"_MUSkeln gfößer seifi.muß als bei'kleineren Tieren° Im folgenden soll
“ anfiand einer Überschla$srechnung für Kaninchen und Ratten geze ig t
‘? werden, daß dadurch aber eine einzelne Müskelzückung für die ver—
*. schiedenen Tiere eine konstante Drehung des Bulbus zur Folge  hat.

‘ -. ' . .  . . '»
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iner'Augäpfeifdeé Kaninchens hat einen mittleren Durchme$sef von“
18 mm (PRINCE, 1964, u n ö - e i g e n e  Méssungen),.die—Cptiméllänge des

-; zugehörigen Mc obliquus inferior lag in  unseren Versuchen zwischen
'2_6 und 30 mm. Wenn wir annehmen,  die von einer Einzelzuckung be—

— wirkte Verkürzung betragé 5% der Gesamtmuskellänge, so verkürzt
. s i g h  der Muskél um 1, 3 + 1, 5 mm und dies b e d e u t e t  bei einem mitt--
1éren_Bulbusumfen3 vonß56‚5 mm eihe Bulbusdrehung von 8,3 — 9 ,6 ° ;

V„Den Durchmesser des Augäpfels der Ratté enmittelten wir mit etwa
k - 6  mm, die_ Optimallänge des zugehörigen Mo obliquus inferior beträgt

nach Angaben von CLOSE und LUrT ( 1 9 7 4 )  und eigenen Messungen zwi——
_Schen.9 und 10 mm° Unter den gleichen Voraussetzungen wie sie oben
für den Keninchenmuskel angenommen wurden‚'verkürit sich der Ratten—
muskel i n  der Einzelzuckung nur um 0 , 4 5  — 0,5 mm° Das entspricht
aber bei einém Umfang des Rattenbulbue von 15, 8 mm einer identischen '

) Raddr ehung von 8,6 — 9, 6°. Es iet demnach anzunehmen, daß bei den
weitgehend g le ichen  Kontraktionszeiten der Augenmuskeln der ver— ‚
lschiedenenfl$äuger_auch die ‘äinkelgeschwindigkeiten, mit der die Au—
fgenbewegungen bei diesen‚Tieren erfolgen können„weitgehend'idén4
tisch sind. ’“ ' . ‘

80164Jo Vergleich der kontraktilen Parameter der phasisflhen
' ‘ Augen— und Skelettmuskelfasern

Bei einem Vergleich der dynamischen Eigenschaften der phasiechen
' . Fasern der äußeren Augenmuskeln mit denen der ebenfalls phasischen

Skelettmuskeln muß man sich die schon im vorigen Abschnitt e rwähn te -
" .  Tatsache vor Augen halten (Abb.  125) ,  daß die zeitlichen Parameter

ider'letztéren sehr stark von der Tiergröße abhängen. Derartige Ver—
gleiche erscheinen deshalb eigentlich nur innerhalb einer Spezies

\-f?pder zumindest doch nur zwischen Tierarten einer Vergleichbaren
_Körpetgröße sinnvoll. Tab„ 16 informiert anhand einer Literaturzu4
semmenstellung über  die kontrektilen Parameter ve r sch iedener  Huskeln‘

,_‘ des Kaninchéns. Wir wollen uns in der folgenden Diskussion im we—‘

sentlichen auf_diese Daten s tü tzen  Und in den Fäl len ,  in denen Bee

i_funde von Kanin0henmuskeln n i c h t . z u r  Verfügung s t e h e n ,  besonders

; auf Ergebnisse an Katzénmuskeln,  die wegen der ähnlichen Köfpergröße
‘ be ider  Tiere nahezu gleiche Kontraktionsparameter aufweisen,  ein-

.‚'geheno‚„„‚ . ' ‘
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Die Skelettfiqskeln des Kaninchens enthaltgn wie éuch die aller an-
deren Säuger zwei Typen von phasischen motofischen Einheiten (8.
Einleitung) und dementsprechend zwei extreme Typen von Muskeln.
Die Muskeln vom fast—twitch-Typ bestehen ausschließlich oder stark
überwiegend aus rasch zuckenden  motorischen Einheiten und haben
Kon£raktionszeiten von etwa 20 4 25 ms und Halberschlaffungszeiten
in der gleichen Größenordnung. Die Latenzzeit ist relativ kurz.
Bei äén in Tab. 16 aufgeführten fast—twitch—äuskeln besteht der

"M. extensor digi torum Iongus aus überwiegend fast—twitch-white—
Fasern ,  der Me plantaris dagegen aus fast—twitch—red—Fasern,  die

‚ f ü b r i g e n  Muékgln sind Mischi‘ormen° Bezüglich dér zeitlichen Kontrak-
tionsparämeter bestehen zwiächen den einzelnen fast-twitch—Muskeln
nur kleinere Diffe renzen ,  größere  dagegen dürf ten  in ihrer Ermä—
dungsres i s tenz  b e s t e h e n ,  über  die für das Kaninchen allerdings kei—
ne Angaben vorliegen. Demgegenüber  bestehen die Muskeln vom slow-
twi tch—Typ,  deren klassischer Vertreter der M. soleus ist, aus—
schließlich o d e r  3 tark  überwiegend aus langsamen motorischen Ein-
heiten. Ihre Kohtraktions— und Halberschlaffungszeiten betragen
etwa das Dre i fache ,  die Letenzzeiten rund das Doppelte der fast-

V t w i t c h r M u s k e l n .  Die meisten Skelettmuskeln (so auch das Zwerchfell)
enthalten beide Formen von motorischen Einheiten in  einem für den

' jeweiligen Muskel charakteristischen Mischungsvcrhältnis und ihre
Kont rak t ions - ,  Erschlaffungs— und Latenzzeiten liegen dann ent-

sprechend zwi schen  den Extremen.

Von den speziellen Müskeln des Kanincnens,  von denen  aufgrund ih—

‚rer besonderen  Funktion ein Abweichen von dem allgemeinen Schema
der Skelettmuskeln zu erwar ten  w ä r e ,  sind nach ihren kontraktilen

Eigenschaften die muskeln der Paukenhöhle und wohl auch die mei-
sten Kehlkopfmuskeln als zur fast-twitch-Gruppe gehörig anzusehen,
und nur die okulorotatorischen Muskeln und die des Stimmbandes bei
sitzen eihe besonder s  r ä sche  Muskelzuckufig. Der Kontraktionsablauf

“ d i e s e r  Huskeln ist etwa 3mal schneller als der der fast—twitch—
' - u n ä  etwa 10mal schneller 813 der der slow—twitch-Muskeln. Wir hat-
‘ £ e n  schon in Abschnitt 3 . 4 . 2 .  darauf hingewiesen, daß es morpholo—

g i s c h  keinen Anhalt für das Vorkommen.von Muskelfasern vom slow«
twitch-intermediate-Typ in den okulorotatorischen Muskeln g i b t ,
ferner  ergab sich kein derart iger  Hinweis bei der Untersuchung ein-

zelner motorischer Einheiten ( v g l .  8 . 1 . 2 . )  und auch aus dem Kontrak—
)
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. tionsablapf bei all over Reizung des Gaflzmuske)nräparatés ist_zu
vermuten ,  daß d e r a r t i g e  Fasern in den okulorotatorischen Muékeln

fehlen° Wenn man einmal von dem geringen raeerkaliber a b s i e h t ,  über

das später noch diskutiert werden  soll (8.2.2. ) ,  i s t  ein Teil der

'phasischen Augenmuskelfasern (Faser typ  3, 4, 5, vgl. 3.4.2.) den

Skelettmuskelfasern vom fast—twitch-Typ morphologisch durchaus ver—
gle ichbar ;  allerdings ze ig t en  sawohl die Untersuchungen an einzel-

nen motor ischen  Einheiten als auch die an direkt oder  indirekt gé—
reiztén Ganzmuskeln, daß die phasischen Augenmuskelfaserh über eine

besondérs rasche  Aktivierung und eine schnelle Deaktivierung des .
kontrak%ilen Apparétes vér fügen .  Es wäre demnach zu f o r d e r n ,  daß

diese Fasern  Mechanismen b e s i t z e n ,  die sowohl eine rasche Ca + —

Ionen—Fre i se t zung ,  als auch eine hohe Geschwindigkeit der Ca + —

. Akkumulation und eine schnelle Spannungsentwicklung oder Verkürzung

gewährleisten„ Hbfunde‚ die dies s tü tzen  sind spärlich. Die rasche
_Cef+-Ionen—Freisetzung bzw° —Akkumulation läßt eine besonders  gute
Ausbildung des sarkotubulären Systems erwarten° Bei morphometrischen

_ Messungen an den phasischen Fasern  der okulorotatorischen Muskeln

von Ratten fand MAYR (1973) ,  daß dieses System zwischen 8 und 17%

jdes Faservolumens ausmacht. Vergle ichbare  Befunde an Skelettmuskeln

fanden wir in der Literatur nur für die Maus. LUFF und ATWOOD (1971)
geben a n , . d e ß  fast—twitch-Fasern etwa 6 Vol% und slow-twitchrFasern

étwa } Vol% sarkotubuläres System enthalten.  Die extrem schnelle

Entwicklung der isometrischen Muskelspannung und die raéche Ver—

_kürzung der okulorotatorischen Muskeln — CLOSE und LUFF (1974)  ha-

ben mitgeteilt, daß die Verkürzungsgeschwindigkeit der Sark0mere

' des M. obliquus inferidr der Ratte rund 62 ‚um/s gegenüber 49 pin/5

-beim M. extensor digitorum longus des gleichen Tieres beträgt  —

v " l a s s e n  auf eine hohe Aktivität der &Wosin—ATPase schließen. BOGATZKI

_*et al. ( 1 9 6 5 )  fanden am Kaninchen, daß die Aktivität dieses Enzyme

’_in den Augenmuskeln beträchtlich höher ist als in den Oberschenkei—

.muskeln (letztere wurden aber  in ihrem Typ nicht näher charakteri— ,

msiert).

Der rasche  Ablauf der Einzelzuckung und das niedrige Twitqh—Tetanus—-

‚Verhältnis lassen für die okulorotatorischen Euskeln einen senr

f k u r z e n  "active s t a t e "  mit schnell abfallender Flanke erwarten.  Dies

  LWurde adch durch unsere Versuche  b e s t ä t i g t e  Die von uns verwendete
V _ M e t h o d e  nach EDHAN und GRIEVE (1966) zur Bestimmung des Aktivierungs—
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zustandes der kontrektilen Elemente sagt nichts über  dessen an-\
steigende_ Flanke oder ü b e r  die Dauer der vollékandigen Aktiv1erung
aus , sende n gibt nur Aufschluß über deren Rückgang.  Die Bestimmung
ist nicht so genau ,  wie die mit der quick—release—Methode von RIT-
CHIE und WI "IE (1954), aber sie hat den Vorteil der einiachen

„ Handhsbbarkei t ‚  die Bestimmung bedarf keiner speziellen mechanischen
Apparatur zur plötzlichen definierten Entlastung des Huskels, son-
dern erfolgt an unvollständigen T e t a n i ,  deren Aufzeichnung bei un-
seren Untersuchungen rout inemäßig vorgenommen w u r d e .  Es muß jedoch
kritisch angemerkt w e r d e n ,  daß s t reng  genommen einige theoretische
Premissen dieser.Methode zumindest für Warmblütermuskeln nicht er—

“ füllt sind. '
Eine dieser Voraussetzungen i s t ,  daß das Plateau dus "active s t a t e ”
unabhängig von der Reizfrequenz i s t ,  daß be re i t s  in der Einzelzuk—
kung der konträktile Apparat  der Huskelfaser maximal aktiviert ist.
Es hat sich abér g e z e i g t ,  daß die maximale Aktivität des Warmblüter-
mu3kels in der Einzelzuckung nur etwa 90% des Wertes (PO) b e t r ä g t ,
der im vollständigen Tetanus érreicht wird (BAHLBR et al„, 1967),
d ; h . ,  daß bei einem unvollständigen Tetanus  der "active state" der
ersten Zuckung niedriger i s t ,  als der der z w e i t e n . u s f . ,  und daß

' der Zeitpunkt von dem an jeder Reiz einen maximalen "active state"
zur Folge hat, abhängig ist von der Reizfrequenz. Eine zweite Vor—

ausse tzung ist, daß die Dauer des "active state" und die Steilheit
seiner abfallenden Flanke für alle Reize g l e i c h  ist. Das würde bei—

spielsweise für eine Stimulation mit Deppelimpulsen b e d e u t e n ,  daß
die Gipfelspennung der zweiten Zuckung größer  ist als die der er-

- s t e n ‚  daß aber das Zeitinterval zwischen dem zweiten Reiz und dem
Gipfel der zweiten Zuckung gleich o d e r  ger inger  ist als die Kon-

' —traktionszeit der Einzelzuckung. Im Gegensatz dazu findet man abe r
. b e i  mit Doppelimpulsen ge re i z t en  Säugermuskeln,  daß die zweite

Zückung etwa 2 — 3 mal höher ist als die Einzelzuckung und daß die
‚ Z e i t  zwischen dem zweiten Reiz und dem Gipfel der zugehörigen Kon—

V ” _ t r a k t i o n  deutlich länger i s t ,  als die zwischen dem ers ten  Reiz und
. der e r s t e n  Zuckuhg.  Dieser von CCOPER und ECCLES (1930) erstmals
'. erhobene Befund wurde von ROSENBLUETH und RUBIO (1960) ,  MARTENSON

und SKOGLUND ( 1 9 6 4 ) ,  BURKE et alo (1970)  und CLOSE (1972) bes t ä t i g t ;
er gilt auch für die von uns untersqchten Muskeln (Vgl. Abb. 45) ,

land führt zu dem Schluß, daß der Abfall des "active state" nach '
d0ppelter o d e r _ m e h r f a c h e r  Reizung langsamer erfolgt als-nach einem

‚
 <
r
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‚AEinzelreizg'Dié von uns bestimmte abfallende Flanke des "active
"state“ stellt demnach den Rückgang des “active state" eines te ta -
nisch ge?eizten Mhskels d e r ,  und da dieser langsamer erfolgt als
der der Einzelzuckung,  ist es flieht vefwunderlich, daß die mittleren

V D a t e n  der Einzelzückung des M. obliquus inferior (Gipfelzeit= 6, 5 ms,
P/P° = 0 , 1 )  deutlich außerhalb der in Abb° 54 dargestellten Kurve

{ l i e g e n .

Unter  Berücksicht igung der gemachten Einschränkungen liefert je—
v d o c h  die Methode von EDMAN und GRIEVE (1966) gut reproduzierbare
. u n d  vergleichbare Ergebnisse .  Bei Säuget ieren wurden sie bisher nur
von LEWIS (1972) für den M. flexor hallucis lofigus (fast-twitch)
und für den M. soleus (slow—twitch) der Katze  &ngewendet .  Die Ge—
eafitdauer des "ac t ive  s t a t e "  betrug in diesen Versuchen für den
langsamen Muskel 80 — 110 ms und für den schnellen Muskel.3C — 40 ms.
Der Vergleich mit den von uns ermittelten 8 - 10 ms am U. obliquus
inferior z e i g t  Heutlich, daß die Dauer der Aktivierung der kontrak-

_«vtilen Elemente der okulorotstorischen Muskeln erheblich kürzer  ist
‘Eals bei den schnellen Skelettmuskeln-

Die Refraktärzeit der okulorotator iechen Müskeln ist extrém kurz;
wir best immten aus unseren Versuchen eine untere Grenze der absolu-
ten Refräktärzeit von 0,3 ms. Ähnliche Werte (0,4 - 0,5 ms) fanden

‘BARMACK et al. (1971) sowohl bei direkter  wie bei indirekter Rei-
„_zung am Mc r e c t u s  lateralis der K a t z e ;  Die absolute Réfraktärzeit

l v f ü r  das Aktionspo£ential der Augenmuskelfasern liegt in der gleichen
‘Größenordnung ( 0 , 4  ms, BROWN und HARVEY, 1941)° Die absoluté Refrak—
tärzeit der Skelettmuskeln ist gegenüber diesen Werten erheblich '

 'lä5ger. Schnelle Unterschenkelmuskeln der Katze haben eine absolute
_V‚Refrakfiärzeit von 1,3 ms, langsame dagegen von 2‚i ms {LEWIS‚ 1972)-

“ D i e  sehr  kurze Refraktärzeit macht es möglich, daß die Augenmuskeln

sehr  hohen Reizfrequenzen (1000 Hz und mehr) folgen können, wobei
'Sich bei Frequenzen von über 300 Hz die Tetanusspannung nicht mehr

_}.erhöht‚ aber die Steilheit der Spannungaentwicklung noch zunimmt
l i f ( v g 1 .  Abb- 47'—Ü49). Ob derartig hofie Erregungsfrequenzen allerdings

gin'sitÄ auftreten ist nicht sicher (vgl .  8a1.7.), immerhin wurden
” . a n ' o k u 1 ä f e n _ M o t o n e u r o n e n  während rascher Sakkaden Entladungsfre-

**LQüenzen von 400 Hz und mehr gemessen (ROBINSON, 1970; SCHILLJR,'1970).'
FUCHS und LUSCHEII(197O, 1971) und KELLER und ROBINSON (1972) haben

‘ Wflhrecheinlich'gemacht, daß alle Neurone in den Augenmuskelkernen,



r l d i e  mit Entladungsfrequenzen von mehr als 606 Hz f eue rn ,
' ‚ t o n e u r o n e  sondern Interneurone sind. " L
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keine MO—

1 “

‚Für die aut‘ die Querschnittsfläche des Muskels bez0gene r r a f t  die '
_ein Muskel im vollständigen Tetanus entwickeln kann,  findet man
_*in der Literatur (5. CLOSE, 1972) für die Skelettnuskcln verschie-

dener  Säuge t i e re  W e r t e ,  die zwischen 1, 6 und 5, C kg/cms l i e g e n ,
_wobei keine Unterschiede zwischen Muskeln vom slow- o d e r  vom f a s t -
twi tch  Typ bestehen sollen. Entsprechende Angaben für Kan1nchenmus—
‚keln (s. Tab. 16) fanden wir in der Literatur nur bei VIGEICS et al.
( 1 9 7 6 ) .  Im V e r g l e i c h  mit diesen )e1ten ist die Kraftentxicklung 5er

{ o k u l o r o t a t o r i s c h e n  Muskeln sehr gering, sie beträgt nur etaa «.in
Viertel oder_weniger der der Skelettmuskeln. Auc„ CLQSE und LUFF

‘ ( 1 9 7 4 )  fanden an der R a t t e ,  daß die auf Jia 3ucrschnittsfläche be-
zogene Kraft des M. obliquus inferior nur etwa ein Drittel der am
Uhterschenkelmuskel gémessenen Werte  erreicfit, konnten aber keine
Erklärung dafür g e b e n .  Als mögliche metnodiscne Gz‘ünde Lür ließe
Diskrepanz können diskutiert werden:
1° Ein Teil der Muskelfasern nimmt nicht an der tetanischen Span—

nungsentwicklung teil. ‘wie in  Abschnitt 8.1.2° ausgeführt w u r d e ,
*werden mit großer  Wahrscheinlichkeit bei der direkten Rei„ung
der okulorotatorischen Muskeln mit kurzzeitigcn Impulsen die to-
nischen Muskelfasern nicht erregt. Das würde bedeuten,  daß etwa
“20% der Muskelfasern der Orbitalregion und e twa  10% der Fasern
der Globalregion nicht an der tetanischen Kraftentwicklung des
Muskels beteiligt sind. '

5 2 .  Fehler bei der Bestimmung der Querschnittsfläche

Die _Querschnittsfläche eines Muskels wird üblicherweise rechne-
i'risch b e s t i m m t ,  indem die Muskelmasse durch die mittlere Muskel—

faserlänge dividiert Wirä. Das spezifische Gewicht des Muskels }
wird bei diesem Verfahren als ] angenommen,  dies ist auch nähe— 1
rungsweise v e r t r e t b a r ,  für Hunde- und I’aninchenmuskeln wurde
das spezifische Gewicht mit 1, 06 bestimmt (H“"DEZ und KLYS, 1960)e
Erhebliche Schwierigkeiten bereitet dagegen die Bestimmung der

Muskelfaser länge.  Die übliche Bestimmung_aus der Muskellänge lie—
. fert_bei den okulorotatorischen.Muskeln‚mit Sicherheit zu hohe

W e r t e .  In den Abschnitten 3.2. und 3.3. wurde dargestellt, daß
‚ i n  der Globalregion die phesischen Müskélfasern durch sehnenartige
Eye—myodale Verbindungen gleichsam hintereinander geschaltet und
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-demnach teilweise erheblich kürzer sind als die Gesamtmuskellän— £
'.„\geo Auch die phasischen Fasern der Orbitalregion‚ die derartige ?%

‘ Zwischensehnen nicht b e s i t z e n ,  haben längere Sehnen als die üb—
- r i g e n  Muskelfasern und sind deshalb gewöhnlich auch etwas kürzer

flf_aIs die Gesamtmuskellänge. ‘
U f ' D i e  rechnerisch bestimmte Querschnittsfläche enthält weiterhin

“den.  Extrazellulärraum, Angaben über dessen Größe schwanken für
;,”die Skelettmuskeln der verschiedenen Säuger zwiSchen 8 und 25%
"—J(Literatuf sg CLOSE, 1972)° Der Vergleich von histologischen
;Schnitten durch Skele£tmuskeln mit dcen ,  polygdnal geformten

f_;luhé dicht gepackten Fasern und durch okularotatorische Muskeln
. 1 «mit dünhen, oft Kreisrunden und lobker gepackten Fasern läßt ver—‘
”‘fmuten, daß die Augenmuskeln e inen  erheblich größeren Extrezellu—

' 1äfraum besitzen als die Skelettmuskel. Besonders betrifft dies
wohl die bindegewebsreiche Orbitalregion. V

“'_ Und schließlich enthält die rechnerisch bestimmte Querschnittsé '
A f l ä c h e  auch  äie intrazellulären Area le ,  die keine E30fibrillen

" enthalten, sondern die z.B. von Hitachondrien und Strukturen des
‘v:sgrkotubulären Systems eingenommen werden. Der größté  Teil der

.Fasern der okulorotatorischen äuskeln ist besonders  reich an Mi—
' tochondr ien ,  die häuf ig  zwischen den Myofibrillen in dicken Säu—

v1én angeordnet sind (vgl° Abb. 23, 29) ;  d a ß . d i e  fiugenmuskelfasern

"fleihe'bessere Ausbildung des sarkctubulären Systems als die Ske— _
'r‚lettmuskeln besitzen, wurde schon erwähnt. '

Aus den angeführten Gründen geht he rvor ,  daß die von den phasischen

Fasérn  der okulorotatorischen Muskeln pro Querschnittsfläche ent—

wickelte Kraft in unseren Versuchen sicherlich als zu gering er—

mittelt wurde. Ob die besprochenen Ursachen jedoch ausre ichen ,  die

? Uhtefsahieäe in der Kraftentaicklung zwischefi Augen- und Skelett;

muskeln vollständig zu erklären, oder ob darüber hinaus zwischen den

Muskeln Unterschiede in der Aktivität o d e r  in den Eigenschaften der

Akte—Myosin-Querbrücken während der tetanischen Reizung vor l iegen ,

iSt zur Zeit nicht zu entscheiden. Hier ainä- weitere Untersuchungen

erforderlluh und für exakte  Vergle iche sollte lie vom Muskel ent—

W1ckelte Kraft auf den myofibrillenquerschnitt bezogen werden.
>„' „
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Im Vergleich zu den Skelettmuskeln sind die okulorotatorischen Mus—„
keln sehr ermüdungsres i s ten ta  Näch einer 5'3 däuernden Reizung  mit

' V e r s c h m e l z u n g s f r e q u e n z  betrug die Restspannung des Tetanus in unse—
ren Versuchen noch etwa 40% der Initialspannung. Rasche Skelett—‘
muskeln und auch der Mo re t rac tor  bulbi der K a t z e  (LENRL RSTRAND,
1974b} sind nach der gleichen Prozedur  nahezu vollständig ermüdet.
Auch mit längeren Reizperioden ist es schwer,  okulorotatorieche Mhs—.‘
keln vollständig zu ermüden° Dies haben kürzlich auch HANSON und
LENNERSTRAND (1977) am Mo obliquus inferior von Katzen und Ratten
g e z e i g t .  Bei e i n e r  Reizfrequenz von 200 Hz bet rug  die Restepannung
des unvollständigen Tetenus nach einer Reizperiode von 30 s bei der
R a t t e  noch 5 - 23% und bei der K a t z e  25 — 30% der Anfangsspannung.
Die Augeümuskeln verbinden also eine hohe Zuckungsgeschwindigke i t
mit e i n e r  hohen Ermüdungsresistenz. Diese ungewöhnl iche  Kombination —
für die Skelettmuskeln scheinen diese beiden Eigenachaften einander
weitgehend auszuschließen - läßt erwar ten ,  daß die Müskelfasern der
okulorotatorischen Muskeln die 7:u den Kontraktionovorgängen benö—

" t i g t é  Energ ie  nicht nur auf glykolytischem Wege, sondern in beträcht-
lichen Ausmaß a u c h  durch  den oxidativen Abbau von Kohlehydraten und
Fet t säuren  gewinnen. Dies läßt ältere morphologische und biochemi—
sche Befunde in einem neuen Licht erscheinen.

In der elektronenmikroskopischen Li te ra tu r  über die Augenmuakeln
finden sich vereinzelt Bilder wie das in Abt)c 126 dargestellte aus
einer Arbeit von CHENG und BREININ (1966) .  Diese offenbar rech t
dünne (von den Autoren als_"rot" beaeichnete) F a s e r ,  stammt aus
dem M. r e c t u s  lateralis des Rhesusaffen — leider fehlen Angaben über

die Muskelregion — und z e i g t  zahlreiche Hitochondrien und Glykogen—
partikel ßowie damit verbunden eine luxuriöse Ausbildung des sar-
kbplasmatischen[Retixu1ums und des T-Systems. Eine derart ige Muskel—

"faser müßte söwohl eine hohe Aktivi tä t  der mitochondrial gebundenen
oxidativen Enzyme als a u c h  eine hohe Aktivität  glykolytischer Fer—
mente besitzen. Gleichzeitig weist die besondere  Entwicklung des
T - S y s t e m s  und des sarkoplasmatischen Retikulums auf eine hohe Kon—
traktionsgeschwindivkeit hin°

Tab° 17 zeigt äie Aktivität verschiedener Enzyme des energieiiefern-

den Stoffwechscls in unterschiedlichen Kaninchcnmuskeln (PETTE‚- 1966)„
“Weiße",  r a s ch  zuckende und schnell eruüdbare Ska lettmgskeln wie der '

‘ M o  adduc to r  magnus besitzen eine hohe "glykolytische Potenz“, sie
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gewinnen ihre Energie also vorwiegend dureh den 31ykolytischen Ab—
' bau der Kohlehydrete. " R o t e " ,  langsam zuckende und weniger ermüd— . . J

bare  Skelettmuskeln wie der M. eoleus ze igen  dagegen eine hohe
"respiratorische P o t e n z ’  , sie gewinnen einen Großteil ihrer Ener-
gie durch die Zellatmung. Die Augenmuskeln haben.eine relativ hohe
"glyk01ytische P o t e n z "  verbunden mit einer sehr hohen "r99piratori—
schen Potenz" (s a° LEVARI Und KCRNBLUETH, 1967). Dies trifft wahr—
scheinlich besonders für die Muskelfasern der Orbitalregion zu. Da—
für sprechen  die histochemisch bestimmten Enzymaktivitäten ( T a b o  7),
sowie das reichliche Vorkommen von Fet tvekuolen und Glykogefiparti- —
keln in den hier lokalisierten Fasern .  In dieser Region dürften .
die biochemisch bestimmbaren absoluten Enzymaktivitäten noch erheb—
lich über  denen  in Tab. 17 liegen.

Die hohe respiratorische Potenz  der okulorotatorischen Muskeln s e t z t
kurze Diffusionswege und eine starke Durchblutung voraus .  Kurze Dif—
fus ionswege  sind durch das geringe Kaliber der Muskelfasern und ‚°
durch die große Kapillardichte gegeben .  MAXWELL et al. (1977)  haben ‘
die Kapillardichte an Skelettmuskeln der Katze mit einer  ähnlichen
Methode_wie wir untersucht ,  sie fanden als typische Werte für faét— ,
Witch-Muskeln etwa 600 und für slbW-twitc'h-Muskeln etwa 800 KgpiI—' > '
laren/hm2 Muskelquerschnitt. Unsere am gleichen.Tier erhobenen Wer-
te (vgl. 3.2.) ze igen ,  daß die Müskelfasern der Globalregion besse r
kapillarisie_rt sind als die schhellen Skelettmuskeln, und daB die
Gefäßversorgung der Orbitalrégion mit 1900 Kapillaren/hm2 besonders .
gut ist, REIS und WOOTEN (1970) und WOO’I'EN und ms (1972) fanden, “ ' ‘
daß die.Durchblutung der verschiedenen Augenmuskeln der'KatZe knäpp
doppelt so groß ist wie die des langsamen M. soleus und etwa_4 - 5 .
mal so groß wie die des rasch zuckenden M. gastrocngmiuao Däbéi i s t ] .  1
der summarisch im ganzen Augenmuskel bestimmte Myoglobingehalt hö—Ü
her als dei des Me gastrocnemius j edoch  niedriger als der des M.
sol_‚eus° Es ist aufgrund unserer Befunde anzunehmen, daß die Durcha'‚

blutung der Orbitalregion érheblich größer ist als die der Global— _
reg ion ,  und daß die Mhskelfasern der 0rbitalregioh.mehr Myoglobin

enthalten.

Aufgrund dieser Befunde ist es nicht verwunderl ich,  daß in elektro-

myographischefi Untersüchungen festgestellt wurde,  daß sich gegen— '

übe r  den Skelettmuskeln die motorischeh Einheiten in den okulorota—
torischen Muskeln des Menschen (BJÖRK und KUGELBERG, 1953), Kanin-

‘ .
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chen (SCHÄFF“PER, 1965) und Affen (3013mscm,1970) durch sehr lange
anhaltende Aktivitätsperioien ausaeichnen. Das unterschiedliche Er—
müdungsverhalten vbn motorischen Einheiten versc„iedenen Typs in
M. obliquus inferior der Katze wurde bereits erwähnt (vg l .  8„1„2„).
um den Müskeltyp eines unbekannten Muskeln Zu best immen,  wurden

"von CLOSE und 'HOH ( 1 9 6 8 3 ,  b, 1969) zwei relativ einfache M e t h o d e n
efipfohlen. Fast—twitch—Muskeln zeigen nach einem Tetanus eine vor—
übergehende Erhöhung der Einzelzuckung (LEE‚ 190} ;  BRCWN und EULER,
1953; EULSR und SWANK‚194C; BEEHLARD et al., 1941; STANDAER’I‘, 1964;
BULLER und LEWIS, 1965; DESHEDT und HAINAUT, 1 9 6 8 ) ,  slow-twitch-
Müskeln weisen dagegen keine derart ige posttetanische Potenzierung
auf ,  sondern nach einem Tetanus ist die Höhe der Einzelzuckung un—
veränder i  o d e r  sogar  vermindert (posttetanische Depression). In ähn—
licher Weise führt die Erniedrigung der Umgebungstemperatur bei

i f ä s t - t w i t c h — M u e k e l n  zu einer Erhöhung der Kontraktionsamplitude, zu
einer Kältepotenzierung (BULIER et ala, 19688, b). An slow-twitch—
Mhskeln.ruft die gleiche Prozedur  keine Veränderungen der Kontrak—

'tionsamplitude hervor, man beobacttet im Gegenteil oft e.ine Kälte—
7 depression° Das Ausmaß der p o s t t e t a n i s c h e n  Potenzierung ist abhän-

.1 gig von der vorangehenden tetanischen Reizung — of1‘enbar besteht
für jeden Muskel eine Stimulationsäauer bei entsprechender Reizfre—
quenz, nach der die Potenz ie rung  am größten ist (vgl. 4.2.2.) -
und von der Art des fast—twitch—Muskels; Mhskeln, die überwiegend
Fasern vom fast—twitch—white-Typ enthal ten ,  neigen eine ausgepräg—

' tere p o s t t e t a n i s c h e  Potenzierung als s o l c h e ,  die mehr fast—twitch-

red-Fasern besitzen (vgl. HANSCN, 1974).  Für den Steigerunösfektor‚
'ßer‚das Ausmaß der pgsttetanischen Potenz ie rung  bei den fast-twitch-
“Extremitätenmuskeln verschiedener Wirbeltiere beschreibt, werden
Wéfte von 1,3 — 2,8 angegeben° Das Ausmaß einer optimalen postte— .

‚ tänischen—Potenzierung entspricht recht  genau dem der Kältepoten-
' .2ierung und wird als Hinweis dafür angeseheh,  daß für beide Poten—

_ zierungsphänomehe der Angriffspunkt im Aktivierungsayklus der Eus—

‘ kelfaser identisch ist (HOH, 1974)°

;Mit der Kältepotenzierung verbunden ist eine verlängerte Kontrak—

"tions— und- Erschlaffungszei t ,  weil bei der érniedrigten Tcmpera+ ur

'_die m i t . d e r  Aktivierung des kontraktilen Elements verbundenen Pro-'

zesse  «“Preisetzung des Ak;ivators (Ca++- Ionén) ,  die ATP-Sbaltung
iünä‘ääüit def Akte—M?osin—Brücken-Zyklus und die*Wiederaufhahmcfdgs

’ |
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Aktivators in das sark0plasmatische Retikulum — verlangsamt ablau—
fen. Der ” a c t i v e  state" ist unter diesen Bedingängen ernieärizt
(geringere Tetanusspannung) und zeitlich verlängert. Die Kältepoten—
zierung ist unter diesem Baickwinkel besonders auf die länger an—
haltende Aktivität des kontraktilen Elements zurückzuführen. Da—
gegen sind bei der posttetanischen Potenzierung die zeitlichen Pa—
rameter  der Kontraktion und damit  wohl auch die Dauer des " a c t i v e
s t a t e "  kaum v e r ä n d e r t °  Ursache der Potenzierung dürf te  demnach eine
In t ens i t ä t s s t e ige rung  de3 “active s t a t e“  sein. Damit-unterscheidet
sich die posttetanische Potenzierung auch von der chemischen Zuk-
‚knngspotenzierung; eine Reihe von Ionen und Pharmqka verlängern ,

"*Qdas Aktionspotentlal und damit über  eine vermehrté Ca++—Freisetzung
1 auch den "active state" (;AH30w‚ 196Ä). Dies hat ähn;;cn der Kälte-

potenzierung eine erhöhte Muskelzückung bei gleichzeitig verlänger—
_ ter Kontraktiona— und Erschlaffungszeit zur Folge. Bei der postte—
tanischen Potenzierung aber  ist das Aktionspotential kaum veränder t ,
es kann deshalb nicht zur Erklärung des Potenzierungsphänomens h e - '

’ nangezogen werden (HAHSON, 1 9 7 4 ) .  Außerdem ist die Ca +— Freisetaung
bei posttetenischen Zuckungen eher  ve rminder t  als verméhrt (RÜDmL
und TAXIßR, 1 9 7 5 ) ;  dies spricht g e g e n  die +Annahme, daß die Paten—“
zierung durch ein Ans te igen  der freien Ca+ —Ionen im Sarkoplasma "
hervorgérufefi w i r d „  Zur Erklärung der Intensitätssteigerung der
Aktivierung des kontraktilen Elements bei der posttetanischen Poten—

1- zierung hat HOH (1974) eine Hypothese vorgeschlagen,  der wir folgen
wollen°

Die ATPase—Aktivitätén des fast— und slow+;witch—Myosins und damit ' 1
die Geschwindigkeit des Akto—äycsin—Brücken—Zyklus in den entspre— -‘V
chenden Muskelfasern sind verschieden (BARANY, 1967). Die ATPase—
Aktivität des fast—taitch-Myosins ist hoch .  Bei Körpertemperatur

 ‚  hat_die Michaelis—Konstante (KE) einen hohen Wert,  30 deß_die Ge—
schwindigkeit  des Brückenzyklus nicht maximal ist, sondern be-

. _ g r é n z t  wird Vom freien myofibrillären A ?—Spiegel .  Dagegen ist die
ATPase—Aktivität des slow—twitch—Myosins geringer und schon bei
Körpertemperatur ist die K? so niedr ig ,  daß die Geschwindigkeit
des Brückenzyklua maximal und unabhängig vom Substrat-(ATP)—Spiegel 3 y ä

l ‚ i n  der Zelle ist. Es wird nun angenommen, daß dié tetanische Tätig- ‚
keit.gdés Müskels des ATP—Spiegel in der Mhskelzelle anfie8t„(dafür ‚ _

gibt és eine Reihe von Hinweisen - Lit„ 3. HOH, 1974) und dies'hätte
3 zur Folge,  daß die Geschwindigkei t  des Brückén2yklus in den fast—'

4
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'_ Aktivators in das sark0plasmatische Retikulum — verlangsamt ablau—
fen. Der "active s t a t e "  ist unter  diesen Bedingdngen erniedrigt ‘
(ger ingere .Tetanusspannung)  und zeitlich verlängert. Die Kültepoten—

. zierung ist unter  i i e s e m  Blickwinkel besonders auf die länger an—
haltende Aktivität des kontraktilen Elements zurückzuführen. Da—
gegen sind bei der posttetanischen Potenz ie rung  die zeitlichen Pa—
rameter'der Kontraktion und damit wohl auch die Dauer des "active
é t a t e “  kaum verändert° Ursache der Potenzierung dürfte  demnach eine

' Intensitätssteigerung des “active s ta te“  sein. Damit unterscheide t
sich die pos t t e t an i s che  Potenzierung auch von der chemischen Zuk-

‚ _ k u n g s p o t e n z i e r u n g ;  eine Reihe von Ionen und Pharmgka verlängern
‘ fdas Aktioflspotential und damit über  eine vermehrte Ca++—Freisetzung
 - a u c h  den "active s t a t e "  (QANJO$‚ 1964) .  Dies hat ähn;@oh der Kälte-

potenzierung eine erhöhte Muskelzückung bei gleichzeitig verlänger—
_ ter Kontrakt ions— und Erschlaffungezeit zur Folge. Bei der p o s t t e -

üanischen Potenzierung aber  ist das Aktionspotential kaum verändert ;
es kann deshalb nicht zur Erklärung des Potenzierungsphänomens he— '
nangezogen werden  (HAÜSON, 1974) .  Außerdem ist die Ca f—bFreisetaung
-bei posttetani3chen Zuckungen eher vermindert  als vermehrt (RÜDAL
.und TAX1DR, 1975); dies s p r i c h t . g c g e n  iie Annahme, daß die Poten— '
i z i e r u n g  durch ein Ansteigen der freien Ca++—Ionen im Sarkoplasma ‚„

hervo rgerufen wird„ Zur Erklärung der In t ens i t ä t s s t e ige rung  de1

Aktivierung des kontraktilen Elemente bei der posttetanischen Poten—

- zierung hat HOH (1974) eine Hypothe=e vorgeschlagen, der wir folgen

wollenc

_Die'A1Päee—Aktivitäten des fast— und slow—twitch-äyosins und damit
"die Geschwindigkeit des Akte-äycsin—Brücken—Zyklus in den e n t s p r e — -

‚ p h e n d e n  Muskelfascrh sind verschieden (BARANY, 1967). Die AT?ase—

. Aktivität des fast—twitch—Myosins ist hoch. Bei Körpertemperatur
_ hät die Michaelis—Konstante (KM) einen hohen Wert,  30 daß die Ge—
 schwindigkeit des Brückenzyklus nicht maximal ist, sondern be—

: grenzt wird vom freien myofibrillären ATP—Spiegel. Dagegen ist die

ATPase—Aktiv1tat des slow—txitch—Myosina geringer und sehen bei

Körpertemperatur ist die KK so niedrig,  daß die Geschwindigkeit

 des Brückanzyklus maximal und unabhängig Vom Subs t ra t - (ATP)-  Spiegel

in der Zelle ist. Es wird nun angenommen, daß die t e tan ische  Tä t ig -

ke i t .  des Müskels des ATP-Spiegel in der Muskelzelle anhebt (dafür

. gibt  és eine Reihe von Hinweisen - Lit° s. HOH, 1974) und dies hätte

fi zur Folge, daß die Geschwindigke i t  des Brückenzyklue in den fas t -

1

a
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twitch-Fasern sich erhöht und somit die posttetanische Potenzierung
erklärt, während sie in den slow—tw1tch-Fasern unverändert b l e i b t ,
o d e r  sogar  abnimmt (Hemmung durch d&s eigene Substra t  ?). Diese

‚ Anschauur.g erklärt fe rner  die Phänomene bei Abkühlung des Musxel—
bades. Die Aktivität der ATPase sinkt un te r  diesen Umständen so-
wohl für des fast— als auch für des slow—twitch—Eyosin. Die ernied-
r ig te  KM des fast—twitch—Myosins b e d e u t e t ,  daß mit sinkender Temp
pe ra tu r  bei einem gegebenen  APP—Spiegel die verminderte Geschwin—
digkéit des nun länger anhaltenden Brückenzyklus zunehmend unab—
hängig :lrfi vom Sgbstratangebot; nit ande ren  Worten ,  es erhöht
sich g l e i c h s a m  der APP—Spiegel im Verhältnis zur verminder ten  ATPase—
Aktivität und erkl‘irt damit die Kältepoten„1erung. Aut die Aktivi—
tät des slow—twitph-Myusin hat dieses quasi—Ansteigen des ATP—Spie-
gels keinen Einfluß, gegebenenfalls kommt es zu einer Hemmung des
Fermentes durch  das eigene Subs „ra t, zur Kültedepr ession. Aus d ie -
ser Anschauung er&lärt sich auch las &ewöhnlich identische Aus—
maß von posttetanischer und Kältepctenaierung (s.-a.)°

Während die Phänomene ler Zuckungspotenzierung an Skelettmuskelfa—
sern bereits häufiger Gegenstand von Unte r suchungen  waren ,  fehlen

sie „ r 1 + « o h n n l  A? die okaloro:&tori3chcn Naskeln„ Befunde über die

Wirkung chemischer Zuckungspotentiatoren an diesen Muskeln sind
uns nickt bekannt 5 werden. Es ist auch nicht zu erwar ten ,  333 sich

ndie phasischen r a s e r n  der okulorotutorischen Muskeln g e g e n ü b e r  die-
sen Substnnzen a n ä c r s  verhalten als lie phasischen Skelettmuskel—

fasern. Unsere Untersuchungen mit Chalinesteresehemmutoffon wie
Prostigmin oder Physoßstigmin (vgl. 5 . 3 „ )  haben gezeigt, daß diese
S u b s t a n z e n ,  deren zuckungspotenzierenée wirkung am Froschmuskel be—

kannt ist (PAGALA und SANDOW, 1 9 7 6 ) ,  an den ckulorotatorischen äus—
keln schon in relativ niedrigen Dosen ebenfalls eine Zuckungspoten-
zierung hervorrufen ,  wobei nicht nur die Kor traktionsamplitude er-

höht ist, s o n d e r n  auch die Kontraktions- und Erschlc°fungszeit ver—

Iängert  sind (vgl. Äbb° 62); Wir vermuten als Erklärung dieses Phä-

nomens die gleichen Ursaéhen wie sie für die Amphibienmuskeln an—
gegeben  w e r d e n ,  eine Verlängerung der Depolarisationsphase des Ak—

„tionspotentialé‘und daraus resultierend eine_Verlängerung des "ac t i -
ve s t a t e " .  . —
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‘Augh über den Einfluß einer veränder ten Uägebungstemperatur o d e r
*.dén einer tetanischen Reizung auf die Müskelfionfrektion okulorota—
torischer Muskeln liegen i n  der Literatur kaum Befunde vor. Bei
'CLOSE und LUFE (1974) findet sich die Bemerkung, daß der M° obli—

‘ quus inferior der Ratte eine Kältepotenzierung b e s i t z t ,  deren  Aus—
' maß nicht unerheblich ist (Abkühlung der Bedtemperatur von 35°C auf
“21 — 22°C erhöht die Zuckungsamplitude um das 1 , 8 5 f a c h e ) .  Außerdem
findet sich in der gleichen Arbgi t  der Hinweis,  daß der üuskel eine

' po s t t e t an i s che  Potenzierung aufweisen soll, abe r  keine Abbildungen
oder  Angaben über  das Ausmaß. Das Phänomen der posttetanischen Po-

_ténzierung wurde noch von BACH—Y—RITA und mmrzasrmzo (1975) "al—
‘lerdings'fiifi anderer'Zielstellung ( v g l .  8.1.2.) untersucht. Unsere
‚ e igenen‘Unte r suchungen  der kontraxtileh Eigenschaf ten  des M. obli-

quua inferior des Kaninchens bei niedrigen Temperaturen z e i g t e n , '
‘ daß sich die zeitlichen Parameter  der Einzel&uckung erwartungsge—
mäß verlängern (um das 2 bis 2‚5fache bei Abkühlung um 10°C)_(Tabo1o)

_ und als deren Ursache der verlängerte ”active state" bei der er—  
niedr ig tén  Temperatur  (Abb. 54) anzusehen ist‚ Unerwartet war für

uns der Befund,  daß die Augenmuskeln des Kaninchens nur eine senr
geringe’Kältepotenzierung besitzen. Daß dies nicht als Artefakt an—

 fzusehen ist, wurde b e s t ä t i g t  durch die vollständige Reversibilität
der übrigen Temperaturveränderungen bei erneutem Aufwärmen des mus—

kelbadeé und durch die ebenfalls geringe posttetanische Potenzie-

qng.  Ein Tetanus Optim81ér Dauer und_Frequenz steigert die Kpntrak—
_tionsamplitude im Mittel nur um.den Fektör 1 , 2 ;  die Kältepotenzie—
rung fanden wir in der gleichen Größenordnung. Ähnlich geringe Wer—
té für die posttetanische Potenzierung geben BACH—Y*RITA Und LENNER-

' STRAND (1975) für den M. rec tus  lateralis der Katze an. Sie beob-
achte ten  an diesem Muskel eine posttetanische Potenzierung um den

„ » Faktor 1,44 (vgl., auch LENNERSI‘PJQID und amsom, 197813 und Abb. 135),
“„für den skélettmuskelähnlichen M. retractor bulbi dagegen einen Fak-

" _ t o r  von 1 , 9 7 .  Mit‘diesen nieQrigen Potenzierungswerten rangieren‘
. . . d i e  okulorotatorischen.Muskeln an der unteren Grenze dessen, was
f;7für fast-twitchpMuskeln der Säuger typisch ist (s.o.). Da wie schon
. “  erwähnt wurde, die ATPase—Aktivität und folglich die Géechwiqdig-

keit des Akto-Myosin—Brücken—Zyklus in den phasischen Fasern d e r ]

. .oüulorotatorischen Muskeln sehr hoch sein dürf te ,  lassen nach der
k"Z£&pothe$e von.HOH ( 1 9 7 4 )  die geringe posttetanische und Kältepoten—
gfszierung darAQf sch l ießen ,  daß in diegen Fésern die ATPase-Aktivität

- * ; .
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„kaum durch Substratmangel begrenzt ist; daß folglich der ATP—Spie—
'ge1 in den Zellen sehr hoch sein dürfte  und das bei Körpertempera-
tur die Geschwindigkeit des Akto—MWosin-Brücken—Zyklus schon in
der Einzelzuckung nahezu  maximal ist.

‚ v 8 . 1 „ 5 .  Kontrakturen tonischer und phasischer Muskelfasern

j ‘ U m  Införmationen übef die in den okulorotatorischen mnskeln ent—
‚;‘haltenen toniachen äuskelfesern zu bekommen, lösten wir am M. ob»
I l l i q u u s  inferior des Kaninchens zwei Formen von Erregungskontrak-

turen aus. Derar t ige  Kontrakturen sind länger anhaltende o d e r  vor—
. ü b e r é e h e n d e  Spännungsentwicklungen bzw. Verkürzungen der Muskel—

faeern durch Depolarisation der Muskelfaeeroberfläche. Diese Kon—
" trakturen sind vollständig reversibel und unterscheiden sich dadurch
" v o n  Schädigungekontrakturen, wie sie bei dräst ischen pH—Verschie—
‚ b u n g e n ,  Temperaturänderungen und Applikation von verschiedenen Gif—

Yen.(Veratrin o d e r  éuch Physbstigmin in h0hen Dosen, vgl° 5„2„)
auftre ten.  Die Depolerisation kann entwedef durch eine Erhöhung der ‘

, extrazellulären K+—Konzentration (man spricht dann von K+—Kontrak—
turen Und n e n n t . d i e  K+—Kbnzentration odé r  die zugehörige Membran—

i depolarisation, bei der der kontraktile Apparat angekoppelt wird ,
mechanische Schwelle — HDDGKIN und HORO£ICZ‚ 196C) oder durch eine

- Applikation verschiedener Pharmaka erfolgen. Das letztere Verfahren
: S e t z t  v o r a u s ,  daß die geSamte Muskelfasermembran für das depolari—
sierende Pharmakon sensitiv ist. Wir haben sowohl K -induzierte als

‘_"auch phgrmakblogische Kontrakturen am.K„ obliquus inferior ausge—

löst. '

.ÄK eKontraktüren wurden bisher  besonders an Froschmuskeln unter-

 5ucht (Lit. s° 1ÄNNERGREN, 1975; vgl° auch 8.2 .30) ,  seltener da-
“ " g e g e n  an verschiedenen Warmblütermuskeln (LORKOVIC‚ 1971;  I£ASUDA et

' 5 8 1 „ ,  1974;  DULHUNTY, 1 9 7 7 ) .  Untersuchungen an okulorotatorischen

;}4MUSkeln liegen bisher nur vom H„ rectue inferior der Ratte vor

ft1<CHIARMIDINI‚ 1976) . ‘
; 3 ' P h a s i s c h e  Skelettmuskelfasern der Säugetiere reagieren a eine
";Applikation von Tyrodeälösungen. mit erhöhter K -Konzent ation aus-»

 £8chlieBlich mit vorübergehenden Kaliumkontrakturén. Offenbar wird

_ *dupch eine entsprechende Depolarisation dér Muskelfasern déren  ken—

trakiiler Apparat angekoppe1t, d i e s e  Kopplung wird aber bald darauf

‚ . ' ‚
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insuffizient und der Muskel erschlafft wieier; nähe re Ursachen die-
ser Insuffizienz, die auch bei den phasischen rcsern niederer Tiere
(vgl.° 6. 3 3 ) Zu beobachten i s t ,  sind nicht bekannt. Abb. 127 z e i g t
solche Kont r ak tu ren ,  wie sie von uns an Skelettmuskeln der Rat t e
gefunden wurden .  Es ist deutlich zu sehen ,  daß nach Gabe der Kon-
trakturlösung die Spannung dieéer Muskeln rasch  a n e t e i g t ,  nach etwa
einer Minute ihr Maximum erre icht  und anschließend sofor t  wieder
ebfällt, nach 2 — 3Minuten ist iie Ausgangsspannung wied er er—
reicht. Der langsam zuckende M. soleus hat eine K -Schwelle‚ die
zwischen 25 und 30 mM l i e g t ,  der rasch zuckende M. extensor digi—
torum longus dagegen  von 80 — 106 mM (Abb. 125) .  Die Abhängigkeit

. d e r  Kontrak?urSpannuhg von ddr die Kontraktur-auslösenden KÄ—Kon—
' Zentration besitzt eine S—f‘ömige Charakteristik (Abb. 126). In

dieser Graphik ist auße rdem das Hembranpotential angegeben ,  das bei
der entsprechenden  extrazellulüren K+—Konzentration gemesaen wird
(nach LOHKOVIC, 1971) .  Es ist zu sehen ,  daß die Membran der Muskel—
fasern vom slow—twitchyTyp (M. soleue) von einem Ruh3potential von
75 — 80 mV ausgehend  auf mindestens 55 — 60 mV depolarisiert werden
muß,  um eine Ank0pplung des kontrektilen Apparates zu erreichen.

- Für Muskelfasern vom fast—twitch—Typ (M. extensor  digitorum l o n g u s ) ,
' d i e  ebenfalls eine Ruhepotential von um 80 mV b e s i t z e n ,  liegt das
_Ausmaß der b e n ö t i g t e n  Depclerisation weit höher°

Diélokulorotätorischen Muskeln unterscheiden 31 n auffällig v0n
_den Skelettmuskeln durch die Fäh igke i t ,  auf eine erhöhte K —Konzen-
t ra t ion in der Badlösung mit aufrecht erhaltenen Kontrakturen ode r
mit solchen, die eine aufrecht  erheltende Komponente besitzen zu
wreagieren. Dabei ist die mechanische Schwelle dieser Muskeln be-

$onders niedrig. Bereits K+—Konzentrationen von 20 mM in der extra—
zellulären Flüssigkeit führen zu Kontrakturen. Beide Besonderheiten
'der  Augenmuskeln können auf ihren Gehalt an tonischen Müskelfasern

zurückgeführt w e r d e n .  Untersuchungen an toniséhen Muskelfasern von

.Amphibien haben g e z e i g t ,  daß diese Fasern Depolarisationen mit Kon—
'trakturen beantworten, die ebenso lange anhalten wie die Depoleri-
sation andauert — offenbar zeigt die elektromechaniscne Kopplung

7 ‚ d i e e e r  Feéern  bei längerem Anhalten keine Insuffizienzerscheinungen,

. W i e  es für äie phasiscnen Fasern  typisch ist; es ist ferner bekannt,
”daß tonische Fasern  eine niedr igere  K+ -Kontrakturschwelle besitzen

als phasische (vgl. LÄNNERGRS.‚ 1975; sowie 8.2.3.)‚ also bereits

0
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" kleine Depolarisationen'zar elektromechanisclaen Ankopplung ausrei—
chen .  Wenn man annimmt, daß in der Abhängigkeit des Ruhepotentials
(über  die normalen Ruhepotentialwerte der okularotatorischen Mhskel-
fasern sowie ü b e r  deren beträchtliche Schwankungen wurde in Abschnitt _
4.1° referiert) von der extrazellulären K+—Konzentration zwischen„ _
den Fasern der Augen— und der Skelettmuskeln kein größerer  Unter-
schied b e s t e h t ,  so ist aus einem Vergleich der A b b .  56 und 128 zu

‚ e r s e h e n ,  daß zumindestens ein Teil der Augenmuskelfasern offenbar
geringere Depolarisationen benö t i g t ,  damit der kontraktile Apparat
aktiviert wird. Dieses dürften die morphologisch identifizierten
tonischen Mas kelfasern sein. Leider sind hier zur Zeit keine ge—

‘ namen  Anga b_en m ö g l i c h ,  da die Abhängigkeit  des Membranpotentialsi
van der extrazellulären K —Kcnzentration an den verschiedenen Au-
genmuskelfesern bisher nicht gemessen wurde ;  es fehlen in der Lite—

, ratür  ferner Angaben über die intra— und extrazellulären Ioncnkon—
zentrationen in Augepmuskeln,  sb daß auch eine theoretische Berechf

. ' n u n g  entsprechender  Membranpotentialwerte nicht möglich ist. '
‘ D i e  Aktivierung des kontraktilen Elements durch die K+-Depolarisa—
tionlist maximal; an EinZe l f a se rn ,  wie sie durch Präparation aus
Froschmuskeln gewonnen werden können ,  entspricht deshalb die Höhe
der maximalen Kaliumkontraktur der im vollständigen Tetanus ent-_V

3 w i c k e l t e n  Spannung (HODGKIN und HQROWICY,196C)° Diese wird w i e '
schon erwähnt von tonischen Muskclfasern über lange Zeit aufre ht

erhalten, bei phasischen F a s e r n _ d a g e g e n  erfolgt nach wenigen Sekun-

den eine Erschle f fung.  Beim Auslösen von K+—Kontrakturen an.Ganz+
- muekeln, die aus phasischen Hüskelfasern aufgebaut sind (Skelett-

‘ muskeln) oder die zu einem Teil phesische Muskelfasern enthalten
(Augenmuskeln der Sänger ,  Skelettmuskeln niederer Wirbelti9r9)‚ wird
die Tetanus spanmmg dagegen nicht erreicht. Die anflutende Lösung

\ erreicht in solchen Fällen zuerst die oberflächlichen äuskelfasern,l‘
depolarisiert d i e s e ,  löst éine Kontraktur aus und dringt durch Dif—

fusion langsam iné Innere des Mhskels vor° Die Depolarisation und
. damit die"Spanhungsentwicklung an den phasischen Fasern,  die tie—
fer im Muskelinneren gelegen  s i n d ,  tritt deshalb erst nach und nach
ein. Da die Kontraktur  im Inneren des Muskels erst beginnt ,  wenn

' Sie in den oberflächlichen Schichten b e r e i t s  ganz oder teilweése

_abgelaufen ist, wird am ganzen Muskel in der K+—Kontraktur nicpt
die Tetanusspannung erreicht, sondern nur ein mehr oder wenige? gro—
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; ßer Antéil. De. M. obliquus inferior des Kaninchens entwic‘ :elte
Q in ungeren Versuchen in der K+ —Kontraktur-Maxim313pannungen von
izÄ102_+ 20 g/cm2, das ist etwa ein Fünftel _der maximalen Tetanus—
‚'j.fäparmung ’
' Anidér Keliumkontraktur des &. obliquus infer ior ,  wie wir sié im

„nbschnit t‚ 4 . 2 . 3 0  beschr ieben und in den Abb. 55 und 57 dargestellt
‚haben, sind versc3iedene Vorgänge beteiligt. Bei niedr igen ,  schwer—„

—_ 1ennahen'.l<+ —Konzentrationen reagieren offenbar aufgrund ihrer nied—
  rigen meéhenischen Schwelle nur die tonischen Mhskelfasern. mit
'  z u n e h m e n d e r  Steigerung der K —Konzentration beteiligen.sich an der

” _ _ K o n t r a k t u r  auch  zunehmend und vorübergehend phasische Muskelfasern
mit höherer mechanischer SchWelle. Das betrifi‘t besonders den An—.
'fangsteil der Kontraktur und bedingt den zunehmend steileren a 4 l ‚
f t rakturans t ieg  und bei sehr hohen K «Konzentrationen dén phasi—

— schen Beginn dar Spannungsentwicklung. Der späte und aufrecht  er—
"haltene Teil der Kontraktur ,  der offenbar iurch die tonischen Fa— .

“Sera hervorgerufen wird, und keinerlei Anzeichen einer Ermüdberkeitz
( aufweis t ,  hatte in unseren Versuchen Uhximalwerte von 70 - 100 g/bm2 »
; v D a s  sind etwa 10 - 15% der maximalen Tetanusspannung. '

“UCHIARANDINI‚{197G) hat neben voll$tändigen Mm. recti inferiores dér
_ Ratte} an denen er nahezu identische Ergebnisse wie wir am M. ob—
Lliquus inferior des Kaninchens erh ie l t ,  auch Präparate untersucht,

_ an denen die dünnfasrige orbitale Müskelregion entfernt worden .war‚
_ und festgestellt, daß sie sich in ihren K —Kcntraktu.ren nicht un—
_.‚tersche;den, Dies ist ein weiterer  Hinweis für das Vorhandensein
 _  toflischer Huskelfasern in beiden Muskelregionenu

“„ Aus der in Abschnitt 5 . 1 .  gegebenen Literaturübersicht geht hervor!
fdaß eohbn lange bekannt ist, daß die ökulorotat0rischen Muskeln

_„:Applikationen.depolerisierender Pharmaka ( b e s o n d e r s  ACh und seiner .
— ' V e r w a n d t e n )  mit aufrechterhaltenen Kontrakturen beantworten, und_ _
z ; ' d a ß  dafür_ die tonischen Müskelfesern verantwortlich gemacht werden '
„ ‚können. Ibnt0phoretische Untersuchungen an tonischpn anskelfasern

von Amphibié’rfüfl‘a‘83LfllG, 1964) undVögéln (mm:, 1969) haben ge;i. _ ‚.
iw“zeigt‚ daß diese multipel innervierten Fasern eine hohe -AChpfimpfinö—-  1
'Ü lichkeit entlang der _gesamten Müskeli‘aseroberfläche besitze.. Ein
‘ Q _ Z u s a t z  auch ger inger  Mengen. .von ACh in der Badlöéung dépolarisiert
: f ' d e m n a c h  die Membran der Muskelfasern.ünd Koppelt den kontraktilen

I ' A p p a r a t  an, so daß die typische dosisabhängige aufrechterhaltene
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3 Kontraktur r e s u l t i e r t .  Adulte phasische Skelettmuékelfasern der
» Sänger  sind dagegen nur im Endplattenbereich für ACh sensitiv unä

ze igen  keine Kontrakturen.  Eine gewisse Ausnahme von dieser Regel
scheinen die Muskelfasern vom slow—twitch—Typ darzustellen. Sie
besitzen eine sehr  ger inge AChpEmpfindlichkeit der Membran auch
außerhalb des Endplattenbereichs (ZJILEDI und SELENA, 1 9 6 6 ) .  Sehr

' . ' h o h e  Dosen  ACh können demzufo lge  am M. soleus der Ratte vorübér-
gehende ACh— Kontrakturen auslösen (GUTMANN und HANZLIKCVA, 1966).

;' Die Fasern besitzen in dieser Beziehung eine gewisse Ähnlichkeit
mit den mitochondrienreichen phasischen Skelettmuskelfesern der
Amphibien, die ebenfalls AChrempfindlich über  die gesamte Muskel—

‘fasermembran sind CKIESSIINGu, 1964) und nicht aufrechterhaltene
AChpKontrakturen zeigen (ASHUSSEN und KIESSLING, 1 9 7 € ) .  Du die

. o k u l o r o t a t o r i s c h e n  Muskeln der Sänge r  wie schon erwähnt wahrschein-
lich keine Mhekelfasern vom slow—twitch-Typ enthal ten,  ist es frag—
lich, ob in diesen phasische ACh—empfindliche Muskelfasern enthal—
.ten sind. Die bei hohen Dosen ACh zu beobachtende phasische Kbmpo—
\ n e n t e  der Kontraktun ( v g l .  Abb. 59) könnte dafür sprechen,  jedoch
kann es sich hierbei auch um eine Desensitisationserscheinung han-
 delna Um diese Frage zu klären, sind iont0phoretische Untersuchun—
_ g e n  über  die AChpEmpfindlichkeit der ver sch iedenen  Muskeliasertypen

. in den okulorotatorischen Muskeln erforderlich. ‘

Aus der Höhe der ACh- bzw° SCh— Kontraktur  bei hohen Pharmakakonzen—
t ra t ionen ,  zumindest aber aus der ihrer aufrechterhaltenen Kompo—

n é n t e ,  läßt sich auf die maximale Spannung der in den okulorotatori-

“schen Muskeln enthaltenen tonischen Muskelfasern schließena Wir er-
 mittelten bei den pharnakologisch induzierten Kontrak ;uren für de—

ren maximale Amplitude Werte zwischen 70 und 110 g/bm2 bzw. für die
aufrechterhaltene Komponente GC - 90 g/bm2 „ Diese Kontrakturspan-

Ü'nufig liegt in der gleichen Größenordnung wie die der aufrechterhal—

- t efien  Komponenfie de? K+-Kontraktur;  sie entspricht etwa auch der

;‘Heetapannung, die mit Physostigmin behandelte Euskeln nach einer
tetanischeh Reizung aufweisen (Abb. 62). $ir können aus diesen Er—

=‚3ebnisseQ schlußfolgern,  d a ß ' d i e  im M. obliquus inferior des Kanin—

—'chéns enthaltenen tonischen Müskelfasern eine maxi& l e  Spannung

*_entwickeln können, die etwa 15% (10 — 2C;) der äaxima13punnung aller
';phaeischén Fasern dieses Maskels. ‚beträgt° Diese Krattentwicklung der
. ' t o n i s c h e n  Fasern  entspr icht  damit weitgehend ihrem prozentualen Anr

teil im Muskel (V819 3 4. 2 ° ) .  ' ’ _ _:'‚". ' '
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jfi>8„1„C. Ontqgenese  der Aggen— und Skelefithuskelfasern

In den letzten Jahren ist die postna£ale Entwicklung äér Siélett-
‘ muskelfasern bei verschiedenen Säuget ieren untersucht werden„ %enn
auch noch éine Reihe von Frag en offen s i n d ,  so erg ib t  sich doch
zur Zeit etwa lies folgende Bild._Es wird generell angenommen, daß‘
_alle Muskelfasern nach ihrér Entwicklung aus den Myotuben gleich—
’ mäßig uniform und langsam s ind ,  und daß ihre Differenzierung in
'schnell und langsam zuckende Fasern  erst im Verlauf der Ontogenese
_und nach dem Einwachsen des Nerven ih den Muskel erfolgt. In mel-
chem Stad ium sich liese Differenzierung zur Zeit der Geburt des
Tieres be f inde t ,  ist ie nach Tierar t  und Muskel etwas verschieden.

‘Néstflüchtende Tiere wie das Heerscäweinchen werden hit weitgehend
differenzierten Skelettmuskeln geboren,  die norph013gisch und phy—
siologisch schon nahezu  die Eigenschaften schnell und langsam
zuckender Muskeln erwach3ener Tiere besitzen (SUTUANN et al., 1974)°
Hésthockende Tiere wie R a t t e ,  Katze und Kaninchen — von diesen soll
im fo lgenden  die Rede sein — kommen mit unreifen Skelettmuskeln auf
die W e l t ,  jedoch i9t auch  bei diesen Tieren die Atemmuakulatur
schon weitgehend differenziert (GLEBOWSKI, 1961; KBLLY und ZACKS,
1969).  Da bei diesen Tieren die Augen bei der Geburt  noch geschlos—
sen sind und auch vestibulär ausgelöste Kompensationsbewegungen
noch weitgehend fehlen, war bei unseren morphologischen Unters uchuny
gen an den Augenmuskeln neugeborener  Kaninchen und Katzen zu ve;

' muten ,  daß auch diese Muskeln bei Gebur t  relativ unreif sein würden.
u E s f i s t . a l l e r d i n g s  gezeigt werden, daß sich Kopf— und kopfnahe Mas-
Re1n-in einigen Prametern früher entwickeln als schwanznahe (BOE-

.1 THIUS, 1969; OVALLE, 1975); aber  als wir unsere Untersuchungen vor—
nehmen, war über die Entwicklung der Augenmuskeln nichts bekannte

' } D i é  undifferehzierten Skelettmuskein der nesthockenden Tiere be—
stehen bei der Geburt  aus-einer Population dünner Muskelfasern, die
histochemisch vei tgehend gleichmäßig reagieren,  so daß das typische*

">‚Mosaikbild des erwaclsenen Huskels fehlt (DUBOw TZ„1965;”COSMOS,

‘
!

Y
‘

1966; NYS'I‘RÖM, 1966;- 19688; MAIER und ELDRED, 1974-; GUTMANN et a1„
1973, 1974; wmmaame, 1974; 3300143 und KAISER, 1974; STRUGALSKA

‘. und mpzmmsxA, 19755 ov.ams„ 197.6; SWATLAND‚ 1977>° Dabei ist die
AktiVität den meisten histoéhemisch nachweisbaren Enzyme niedrig,
‚die der bxidativan,Säitochqndrial gebundgnpn—Férmente aber'relativf'

«
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hoch (Abb.  129 ) ,  so daß man von einem "roten" Entw1cklungsstadium
‘ gesprochen hat (DUBOWITZ, 1 9 6 5 ) ,  obwohl z u ( i e n  “roten" erwachsenen

_ Muskelfasern'dedtliche Unterschiéde z.B. in der Anordnung der mi—
_ tochonärien bestehen (GAUTHIER und 5CHAEFFER, 1974). Elektronen—
mikroskopisch f 1 n d e t  man (E  SE, 1970 ;  LUFF und ATWOCD, 1971;
‚GAUTHIER und SCHAEFFER, 1974) dünne Myofibrillen, kleine a b e r  zahl-
reiche Mitochondrien und breite Z—Linien; in diesem Entwicklungs-
z u s t a n d  ist die Anzahl der T—Tubuli noch g e r i n g ,  und sie verlaufen

Ä o f t  mehr o d e r  weniger longitudinal; auch das sarkoplasmatische Re?
tikulum ist noch nicht voll entwickelt. Bei neugeborenen Mäusen

: ist das auf das Faservolumen bezogene  Volumen des sarkotubulären
Systemg im M. extensor digitorum longus und im M. soleus annähernd,

' g l e i c h  groß und beträgt etwa 1,3% ( d i e  Wer te  für die erwachsenen
Tiere wurden schon im Abschnitt 6 . 1 . 4 .  erwähnt - LUFF und ATWOCD,

«1971) .  ' ’
Von diesen Entwicklungsstadien aus beginnt  nach der Geburt die Dif—
ferenzierung in die verschiedenén Muskelfasertypen. Bei der Katze
(NYSTRÖM, 19688) werden die e r s t e n  Differenzen beim histochemischen
Nächweis oxidetiver Enzyme und Lipide nach etwa 14 Tagen sichtbar,
nach  drei Wochen bestehen bereits deutliche Unterschiede und nach
etwa 6 Wochen ist des histochemische Muster des erwachsenen Muskels
vollständig ausgebildet (Abb; 139). Parallel zu dieser Entwicklung
érfolgen die Veränderungen der inneren Struktur. Etwa 20 - 38 Tage
poét‚partum ist bei der Haus das sarkotubuläre System in den Extre-
mitätenmuskeln wie bei erwachsenen Muskeln ausgebildet (LUEE und
ATWOOD, 1971)o Der ordnungsgemäße Ablauf dieser Entwicklung ist
offenbar an eifié intakte Innervation gebunden;  Denervatioh von

. Muskeln neugeborener  Täere verhindert die weitere Differenzierung
 (ENGEL und KARPATI, 1968; SHAFIO et 81°, 1972). Die von uns be-
schriebene zeitliche Abfolgé der Fasertypendifferenzierung in den
Augenmuskeln von Katzen  und Kanihchen stimmt bezüglich der phasi—

_ schen FaSer typen dieser Muskeln mit denen der Skelettmuskeln voll—
.Ständig überein. Hervorzuheben ist die frühzeitige Differenzierung

‚ d e s  Fesertyp 6 (tonisch vom F r o s c h t y p ) ,  dies könnte darauf hinwei— „
s e n ,  daß es sich um eine phyIOgenetisch élte Fasersofte handelt.
Ferner  konnten wir ze igen ,  daß mit der histochemischen Differen—
‘zierung das Wachstum der Muskelfasern nicht beendet  ist. Dies trifft

i . o f f enba r  auch  für die Skelettmuskelfasern zu (HAMMARBERG, 1974; TOMA—
NEK, 1975; HALTIA et al„, 1978), so hält beispielsweise im Nu ga-
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strocnemius der K a t z e ,  in dem die Faserdifferenzierung zwischen dem
50° und 40. Lebénstag sicher abgeschlossen ist, die Zunahme des
Kalibers der verschiedenen Fasertypen ncch.über  den 70. Laben3tag
hinaus an.

  Während bei nestflüchtenden Tieren die Muskeln bei der Geburt scher
w e i t g e h e n d . d i e  unterschiedliehen kontraktiien Eigenschaften besi£zén

i w i e ‚  erwachsene Muskeln, ze igen  die Muskeln neathockender  Tiere kaum
Differenzen (Abb .  15C), die Verkürzungsgeschwindigkeit  ist ger ing ,
die Kontraktions— und Erschlaffungszeit sinä l ang ,  ebenso  die Le-
.tenz— und Refraktärze i t ,  die Fusionsfrequenz ist niedrig, die te—

“ t an ieche  Spannungsentwicklung und ihre Steilheit sind gering, wo—

'   .bei das Twitch—Tctanus-Verhältnis erhöht ist (BULLBR et 81°, 1960;
; BULLER und LEWfS, 1965; CLOSB und HOH, 1967; ANN und SALAFSKY, 1970,

DRACHMAN und JOHNSTON, 1973; GUTHANN et al., 1972, 1973, 1974; BA—
GUST et al., 1974; HAMMARBERG und KELLERTH‚.1975). Die Muskeln neu—
geborener Tiere ze igen  das Phänomen der posttetanischen Potenzie—

”rün‘g “nicht (NYS'I'RÖM, 1968 b-d; nm.mnazao und mama 1975a‚ b)}
Digse Befunde erklären sich aus dem gering entwickelten sarkotubu—

; lären'System (s.o.) und aus der geringen Aktivität der myofibril—
*lären ATPase,  die die Muskelfasern postnatal besitzen (VILLAFRANCA,

'_„1954;'TRAYER ufid PERRY, 1966; GUTMANN et al., 1973; 1974; syauvr
" und GUTMANN, 1977). Im Laufe der postnatalen Ontogenege verändern

s i ch  dann besonders  die kontraktilen Eigenschaften der fäst—twitchp

Fasern — der gesamte Kontraktionsablauf wird rascher  (Abb. 1 3 0 ) ,
die Fusionsfrequenz s t e i g t ,  die Tetanusspafinung erhöht sich und

_ $ d a s  Twitch:Tetanus—Verhältnis sinkt — , dagegen verändern sich die

‘*£zeiiiichen Parameter in den slow—twitchpFeeern weniger, aber  auch
hier s t e i g t _  die Tétanusspannung und das Twitch:  Tetanus—Verhältnis

& wird ger ingero ’

ES war bekannt,  daß der Kontraktionsablauf der Augenmuskeln neuge-
borener Kaninchen langsamer ist als bei erwachsenen Tieren (MATYUSH—

KIN, 1 9 6 7 ) ,  aber  e r s t  kürzlich erschien eine ausführliche Unter—

suchung (LEN3nRS TRA! .D und HANSON‚197SB, b), deren  Ergebnisse hier .

kurz besprochen werden sollen. Der Ablauf der Einzelzuckung des M.
‚ _ O b l l q u u s  inferior von neugeborenen Katzen ist deutlich langsamer

“iäls.'bei efwachsenen Tie ren  (Abb. 131)„  Die. Kontraktions— und Halb-

‘ erachlaffungszeiten betragen zur Zeit der Geburt  etwa 15 ms und

*liegen damit schon beträchtlich niedriger  als die vergleichbaren
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’Werte unre i f e r  Skelettmuskeln (Abb. 152 ), in den folgenden Tagen
_ md Wochen Sinken die Zeiten s tänd ig  ab, wobei«lie Diiferenzen zu
„den Skelettmuo keln weiter zunehmen, die Kontraktionszeit be t räg t
"6 Wochen post partum e twa  10 ms und hat auch 14 Wochen später noch
nicht vollständig den Wer t  erwachsener Muskeln erreicht. Etwas lang-

' sauer  als die Kontrakticnszeit verkürzt sich die Halbersctlaffungs—
zeit._Im Verlauf der postnatalen Entwicklung steigt iie Zuckungs-

«-und die Tetanusspennung kontinuierlich bis zu den für das erwach—
sene Tier typischen W e r t e n  an, das Twitch—Tetanus-Verhälhnis schwankt
dabei etwas (Abb.  133)-  Die Fusionsfrequenz er re ich t  schon bei Mus-
keln e t w a  6 Wochen alter Tiere die ü e r t e ,  die für erwacus  ene Hus-

_ké1n charakteristch sind (Abb. 134)° Die Ermüdunösres istenz des
unreifen M. obliquus inferior ist bei langdauernder nie1e-rfrequen-
ter Reizung  ge r inge r  als bei eusgewac lxsenen  L?uskeln; bei kurzzeiti—
ger hochfrequenter  Reizung j e d o c h  g r ö ß e r .  Die Augenmuskeln  m e n g e -
' b o r e n e r  Katzen-zeigen keine posttetanische P o t e n z i e r u n g ,  diese ent—

wickelt sich ers t  im zunehmenien Alter (Abb. 135) .

Wenh wir diese physiologischen Befunde mit unseren morphologischen
Daten vergleichen, so ist festzustellen, daß abgesehen  von der Fu-
sionsfrequenz die kontraktilen Parameter  etwas langsamer ausreifen

als das morphologische Bild dies erwarten ließ. Die Augenmuskeln

' reifen damit offenbar auch später aus als die Skelettmusäeln dcs

Bßines ‚  für die etwa 2 Monate angegeben werden (bULLER ct al., 1960;
BULL3R und LEKIS, 1965; L\NN und $ALAFSKI, 1976). Auch die in der
Abb. 132 eingezeichnefen Daten von HAMHARSERG und KBLLJKHI (1975a)
z e i g e n ,  daß der M. g n s t r o c n e m i u s  der Katze etwa 6 Wochen post p e n — '

tum dié für erwachsene Muskeln charakteristischen Kontraktionspara-

mete r  besitzt.

Eine besondere Eigenschaft undifferenziertef Skelettmuskelfesern

ist ihre ACh—Empfindlichkeit über  die gesamte  Muskelfaser (DIAHOND

upd MILEDI, 1962) ,  so daß an unreifen Muskeln ACh-Kontrakturen aus—

Eélöst w é r d e n  können. Das Vorhandensein ACh-empfindlicher Rezep to ren

auf der gesamten  Faseroberfläche ist offenbar eine sehr frühe Ei-

' Senschaft der ähskel fasern ,  die auch Muskelzellen in der Gewebe—

kultur besitzen (FAMBROUGH und BASE, 1971) und die zur Zeit der Ge—
bur t  noch besteht. In dieser Zeit sind die unreifen Skelettmusxeln

noch multifié1’und polyneuronal inngrviert (BAGUST et al., 1973;-
BRQWN et al.? 1 9 7 6 ;  RILEY, 1 9 3 7 ) .  In den der Geburt  f o l g e n d e n  2 bis
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A4 Wochen verschwindet die multiple Innervetion. Der ACh—empfind—.
liche Bereich der Muskelfaser zieht sich damit auf die motorische

Endplatte z u r ü c k „  Es ist bisher leider nicht bekannt ,  ob die pha—

siscnen Muskelfasern der Augenmuskeln im Embryonalzustand auch über
eine generaii31erte ACh—Empfindlichkeit verfügen und ob diese Fa-

sern dann eine polyneuronale Innervac ion ,  die in späteren Lebehs-
abschnitten für tonische Muskelfasern typisch i s t ,  besitzen.

Wenn man die “igenschaften embr&onaler Augen- und Skelettmuskeln

b e t r a c h t e t ,  fällt auf, daß sie in vielem denen denervierter Augen—

und Skelettmuskeln vergleichbar sind. über diesen Punkt soll s p ä - ‚

ter noch diskutiert werden (vgl. é . } . 3 . ) .

8„1°7 Ein ige  Bemerkungen zur funktionellen Bedeutung der
verschiedenen }'uskelfasertypen

Über den A n t e i l ,  den die morphologisch,  physiologisch und pharmako-
logisch in den okulorotatorischen Muskeln der Sänger  identifizier—

baren  Muskelfasertypen an den verschiedenen Augenbewegungen haben,

bestehen nech  viele Unklarheiten. Es ist anzunehmen, daß die toni-

schen Muskelfasern besonders an 3er Aufreohterhaltung einer be-

stimmten Augenposition und an langsamen Folgebewegungen beteiligt

s i n d ,  und daß die phasischen Fasern vornehmlich bei raschen Blick—

bewegungen tätig s i n d ;  es erscheint aber unmögl ich ,  einer bestimm-

ten Muskelfasersorte eine bestimmte Augenbewegungsform zuzuordnen.

YAMANAKA und BACH—Y-RITA (1968) leiteten bei vestibulär ausgelösteü

Nystagmus Aktionspotentiale vom N. abducens der Katze ab und fanden;

daß in der langsamen Phase besonders Nervenfasern mit ger inger  Lei-

tungsgéschwindigkei t  (dünne Hervenfasern zu tonischen Muskelfasern ?)

und in der schnellen Phase besonders Nervenfaaern mit hoher Lei-

tungsgeschwindigkeit (dicke Nervenfasern zu phasischen Muskelfasern ?)

t ä t i g  sind. Aber auch in der schnellen Nystagmusphase waren einige

Nervenfasern mit niedriger Leitungsgeschwindigkeit aktiv und eben-

so einige Nervenfasern mit hoher Leitungsgeschwindigkeit in der

langsamen Nystagmusphase (besonders gegen  deren Ende).

Der menschliche M. rectus lateralis entwickelt in primärer Augen—

position eine Spannung von 12 — 17 g, in einer Sakkade dagegen bis

zu 1 3 0 5  (ROBI“S ON et al., 1 9 6 9 ) ,  vergleichbare ' i e r t e  werden  für

1 die Katze angegeben  (BACK—Y—RITA, 1971),  d . h . ,  die Spannung, die
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ein Muskel aufbringen daß, um das Auge in primärer Position zu hal—
t e n ,  be t räg t  etwa 9 — 15% der maximalen Sakkadens pannung. Wenn die

Motoneurone der tonischen Muskelfasern eine niedrige Schwélle be-

sitzen/ist abzuschä t zen ,  daß sie einen beträchtlichen Beitrag zur

aktiven Ruhespannung des Muskels leisten können. Unsere Untersu-
chungen haben gezeigt, daß beim Kaninchen die Gesamt5pannung aller
tonischen Muskelfasern etwa 15% der maximalen Tetanusspannüng der

phasischen Fasern  be t r äg t .  Die Rekrutierungsschwelle tonischer Mo-

toneurone scheint tatsächlich niedr iger  zu liegen als die der pha—

sischen (NEMET und MILLGR, 1968;  BAICHEHKO et al., 1967;  BARMACK,
1977) .  Elektromyographische Untersuchungen ,  die in unserem L a b o r -
an verschiedenen Augenmuekeln des wachen o d e r  flach narkotieierten

Kaninchens durchgeführt wurden (GORNIG et al., 1975), haben gezeigt,
daß bereits in Primärstellung des Auges t o n i s c h e  und phasi&che Mus—

kelfascrn in  unabhängigen spontanen Rhythmen nebene inander  aktiviert

. werden (Abb„ 1 3 6 ) .  Die beiden Fasertypen wurden anhand ihrer unter—
schiedlichen Potentialform im BMG unterschieden (monophasische Po—

tentiele sind typisch für tonische äuskelfasern, v g l .  o . 1 . 2 . ) .  Ve-
stibuläre Reizung ändert  die Sponienfrequenz der toniachen und pha—

sischen Aktivität stets gleichsinnig° Drehen des Tieres in Richtung

des Muskelzuge des un te r such ten  Muskels ( d e r  Muskel ist dann Ant—

agon i s t  im Sinne der statischen Läbyrinthreflexe) vermindert die

Spontanf requenz ,  wobei zunächst die phasische und e r s t  bei größeren

Drehwinkeln auch die tonische Aktivität erlischt (Abb. 136). Beim
Zurückdrehen des Tieres beginnen zunächst wieder  die tonischen und

S p ä t e r  die phasischen Muskelfesern ihre Tätigkeit, bis bei starker

Drehung des Tieres entgégen der Zugrichtung des Muskele die Tätig—

keit der beiden Fasertypen elektromyographisch nicht mehr zu tren—

nen ist. Diese Befunde sprechen ßehr stark für ein niedrigeres Er—

regungsniveau der Motoneurone zu den tonischen Muskelfasern und

stützen die A n s i c h t ,  daß diese Fasern für die Aufrechterhaltung von

Augenstellungen zwar nicht allein verantwortlich s ind ,  aber  maßgeb—

lich daran Anteil haben .  In diesem Zusammenhang könnte die Tätig-

keit der tonischen Muskelfasern ferner dazu be i t r agen ,  die Tätig-
k é i t  der antagonistischen Muskeln während der Fixation zu dämpfen

und zu glätten° BROWNE (1976) hat g e z e i g t ,  daß die selektive Reizung
\ d e r  tonischen Muskelfasern ( v g l .  8.1°2°)‚ den Widers tand des Mo ob-

liquus Superior des S c h e f e s ‘ g e g e p ü b e r  Dehnungen kleiner Amplitude

-f stark erhöht._ ' '
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‚FES wurde Schon erwähnt ( 8 .  1 . 4 .  ) ,  daß d i e  Motoneurone der  Augen»
1 muskeln gegenüber denen  der  Skeléttmuskeln un°-wöhnlich langdau-

ernd und mi t  hoher Frequenz  t ä t i g  sind. Die  bevorzugten Frequenzen
d e r  Abfiucens—Motoneurone d e s  Kaninchens liegen dabei zwischen 5 0
und 150 Hz (SCHÄFB , 1965). Ähnliche Frequenzber eiche Werden auch

1  f ü r  andere Tiere angegeben und d i e  typische Entladungsrate  der  M0-
l t o n e u r o n e  b e i  primärer Position d e s  Auges l i e g t  be i  etwa 100  Hz

(FUCHS und LUSCHEI, 1 9 7 0 ; R 0 8 1 N 5 0 H ‚ 1 9 7 0 ) .  Wenn man annimmt, und
f d ies  i s t  nach der Diskussion in  Abschnitt 8.1.2. korrekt, daß wir
" b e i  unseren direkten Reizversuchen eine Population phasischer  MMS—-
ke1fasern g e r e i z t  h a b e n ,  d i e  sich bezüglich ihrer kontraktilen Pe-

j rameter nicht allzu stark unterscheiden,  s o  beschreiben die in  ‚ .
w f _ A b b o  49 gegebenen Mittelwertskurven d i e  Spannungs—Frequenz- bzw.

“ Spannungsanstiegs—Frequenz—Beziehung einer durchschnittlichen mo—
'tofischen Einheit. Ähnliche Kurven wurden schon von COOPER und

‘ ECCLES (1930) sowie von BARMACK e t  a l .  (1971) für d i e  Katze angege—
ben°_Aus d e r  Abbildung i s t  z u ‘ e n t n e h m e n ,  daß d i e  bevorzug te  Ent—

ladungefrequenz der  Motoneurone gerade den Bereich umfaßt, in  dem
d ie  Müskelspannung besonders  stark von  der Stimulationsfrequena .
abhängig i s t ,  wo d i e  Kurve also sehr  steil i s t ,  und daß die typi—
sche Entladungerate für Motoneurone be i  Primärposition (100 Hz)

Jetwa in  d e r  Mitte dieses steilen Bereiches liegt. Die phasischen
'Muskelfaeern beantworten eine dera r t ige  Reizf requenz  mi t  einem

unvollständigen Tetanus ,  be i  dem etwa die Hälfte der  maximal mög—
lichen Spannung erreicht werden kann, jedoch i s t  d i e  Steilhéit de r
Spannungsentwicklung gering.

' 3  HENN und COHEN (19738, b) haben im Ckulomotorius- und Abducenskern
" * d e s  Affen aufgrund ihres Aktivi tätsmueters  verschiedene Typen von

—Ü_Motonéuronen unterschieden. Einige Neurone waren nur kurz v o r  bzw.

. ‘während rascher Augenbewegungen von großem Winkel t ä t ig ,  nicht da—

' 7  g e g e n ‚  wenn das Auge ruhig stand (Abb. 137 B ) .  Die Frequenz dieser_
 5_kurzzei t igen1Ent ladungen kann 800 b i s  1000 Hz erreichen. Andere
? 3  Nburone ze ig ten  nur Dauerentladungen, deren Frequenz abhängig von

de r  Augenstellung zwischen 50  und 200 Hz lag (Abb.  137 A ) .  Die Auf

i f f t o r é n  bezeichneten den ersten Neurofityp, dessenuAkt iv i t ä t  offenbar
i i j g e s c h w i n d i g k e i t s k o d i e r t  i s t ,  als  phasisch‚-den zwei ten  Neurontyp

. m i t  positionskodierter Aktivität als  tonisch. - Diese Begriffe sind . .

; -  i n s o f e r n  verwirrend,  da nicht bekannt i s t ,  ob diese tonischen und
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; phasischen Nervenzellen auch mit den tonischen und phasischen Mus—
kelfasern verbunden s i n d ,  die wir beschrieben hében. Es ist nur
zu v e r m u t e n ,  daß die phasi$chen Neurone rascher zuckende Muskel-
fasern innervieren als die tonischen. - Die meisten äotoneurone
haben a b e r  Aktivitätsmuster, die sowohl eine geschwindigkeits— als
auch eine positionskodierte Komponente enthalten (FUCHS und LUSCHEI,
1970,’ 1971a; RCBINSON, 1970; SCHILLER, 1970), so daB—offenbar ein

} Spektrum tonisch—phasischer Neurone existiert (Abb.  137 0—9 und 1 3 6 ) . - *
Derartige Neurone haben je nach Augenstellung eine charakteristische
Ruheentledung und produzieren entsprechend der Spannungs-Frequenz-
Charakteristik (Abb. 49) eine bestimmte Spannung in den von ihnen
versorgten1Muskelfasern. In Abhäfigigkeit von Ausmaß und WinkelgeÄ
 échwindigkeit erhöht s i e h  bei Augenbewegungen.die  Entladungsfre-
' q u e n z . d e r  Neurone ku rzze i t i g ,  debei wird oft die Fusionsfrequenz
der zugehörigen Muekelfesern überschr i t ten  ( v g l .  801040) und da—
durch die Geschwind igke i t  en tsprechend der Spannungsentwicklungs—
Frequenz—Charakteriétik (Abb. 49) erhöht.

. ‘ ' l „
8„2„ Muskelfasertypen in den Augenmuekeln n i ede re r  Vertebraten

8 . 2 ‚ 1 °  E i n i g e  Bemerkungen Zur Phylosenese der Augenmuskeln

Die Untersuchung der äußeren Augenmuskeln der Säuget ie re  hat g e z e i g t ,
daß diese Muskeln eine Reihe von Besonderheiten aufweisen„die si-

cher  nicht zu Unrecht als Ausdruck ihrer speziellen Funktion auf— '
geféßt  werden .  Die besonderen Eigénschaften,  die im vor igen  Ab-

schnitt diskutiert wurden,  ze@gen sich.vornehmlich im Vergleich

mit denen der gewöhnlichen Skelettmuskeln der Säugetiere. Untersu-

chungen über die Entwicklung dieser Eigenschaften i n - d e r  aufstei-
génden Tierreihe sind zur Zeit noch sehr unvollständig,  unsere ei—

> _ g e n e n  Untersuchungen zu diesem Thema wuräen in Abschnitt 6. zusam—
men mit entsprechenden Befunden éus dem Schrifttum dargestellt. Ob—

„ wohl das vorliegende Material noch sehr  lückenhaft i s t ,  3011 hier
‚‘ eine züsämmenfassende Betrachtuhg versucht werdenm

Eines der auffälligsten Merkmale dér okulorctatorischen Mbskeln
dér S ä u g e t i e r e  iét die Vielzahl dér morphologisch unterschciäbaren

' Muskelfasertypen, von denen einige kein vergleibhbares Pendant in

der Skelettmuskulatur besitzen. In den Au30nfigskéin der niederen

‚
r

.
.
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Vertebreten sind sowohl die Anzahl der d1fferenzierbaren Huskel—
fase r typen  als auch d e r e n  Unterschiede zu£;3kgléttmuskulatur gerinp
g e r .  Die okulorotatprischen Muskeln haben ofrenbar im Lau1e  der
Höherentwicklung der Tiere und im Zusammenhang mit der funk%ionel—
len Entwicklung des A u g e s  eine e hebliche Differenzierung gegen—
. ‚-u .über den „aelettmuskeln erfahren.

Bel den Fischen werden  J1e Augenbewegungen von Muskeln bewerkstel-
l i g t ,  die zwei verschiejenc &uskelfasertypen enthal ten,  die sich in
ihrem morphologischen Bild, ihrem Faserka iber und in ihrer Inner—
vation nicht oder P a s t  nicht vun den Skelettmuskelfasertypen dieser
Tiepe unteßgcneiden lassen (vgl. 6.3.1.}.

' Bei den Amphibien und Reptilien Findet man in der Augen- und Ske—
lettmuskulatur mindestens drei Muskelfasertypen. Zwei der Muskel—
fasertypen sind phasisch — wahrscheinlich iie extremen Formen ei-.
nes Spektrums — fokul innerviert und generieren Aktionspotentiale,
der dritte Fascrtyp ipt tonisch,„pulyneuronsl und nultipel inner—
viert und nicht in der Lage Aktion3potentiale zu erzeugen. Die Mus—
kelfasertypcn dcr ;50n— uni Skelettmuskulutur dieser Tiere lassen

. s i c h  von ihrer inneren Struktur und ihrer Innervution her kaum un-
terscheiden (vgl. 6.3.2./3.)‚ wahrscheinlich bestehen auch keine
Différenzen in den ClektP0pk"siolugiß€h€ü Eigenschaiten (Val. 6 . 3 . ) ,
jedoch haben alle Fasertypen der okulorotutorischen Muskeln einen
bemerkenswert gerin5cn Du: hnesser. Das geringe Kaliber der okulo—

rotatorischen Muskelfasern gegendber denen der Skelettmuskelfasern

scheint.tin relativ frühes Merkmal der Anpéssung an die besonderß

Funktion der Augenmuskeln zu sein° Es nird in analoger Weise auch
bei Vögeln und Säugetieren beobachtet:

Die Augen— und Skelettmuskeln der Vöge l  un te rsche iden  sich wahr—
„ s c h e i n l i c h  nicxt nur hinsichtTich ihres Kalibers. Wir vermuten ,

.,
daß die okulorotatorischen Müsxoln äieser Tiere in ihrer Vielge—

—etaltigkéit denen  der Säu5er schon recht ähnlich sindo Es lassgn
sich zwei bis drei phasische Euskelfasertypen unterscheiden. Diese-

können auch Anteile eines Spektrums sein und en£sprächen damit den
' F a s c r t y p e n  3 — 5 der Säugeraugcnmuskeln ( V g l .  Tab° 7 und ö)° Ferner
finden sich Hinweise auf das Vorkommen von zwei unterschiedliuhen

f m u l t i p e l  innervierten Formen toniacher Fasern  (vgl. 6.2„4.)° Wenn
‘ d i e s e r  Befund bestätigt werden sollte, so ist anzunehmen,  daß da;

eifien Form analog zu den tonisChen Fasern der Amphibien und Repti-
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lien die Fähigkeit Aktionspotentiale zu bilden f e h l t ,  während die
andere Form in Analogie zu den tonischen F a S e r d  in den Skelettmus—
kein dieser Tiere Aktionspotentiale generieren kann. Ob es in den
Augenmuskeln der Vögel auch eine phasische Fesersorte entsprechend
dem Typ 1 der Säuger  ( v g l .  Tab. 7 und 8) gibt ist jedoch ungewiß.

Aus phy51010g18cher  Sicht hat die erwähnte Vielfalt der morpholo—
gisch  und physiolngisch unterscheidberen Fasersorten in den cKulo—

\ r o t a t o r i s c h e n  Muskeln fler Säuger folgende Gründe. Im Laufe der Hö—
herentwicklung werden die phasischen Euskeifnsern mehr und mehr in
Fasertypen mit unterschiedlichen Eigenschaften differenziert. Außer—
dem bleiben offenbar aué £unktionellen Grünien in diesen Muskeln
Faser typen mit einem phylogenetisch älteren Innervations— und Kon—
traktionsmodus (tonische Fasern  v m Amphib19n— ode. Vo„;el yp) er—
h a l t e n ,  während derartige multipel innervierte Fasern.aus der Ske-
lettmuskulatur ver schwinden ,  so daß diese beim erwachsenen Säuger
ausschließlich phasische Fasern enthält.

In zwei Charaktcr13tischen Eigenschaften j e d o c h  Suh.91nen sich die
okulorotatorischen Muskpln '119.‘ Vertebraten nicut voneinander zu
unterscheidon, in der geringen Gr  öße ihrer meterischen Einheiten
und in einem 8CuiChtene.rtig n Autouu. Da“ g e r i n 53 Innozva tionsver—

hältnis ist bisher nur für die Augenuus kcln -iex Fische (Si 3'iLINU,
1977) und der Säugetiere (vglo 4.1c1„) bc19„t‚ kann aber auch zür
die der „mp.flibien‚ Rep tilien uni Vö.'„l rerrutet werden. Der bCÜÄSÖP
tenartige Aufbau, d.h. das regelmäßige vorhandensein einer uiphelf

förmigen Crbitalx-egion, die fixtrem dünne Muskclresexn, reichlich
Bindegewebe und viel Knpillaren enthält und die eine runde oder
ovale dickfasrige, bindegewebs— und ‘ mpillarärmere Globalregion
mehr oder wenige r  umschließt, ist für alle Wirbeltiere wi; derholt

nachgewiesen werden (vgl„ 5„2„)c Man darf daraus  wohl schließen,

daß diese Art der Anordnung der äuskelfésern relativ früh in der‘
Phylogenese erworben wurde und daß sie wohl bei allen Ver teb ra t en
der gleichen Funktion diente Über Riese Funktion ist aber zur Zeit
kaum etwas bekannt.var vermutet COLLINS ( 1 9 7 3 ) ,  daß die Muskel—
fasern der Orbitalregion im wesentlichen eine Haltefunktion haben,
weil sie bei elektromyographischen Untersuchungen mit multipler
Elektrode am Menschen,  besonders bei der Aufrechterhaltung von Au—

gens te l lungen ,  weniger  dagegen  bei raschen Augenbe5egungén beteiligt
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s ind ,  aber  über  die kontraktilen Eigenschaften dieser Muskelfaserfi
list wenig sichéres bekannt (vgl° 8.1.2.). Eine interessante Hypo—
these wurde kürzlich von BARMACK (197b) äufgestexlt. Danach dienen
die Muskelfasern der Orbitelregion d a z u ,  passive Längenänderuhgen»
des Muskels auszugleichen, so daß der Muskel immer in einem opti-
malen Dehnungszustand bleibt. Derart igé passive Längenänderungen
( e n t s n r e c h e n d  der Längen-Spannungs—Relation,  vg].° 4 . 3 . 1 a )  könnten
'bei vielen Augenbewegungen auftreten. Beispielsweise werden bei
e iner  Bewegung des Auges  nach  medial die_Längen der Huskelfasern
des M„ rec tus  superior und des M. r e c t u s  in fe r io r ,  die beide an
der Bewegung keinen aktiven Anteil haben,  ve ränder t ;  duron die Ro—
tation des Augapfcls wird ein Teil der Muskelfasern gedehnt, ein

‘ anderer Teil gestsucht.und für beide.der opt;male Dehnungsäräd verfi
schoben. Aktive Tätigkeit der Muekclfaaern der Orbitalregion soll
dies ausgleichen. Es bleibt ab2uwar ten ,  ob sich diese These b9-
weisen läßt unh ob sie zur Erklärung der zweiachichtigxeit aller
okalq?ota tor13chen Muskeln der Ver t eb ra t en  ausreicüt.

Abschließend noch e in ige  Bemerkungen zur Phylogeneee des Mo re£rao-
tor bulbi. Dieser äusxel iet, da er bei Fischen regelmäßig féhlt;
offenbar eine Erwerbung der Amphibien. Bei diesen Tieren iet er _
ganz besonders  gut entwickelt und übertrifft an Masse die okuloro-
ta tor i schen Müskeln. Im Laufe der Höherentwicklung der Vertqbraten

wird er wahrscheinlich zunehmend rudimentär; er ist bei Reptilien
und Vögeln noch regelmäßig vornendan aber Schwächer entwickelt als
die okulorotetorischen äuskaln, bei einer Reihe von Säugetieren
fehlt er (V810 6 . 1 0 ) .  Der M. re t rac to r  bulbi ist offenbar bei allen _>

Vertebraten ein rein phasischer ähskel, das beweisen für die Säu-
ger eine Reihe morphologischer Befunde am M„ re t rac to r  bülbi der

. K a t z e ,  die im Abschnitt 3° erwähnt wurden,  sowie elektrophysiolc—
gische‘(3ACH—Y-RIT3 und ITS, 1965) uq? pharmakologische (BACK-Y—

' „ R I T A ‘ B t  eig, 1967;'STEINACKBR et al., 1967) Untersuchungen° Morpho-

logische_Üntersuchungen am H; retractor bulbi verschiedener nie-
derer Vertébraten (vgl. 6.2.) und unsere physiologisch—pharmakolo—"

m a g i s c h e n  Untefsuchpngen beim Frosch haben keinen Anhalt für äie
Existefiz.tonischer Huske1fasérn in.äiesen Muskeln ergeben.  Für alle

U*Vértebre£en echdint zu ge l t en ,  daß die Ret rak to ren_e twas  schneller

zucken als die Skelettmqskeln, abe r  langsamer als die okulorotato—'

.rischefi Mhs$eln (vgl° 5.3. sowie 8.1.2.)=
'
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Die funktionelle Bedeutung des M. re t ractob bulbi ist nicht ganz

_ geklärt. Gewöhnlich «ird für Säug:etieré angenqmmpn} daß die Tätig-
keit diéses Muskels dem Schutz  des Aug es diento Der Aapi'el tritt

in die Orbita zurück und die Nicähaut wird darüber gezogen (MCTASIS,
1885; 3ACH'Y'EITA‚ 1 9 7 1 ;  “N?LY„“d.ID, 1974). Die gleiche Funktion

i ' g i b t  CAD”: ? (1964) für den Mo retractor bulbi des Prosches an. Be-
merkenswert ist al lerd ings ,  daß wie schon erwähnt bei der Katze .
die okulorotatorischen Muskeln viel stärkér entwickelt sind alé

die Retraktoren, während beim'Frösch die Verhältniése umgekehrt
sind. Wir vermuten,  daß bei den Anuren der &. retractor  bulbi noch
'eine weitere Funktion hat. Bei fler Kontraktion dieses Muskela wird
der -Augapfel nicht nur in die Ozbita zurückgezogen, sondern er be—

“4 wégt sich auch  nach ventral. Da die Örbita und die Mundhöhle des

'Frosches nur durch eine Schleimhaut—öetrennt s i n d ,  drückt bei einer

Kontrak ion des M„ retractor bulbi der Augapfel auf dén Inhalt der

Mündhöhle. Wir beobachteten am Frosch wiederholt, daß bei Schluck-,

beWegungen der Bulbus zur ücktritt u.d iie Hickhaut vor das Auge

ggzo£én wird° w;; nehmen deshalb an, daß bei niederen Tie:en‚ bei
' d e n e n  die Nasenhöhle noch n ich t  so wei tgehend  entwickelt ist uic'

bei den Sängern, der M. retractor oulbi éuch am Schluckokt betei-

_'ligt ist. Daraus könnte sich seine zunehmende Rückentwicklung in

' der aufsteigenden Tierreihe erklären„ '

8°2°2° Vergleich der kontraktilen Parameter der phasischen

‘ Augen— und Skelettmuskelfasern des F aches

‘Wir haben. oben erwähnt, daß beim heutigen Stand unserer Kenntnisse

in der aufsteigenden Tierreihe als erstes Zeichen einer funktionel—

'-len Adaptation eine Abnahme des „usxelfeserkelibers in den okuloro—

a ° t a t o r i s c h e n  Mbskeln zu beobachten ist. Bei der Darstellung unse re r

„ -  Ergebnisse  in  Abschn i t t  6. 5. konnte ferner gezeigt werden ,  daß

die Anger"uskeln des Froschcs ,  obwohl sie aus Muskelfasern aufge-
3 ' b a u t  s i n d ,  die sich éigentlich nur d u r c h .  ihr geringeres Kaliber von

f - - d e n  Müskelfaqgrn der Skelettmu$keln un te r sche iden ,  bereits die ty—

? piSchen meChanischen Besonderheiten b e e i t 2 6 n ,  die für die Augen—

Ä_muskeln der S£iugetiere charakteristisch sind. Die okulorotatori chen

! Müskeln dieses Tieres besitzenveine kürzere Kontraktions— und Er—

„„schlaffungszeit und demgt verpunden eine höhere Fusionsfrequenz so-
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wie eine ger ingere  Ermüdbarkeit und exnen_geringeren Wert für die
auf die Querschnittsfläche bezogene Huskelkra”t als die Skelett—
muske ln ;  der M. retrac£or bulbi n'mmt eine Zwischenstellung ein.
Vieles von dem, was in der Diskussion über die unterschiedlichen
kontrektilen Parameter von Augen— und Skala tmuskeln bei den Säu—

getieren g e s a g t  w u r d e ,  trifft äement5prechend auch  auf einen Ver—
gleich der entsprechenden Frosch&uskeln zu und soll hier nicht
wiederholt werden. Es soll hier aber diskutiert werden,  welchen
Einfluß des Muskelfaserkaliber auf die kontraktilen Paramete r  ha—

ben könnte. Abb. 139 zeigt beispielsweise, daß bei Froschmuskeln
zwischen dem Faserkaliber einer9eits und der Kontraktionszeit o d e r
der Ermüdbarkeit andererseits eine Beziehung besteht. Die Graphik'
enthält dabei einen gewissen Infermationsverlusi; die Eigenschaf ten
der Skelettmuskeln (M. iliofibularis und &. gartorius) würden  un4
g e a c h t e t  von bestehenden Differenzen ebenso zusammengefaßt wie die

der okulorotatoriscnen Muskeln (M. obliquus superior und m. r ec tu s
superior); ferner wurden alle phasischen F a s e r n ,  die bei der von

uns gewählten direkten Reizung  e r reg t  wurden (vgl„ Diskussion in
5 . 1 . 3 . ) ‚  ungeachtet ihrer Differenzen z.B. im Hitachondriengehalt

zusammengefaßt. Die Grenzen der entsprechenden Werte stellten dem—

nach auch  keine Streuungen d a r ,  sondern g e b e n  den Bereich an, in

dem derartige Wer te  von uns beobachtet u u r i e n .  Detailliertere In»
formationen sind in den Tab. 12 und 13 ent£alten.

Auch bei den niederen Tieren wir] von den Augenmuskeln gefordert;
daß sie r a s c h  und ausdauernd tätig sind. Das verlangt einen hohen
Energieumsctz und damit einen raschen  Antransport von Sauerstoff

und energiereichen Substraten sowie die schnelle Abgabe der Stoff—
wechselendprodukte. Dies setzt n e b e n  einer starken Durchblu tung

v u n d  dichten Kapillarisierung vor allem kurze intrazelluläre Dif—
' f u s i o n s w e g e  und damit dünne M13kelfasern voraus. Aus dieser Sicht

ist das geringe Kaliber der okulorotatoriéchen Muskelfasern als ei-

ne Anpassung mit dem Ziel einer erhöhten Ermüdungsresistenz zu

verstehen. , _ . .

Auf den Ablauf der Muskelkontraktion hat der verhinderte Eäserdurch—

messer folgenden Einfluß. Zunächst  einmal vermindert sich die Ge— '
' S c h w i n d i g k e i t ‚  mit der das Aktionsbotential ü b e r  die Muskelfaser—
oberfläche geleitet wird. Bei 2C°C hat eine isolierte Froschmus—

kelfaser mit einem Durchmesser von 46;nn eine Leüungsgeschwindigkeit

‚.:
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von 1,0 m/é, eine Fase r  mit einem Kaliber von 136}m1dagegen von
2,75m/s (HAKANSON, 1956)» Diese Verlangsamung der Erregungsaus—
breitung muß sich auch verlangsamend auf die Kodtréktion auswirken,
beeonders_wenn die Muskelfasern bei größeren Tieren länger werden.
Die Verlangsamung der €rregungsausbre i tung und damit der Kontrak—

‚tipn-dünner F a s e r n  könnte ausgeglichen werden d u r c h  eine Verkür—
' z ung  der-Muskelfasern. Aus dieser Sicht erklärt sich wahrscheinlich

' das schon erwähnte Auftreten von Zwischeneehnen in den okulorota—
tor ischen Muskeln v0n'3äugetieren und Vögeln ( v g l .  Abb. 2 0 ) .  Es igt

' leider bisher nicht bekannt, ob derartige Strukturen auch schon
v b e i  niederen Tieren zu finden sinä.
'Ein ger ingeres  Faserkaliber einer I'uske faser bede tet aber auch,
daß die Wege für den Erreguxgstransport in das Innere fie? Mutkel—
f a s e r ,  der mit Hilfe der T—Tubuli g e s c h i e h t ,  kürzer werden. Das
könnte zur Folge haben, daß in einer dünnen 3’uskelr? 33er die Ausbrei—

. t u n g  der ‘<ontr9 ktilen Al <tivierung schneller erfolöt und vor allem
die.einzelnen Myofibrillen im M‘skälquerschnitt b l e i c h a e i t i g e r  er-

faßt  werden als in einer dicken Muskolfaser. Daraus  würde dann zu
folgern s e i n ,  daß von zwei Muakelfasern des gleichen 23,3 die dün-

nere  Muskelfaser die höhere Kontraktionsgeschwindigkeit haben soll-

te. Die Angaben tür die radiale AU9$P“LtJL”SEP°C;*1HÖL keit der

kontraktilen Aktivierung bei 2C 00 an r‘roschmus eln schwanken 4wi.-

sehen 7 cm/s (G '3.'LES—S .RRATCS 1971) und 20 cm/s (S  ZRICKHL LL, 1971).
Wenn wir den n i e d r i g e n %  ert annehma n, läßt sich er ."ecunnc„, ia2 .icr

Erregungstransport  in einer Muskeliaser mit einem Radius von 20/33

(Augenmuskeln) etwa 0,3 ms dauert, in einer Muskelfuser mit einem

Radius von 60 ‚um (Skelettmuskel) dagegen  etwa- U,9 ms. Diese Unter»-
echiede sind jedoch zu ge r ing ,  um die beobachteten Differenzen in

der Kontraktionszeit zwischen den Augen— uni Skelettmuskeln des
Frosches  insgesamt zu erklären. Es ist demnach zu vermuten, daß die
funktionelle Adaptation auch andere Strukturen okulorotatorischer

Muskelfasern des Frosches betrifft. äir nehmen an, daß 1i iunnen
Fasern schon bei den Amphibien eine höhere Aktivität der ; ;os in-
ATPase und eine bessere Ausb i ldung  des sarkotubulären S y s t e m s  be—

sit2en als die dicken Skelettmuskelfasern (vglo C.1.4.). Leider
fehlen aber zur Zeit exak te  biochemische und elektronen0\tisch—

morphometrische Untersuchungen zu diesen Fragen.
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"8‚2.3.K Kontrakturen tonischer  und phasischer  Augen- und
Skelettmuskelfasern des Frosches »

'  W ä h r e n d  zwisbhen den Augenp und Skelettmuskelfasern des Frosches
bezügl ich  der Zuckungsparameter erhebliche Unterschiede bestehen,

. haben wir_keine bemerkenswerten Différenzen_im Kontrakturverhalten
gi‚nachweisén-können.
'Die okulorotatorischen Muskeln und die Skelettmuskeln des Frosches ,

1 die tonische Fasern enthalten, haben die gle1che niedrige Schwelle
" f ü  jdie Aus£ösung einer Kaliumkontraktur. Außerdem handelt es sich
in beiden Fällen um aufrechterhaltene Kontrakturen. Ursache dienes

‚ Verhaltens sind tonische Muskéifasern; die Schwelle für aufrecntf

erhaltene Kaliumkontrakturen iéolierter tonischer Muskelfasern vofi
‚Aniphibien liegt zwischen 10 und 15 m: K” (Lämmmnm‚ 1967 - Abb„
.140) und entspricht  damit den von uns an den Mm„ obliquus superior,
reé tue  superior und iliofibularis e rmi t t e l t en  Wer t en .  Demgegenüber
produzieren der M. re t ractor  bulbi und der H. sar to r iua ,  die beide

keine tonischen Muskelfasern enthalten, bei Applikati°n von Lösun—
“ gen mit erhöhtem K+ -Gehalt nur vorübergehende Kontrakturen.  Die von

&né beobachteten SchweIIGUWemteikrdas Auslösen derar t iger  Kontrak—

turen (20 — 25 mM K ) sind identisch mit denen, die für iaolierte
phASische Muskelfasern des Frosches angegeben werden (HODGKIN und

HOROWICZ, 1960 ;  KRANKENHÄUSER und LÄNNERGRBH, 1967 - Abba 1 4 0 ) -

Die mechanische Schwelle der Müskelfesern und die Höhe der Kaliu»—

kontraktur ist abhängig von der Ca —Konzentration in der Badlösung

(SCHAECHTLIN, 3961; PAUSCHINGER und BRECHT, 1961;—LÄNNBRGREN,V1967)E
' Ein Ansteigen in der Ca +-Konzentration verschiebt die Kurve, die
die Beziehung zwischen der Kontrak' urspannung und er logfirithmisch

aufgezeichneten K —Konzentration in der Ringerlösung besch re ib t ,  in

Richtung auf höhere K -Konzentration; eine Verringerung der Ca+f-

“ Konzentration bewirk t  eine Verschiebung der Kurve in die entgegen—

, gese tz t e  Rich tung .  Unse re—Versuche  (Abb. 79) z e i g e n ,  daß sich auch

‚in dieser Eigen9chaft die Augen- und Skelettmuskein des Frosches

nicht unterscheiden.'; ." ' ' f'‚ 

Pharmakologlsch reagieren die okulorotetorischen Muskeln des Fro-

:."Sches wie die Skelettmuskeln, die tonische Müskelfaeern (gewöhnlich_

„ in Form sogenannxer;Tonusbünde; angeprdnet‚ vgl° 6. 2 . 2 0 ) ,  enthalten,



v d i e  Hm. retractores‘bulbi dagegen wie Skelettmuskein ohne tonische
: Fasern. Aufgrund des Aufbaus der okulorotatorischen Muskeln des
Frosches ist anzunehmen,  daß die in der Orbitalregion g e l e g e n e n
tonischen Muskelfasern für .ie aufrecht erhaltenen Kont rak turen  bei
Gabe von ACh, SCh und Cholin verantwortlich sind. An der Anstiegs—
phase dieser Kontrakturen sind bei höheren ACh-Dosen  vohl auch die
mitochondrienreichen phasischen Muskelfasern beteiligt. Mitcchon—
drienreiche phasische Muskelfasern aus dem Tonusbündel des E„ ilio—
fibularis des Frosches sin5 über die gesamte Faseroberfläcne ACh—
empfindlich (K EgSLING, 1964). Bünd elvvon Auskelfasern, die der—
artire Fasern en tha l t en ,  z e i g e n  kurzzeit11ge \Ch—Kontrakturen (Vgl.

‘Abb. 83), B ü n d e l ,  äie nur au 3 n.itachonäri19n erxen phasischen Mu skel-
fasern b e s t e h e n ,  da;regen nicht (ASHUS EN m 3 K I  SSLING‚ 1976).
ist danach anzunenmen, daß die mitochondrienarmen F a s e r n  Je? Clobal—
region der okulorotntorischen äuskeln das Frosche; ni ci t an der
-ACh—Kontraktur beteiligt sind. In ihrer Empfinilichkeit gedenübep
depolarisierenden Subatpnzen unterscheiden sich die tonischen Fa-
éern nicht von denen der Skelettmu„kulatur (vgl. A b b .  55 und 86).
Schwellenbestimmungen für ACh uni Cholin an einzelnen isolierten
tonischen „uskelfas ern von Xen0puc Ißevis (LuNNERG N, 1967) sind
identisch mit den von uns g e f u n d e n e n  Werten. A u c h  in der kontrak—
turerzeugenden Wirkun& von Kofzein iind an sich zwischen den äußeren
Au3enmuskeln und ßen S‘ elettr uskel„ des Frosches keine Unterschiede.
Die Schwellenwerte und das Aussehen der Kontraktur sind vergleich—
bar mit denen frühe er Untersucher (nXL °ON und THESIEFb‘, 19)6 ;
_ZETT undkfüCflLEä,1965). '
BROWN und H.’;W Y ( 1 9 4 1 )  haben als er ste auf die Ähnlichkeit zwischen
den Augenmuskeln der Sänger  und verschiedenen Amphibienmuskeln be—
züglich.ihres pharmakoiogischen Verhaltens aufmerksam gemacht. Ein

Vergleich des Kontrakturverhcltens des M. obliquus immerior  das Ka—
.ninchens einerseits (s° 4o2„3 .  und 5 . 2 . )  mit dem der okulorotatori—
schen Muskeln o d e r  mit den u. iliofibularis des Frosche5»anderer—
S e i t e  (3. 6.3o3o und 6 . 4 . )  kann dies nur b e s t ä t i g e n .  Das Betrach—

. t e n  der Abb. 55 und 79 z e i g t ,  daß sich im Verlauf der Kaliumkontrak—

tur die okulobotatorischen Müskeln von Kaninchen unr1 Frosch sich

nahezu gleiéh verhaltén; ähhliches gilt für die mechanische Schwelle
(Vgl. Abb„„ 56 und 79).‘ Der'Vergleich der Abb. 59 und 71 illustriert
‘ferner das identische Aussehen von AChpKontrakturen für beide Prä-
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péréte, Der e i n z i g e _ U n t e r e c h i é i ,  den wir zwischen dei okulorotato-
.rischen Muskeln des Kaninchens und des Froscheé feststellen konn-

t e n ,  ist die größere  AChpEmpfindlichkeit des letzteren (vg . Abb;
‘ 60 und 82); Diese Differenz ha t -Senf  wahrscheinlich ihre Ursucne
in dem hohén Gehalt an ACh—spaltenden Fermenten in den Säugereugen-
muskeln° Nach Blockade der ACh—Esterase durch  Physostigmin ist die
Acn‚Empfindlichkeit in beiden Präparaten etwa gleich. Aus diesen

"Befunden kann man schlußfolgern; daß z w i s c h e n  den tonischen Muskel-
‘fasern‚ die in den Augen— und Skelettmuskeln des Frasches und denen ,
die in den Augenmuskeln der Sänger  enthalten s i n d ,  keine-Unterschie—

‚de b e s t e h e n ,  daß zumindest in  den geprüf ten  Eigenschaften diese
Muskelfasern in der Phylogenese nicht ve rände r t  w e r d e n .

8.3. Denervätionsveränderungen an den Ahgenmuskeln der Sänger

8 . 3 . 1 .  Atrophie und Hypertr0phie  dene rv i e r t e r  Muskelfasern

' ü b e r  die Veränderungen, die eine Durchtrennung des motorischen Ner—
ven am morphologischen Bild der Skelettmuskeln der Säugetiere her—

v o r r u f t ,  g i b t  es eine nahezu unübersehbare Fülle von Literatur. äu-

sammenfassende Darstellungen über die lichtmiiroskopischen Verän—
derungen finden sich bei GUTMANN und ZbLEHA (1962), über  elektro—
nenmikroskopische Veränderungen bei PE T"“-C‘IRINO und FRANZINI-ARMSTRONG
( 1 9 6 9 ) ,  GAUTHIER und DUNN ( 1 9 7 3 )  sowie bei ENGEL und STONNINGTOH

' (1974) und ü b e r  Veränderungen in der Histochemie bei‘KARPATI und

ENGEL (1968) sowie bei BROOKE und KAISER ( 1 9 7 0 ,  1974)o Es ist eine
lange bekannte T a t s a c h e ,  daß die phasischen Skelettmüskelfeäern

von adulten Säuget ieren  nach Denervaticn gewöhnlich eine zunehmende

Atrophie ze igen .  Innerhalb eines Monats vermindern sich drastisch

das Kaliber der denerviérten Muskelfasern und parallel dazu auch das

Muskelgewicht (Abb.  141) .  Bei länger anhaltender Denervaticn wi?a

nach etwa 3 — 6 Monaten gewöhnlich ein Endzus tand  in der Atrophie

er re ich t ,  wobei das Kaliber der Müskelfasern und das Mbskelgewicht

etwa die Hälfte bis ein Viertel des Normalen be t r agen .  Der Atr0phie

unterliegen sowohl die fast—twitchr wié die slow—twitch-Muskelfasern;

Unterschiede in  der Entwicklung der Atrophieerscheinungen bei schnell

zuckenden “Weißen" und langsam zuckenäan " r o t e n "  Muskelfasern (BA—

JUSZ, 1964} sam-m, 1970) ließen sich nicht in jedem Fall bestätigen

A
_
‚
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_
_
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.
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3, s. auch Abb. 142) .  Die Atruphie der äus—
8 St  ruhturwn de 5 Müskels; A b b .  14 2 53
3 a.hl_„der Zeltgang parallel zur Kalib

atrOphie file uez'g;e und di: Größe der U‘tochondrien v r m i n d e r n ,  das

sarkotu ul. ‘ “tt ahnimnt uni ä i é W}.Wofibrillan dünner werdp“« A A .

(TFIAHEH und LUKD,197

kelfannrn betri€„t 311

daß sich mit mc .-t c„er

-L
\:;

.
4

A ’

Mit der Atrophle des LUSK€1é]OV.GÖGS is t b e s o n d e r s  bei lau5en 3cner-
vationsperi06en of‘t eine Zunahme des Binde- und des Fettgewebea i m

Muskel verbunden°

Von der klassischen Atrophieresktion nach Deaervierung sind in der

Literatur bi"her nur zwei Au3nahx&n besc rieb en xori:n. Die Muskel;

fasern des hel _rierten Zwerchfellc einiger_Tiere z cic__.1

vor der erdud.ltige „ Atrophio eia Luczee Staiium, in dem iie Fasern ‚

hypertrophieren (?mp mr und SOLA, 1915;  SCLA und L.ARI‘ , 19535 MAR- ‘

TIN und 5TEWART, 1 9 5 4 ;  S?EWART und HARZIN‚ 1 ) £  ; FEHG und LU‚1965;

GUTMANN et al., 1966; sma.:mr‚ war;; „um: et e l . ,  19 2; mann,
1974).  LDeniallß mi t einer H y p e r t r o p h i e ,  jie aber im Gegensatz zu

der des Zwerchlells sehr lanre (Monate) snhält, reagieren bestina —

te Huskelf339rn der Vögel auf eine Denervation. Der M. latisaimus

C
J
"

[" }.
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&
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u
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\
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:
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dorsi anterior, fler ausschließlich t o n i s c h e ,  multipel innervierte

Muskelfasern enthält (KR uz‘R‚ 195 C; GIN"SORG, 1 9 6 € ) ,  zeigt nach

V N e u r o t o m i e  eine lang}auernde Hypertrcphie, währand der daneben lie—

g e n d e ,  vom gleichen Nervenast v e r s o r g t e  M lat1331mus‘florsi poste—

r i o r ,  der ausschließlich phaasiache, foxal innervierte Musknli'u;ern

entnält, atrophiert (F J€G et al„, 1962, 1965; JIRHAU YA und L;LLNA,

1970; MI7A uni BCCK, 1972; STSMA7T et al., 197'2; SOLA et al., 1973;

CULLEN et al., -9 75). An der Kypertrophie des M. 13tissim„s Jorsi

ist nicht nur eine Kaliberzunehme der Muskelfesorn beteiligt son—

“(
l .
(„0
-Jdern außerdem eine Zunahme der F a s e r z a h l ,  eine Hypm

et al., 1973).

Im G e g e n s a t z  zu dcr Flut von Literatur, die sich mit den morpnolo-

g i s c h  faßbaren Bene rvationsveränxe%ungen in «er SkelettLU3kulretuf

der S ä n g e r  befeßt, liegen Borichte über Unt9rsuchunven an experi—

mentell denefvierten äußeren  Augenmuskcln im Schrifttum nur 393!—

lich-vof. Cn„hG-MINODA et al. (1968), 
‚ R J V 1 I W J H  und 31U111‘„3 (19598)

und TJRAV1I„JT ( 1 9 7 2 )  dencrvievtcn iic Au cnmuskeln von Kun4n33en
‚ ‚

un] Ratten und untersuchten lie Degeneration der motorische; Engl-
„„,

gungen ;  sie macnten aber über uonutige feränder
ungch ler Mu„Lu --

sern und bcso„de 3 über deren Kaliber Keine Angsben„DDRAÖ HIAN et ul‚
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( “IAHEK und LUND, 1973, s. &uchn A b b .  1 . 2 ) .  Die Atrophie d-r Müs-
k91Pgsern betrifit alle Struh ur+n des Muskels; Abb. 142 Jg.
daß s i c h  mit nel gc:enxi ähnlichem „ e L t g a n g  parallel zur Kaliber—
atr0phie 313 Menge und di; G r o ß e  der Hitachondrien Vermindern das

sarkotubuläre System abnimmt uni ä l é %@ofibrillon d„nner h'6r\aph.

Mit der Atro;hle des Euskelgenébes ist besonders bei lanöen Junep—
vationsperioden oft eine Zunahme des Binde— und des F e t t g e w 9 b e s  im

Muskel verbundeno '

Van der klassischen AtrochiMe @ aktion n a c h  Deaervierung sind in der
Literatur bisher nur zwei Au3rahmnn beschrieben wori:n. Die Muskel;
fasern des halberei ti15 jensrvi er+en 7wgpchfellc 

G i n i 3 e r _ T i e r e  Zeiq

vor der enu l i l t ilgen Atrophio eia 4urzec Staiium, in deu 3ie Fasexn
hypertrophieren (MARTIN un] SQIA, 1945; 5CLA und H„3215, i n a 3 ;  MAR-
TIN und 5"EWAZ-, 1 9 2 4 ;  3?EWART uni VARIIN, 1 9 5 5 ;  FENG und LU, 1 9 6 5 ;

GUTMANN et al., 1 9 6 6 ;  CTEHART, 1965; STEWART et al., 1972; YLLLIN9
1974) .  Ebenfalls mit einer iypertrophie, die aber im Gegensa t a  zu
der des Zwerchfells sehr lange (Monate) enhä l t ,  reagieren bestin".—

te Huskolfasern der Vögel auf eine Denervation. Der M. latissimus

dorsi a n t e r i o r ,  der ausschließlich tonis che, multipel inne1w iezte
&uskelfesern enthält (KnÜGER, 195€;  GIHSBORG, 19C(‘)‚ z e i g t  nach

Neurotomie eine langlauernde HypertPCphie‚ während der danebca lie-

g e n d e ,  vom gleichen Nervenast v e r s o r g t e  Mo latiseimus iorsi poste-

r i o r ,  der ausschließlich p„asicche, foxal in„ervierte Muskeliasern

enthält, atrophiert (2533 et al;, 1962, 1963; JIRMAHOYA und ä;LLNA‚
1970; HIKIUA und BOOK, 1972; S?3%’B“ et al., 1972; SOLA et al., 1973;
CULLSN et al., 1(75 . An der Eypertrophie des M. lati ssi:.u i

1
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OI“.-ist nicht nur eine Kaliberzunahme der Liuskelfasern beta O
n

?
:
*
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dern außerdem eine Zunahme der Esserzahl‚ eine Hyperplasie

et al., 1 9 7 3 ) .

Im G e g e n s a t z  zu der Flut von L i t e r a t u r ,  die sich-mit den morpholo-

g i s c h  faßberen Denervationsveränderungen in der Skelettmus kulatuf

der S ä n g e r  b e f a ß t ,  liegen Borichte über Untersuchurgen an experi—

mentell denervierten äußeren Augenmuskeln im Schrifttum nur Spär—
l i c h  vor“. c:ts..s—mmm. et al.(1‘“‘68)‚ w.»;ivi :;„z undi 'I.L-*1I(1969a)

und T3 Ä J Ä I v ‘ "  (19% denerviertcn die Augenmuskeln von Kaninchen

und Ratten und untersuchten die Degeneration der motorischen Endi—

gungen;  sie macnten a b e r  über sonatige Veränderungen ler Mu45 lfa—

sern und'besonders ü b e r  de ren  Kaliber keine Angaben° DRACHEAN et al„
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‚ ( 1 9 6 9 )  DGSChPieben bei ihren Untersuchungen an Hunden mit herkömm—

licher histologischen Technik, die keiné Fasertypendifferenzierung

g e s t a t t e t , 4 d a s  Ausbleiben einer Atr°Phie.nnch:
Denervierunä dei äh—

ß e r e n  Augenmuskeln. Die bisher einzigen histochemiscnen Befunde an

denerviertcn Augenmuskeln liegen von JUR3TON (1974) vor. Er unter—
suchte die okulorotatcrischen Mus&eln und den M. levator palpebrae

des Anubispavians uni differenzierte drei Muskelfasertypen — gro—
be, feine und granul£prte Fasernc Die beschriebenen Fasertypen sind
j e d o c h  leider wedér  bezüglich ihres Enzym3pektrums noch in  ihrer

Verteilung im Muskel mit den von uns histochemisch unterschiedenen

Fasertypen ( v g l .  3.4„2c und Ta*c 7), die sich in weitgehender
Übereinstimmung mit elektronenoptisc„en pci Unia n befinden (vgl°
Tab° 8% zu korrelieren. Aber auch }Ji°TON (197 ) fand nach Durch-

_trennung des motorischen N e r v e n  niCut die erwartete A t r 0 p h i e ‚  son—

dern  unveränderte Muskelfaserdurchmesser° Im Abschnitt 7 . 1 .  haben

wir dargestellt, daß der M. obliquus inlev10r a.ui eine musk eln ahe

Denervation mit einer Hypertrophie äes ganzen Muskels r e a g i e r t ,  daß

abe r  an dieser Hypertrophie die einzelnen Man kelfac ertypén sehr

unterschiedlich beteiligt sind. Ob und in welchem Ausmaß eine Mus-

kelfaser auf Denervation mit H3pertr0pnie r e a g i e r t ,  hängt wahr—
. s c h e i n l i c h  von Zwei Dingen ab: vom Dehnungsßu5tund der Muskelfaser

vDehnung mit einer Hypertrophie rea

nach der Denervation und vom Muskelfasertyp.
‘

Für die Muskelfasern der Skelettmuskulatur der Vögel und Sauget ie re

scheint  zu 'ge ten, daß grur ds 3 tzlich alle &! skrlfcscrn auf ‚assive

ieren können. 50 ist z. B. dieOn

kompensatorische Hypertroph$e elres Skelettmuskels nach Tenotomie

w seiner Synergisten weniger eine'Arbeitshypertrophie (GOLDBERG, 1967),

als vielmehr eine Folge  der übermäßigen Dehnung durch die überstar—

ke Funktion des oder der A n t a g o n i s t e  n (G”TMAIH et a l . ,  1 9 7 1 ;  RACKC—

VA und HFIK, 1970, 1971;1IUIK et al., 1974) und tritt nicht auf

nach Tenotomie der Antagonisten. Die vorübergehende Hypertrophie

des denervierten Hemiiiaphragma der Ratte ist wahrscheinlich heß

YOPgerufen  durch  die ständige rhythmische Dehnung der denervi r t e n

Zwerchfellseite durch die innervierte. Costotomie aui' der denervier—

ten Körperseite verhindert die Hypertrophie (GUTYmANN et al
a, 1 9 6 6 ) .

Auch die Hypertr0phie un-fl Hyperplasie äes M. 1 8 1 3 8 1 W u 8  dorsi der

Vögel  iBt stark dehnungs abhängig .  Denervation dieses Muskcls hat

( “ z u r  F o l g e ,  daß der Flügel dieser Tiere herabhängt und so der Muskel
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_ ständig g g d e h n t ‚ w i r d ;  zusätzliche Belastung des Flügels mit Ge—
wichten führt zu stärkerer Hypertrophie und Hyperplasie (SOLA et
3 1 ° ,  1973 — Abb° 143), Tenotomie des denervier ten Muekels verhin—. d e r t  die Hypertrophie und hat eine Atr0phie  zur Folge (JIRMANOVA
und ZELENA, 1 9 7 0 ) .  Auch 1'ür die von uns beschr iebenen vorübergehen-
den und bleibenden Hypertr0phieerscheinungen am M. obliquua infe—

' rior des Kaninchens scheint die Dehnung des Muskels wichtig zu sein.
Durch die Denervation wird dem äuskel nicht nur der neurot rophe
Einfluß en t zogen  und seine aktive Beweglichkeit aufgehoben ,  sondern
er wir-& gleich4  eitig der s t ä n d i g e n  und rhythmischen Dehnung durch
die fünf i n n e r v l e r t e n ,  meh1 o d e r  wen ige r  antagoniatischen Muskeln
a u s g e s e t z t c  Ein Grund 1ür das Fc‘;len deutlicher Kaliberveränderungen
in den oben erwähnten Untérsuchungen von DRACHHAN et al. (1969)  und

' D U R S T O N  ( 1974 )  könnte  darin Desteüen,  daß diese Untersucher aus—
schließlich den gesamten N. oculomotor1ua ihrer Vérsuchstiere intra—
kranial durchtr9nnten o d e r  seinen &ern zerstörten. Da bei diesem
Vorgehen 4 der 6 okulorotatoriachen Musueln gleichzeitig ausfallen,

' ist der Dehnungsre iz ,  de P von den verb le ibenden  Muskeln aut die de—
nervierten Muskeln ausgeht, möglicherweise für die Entwicklung einer
deutlichen Hypertrophie nicht a u s r e i c h e n d ,  sondern  verhindert nur
eine Atrophie.

Bei einem g e g e b e n e n  Dehnungszustand hängen a b e r  Ausmaß und Dauer
' der Denervctionshypertr0pnie von dem jeweiligen Muskelfasertyp ab,
der sich während der Entwicklung des Tieres unter‚flem trophischen
Einfluß des zugehörigen Hotoneurons  entwickelteo Die Denervstions—

{ h y p e r t r 0 p h i e  der verschiedenen-phasischen.Muskelfssern des Zwerch—
falls, die jev °il$ nur eine einzelne motorische Endplatte besitzen‘
und deren ph‚ysiolaé ische Ve kürm gsform die Zuckung ist, hält of-
fenbar um so länger an und ist um so ausgeprägter ,  je langsamer die{
Zuckung der Fasern  ist (Abb° 144, YELLIH, 1 9 7 4 ) .  So hypertr0phie-
ren die 'meißen" , schnell Zuckenäen Muskelfasern des denervierten
Rättenz«erchfells für etwa 10 Tage (Maximum am 6° Tag, 10% Kaliber—
Zunahme) ,  die " r o t e n " ,  langsamer zuckenden Huskelfasem dagegen

_ für etwa 28 Tage (Maximum 8. Tag, 50% Kaliberzunahme)o Die ädskel—
l f a s e r n  vom "interaediäfen" Typ nehmen eine ZWischenstellung ein
i (20 Tage Dauer der Hyper t rophie ,  maximum am 6. Tag, 20% Kaliberzu—'

’ n fi h m e ) o  Demgegenüber hält die Denervationsbypertrophie der tonischen

Mhskelfasern an der Skelettmuskulatur der Vögel mit ihren vielen '
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motorischen Nervenendigungen über der g e s a m t e n  Fase robe r f l äche ,  de-

ren ppysi010gische Verkürzungsform die lokale bleibende Kontraktur.
i s t ,  seh r  lange an (Abb. 1é3) .  FLKG e t . a l „  (1962) und SCLA et al.
(1973)  haben am Huhn d e r a r t i g e  Hypertrcphieperioden bis zu.2C Wo—
chen beobachtet (Maximum nach 2 - 4 Wochen, 40 — 60% Kaliberzunahme).
Es ist nach dem eben gesagten offenbar möglich, aus dem Verhalten
von Muskclfasern nach Denervation auf ihren funktionellen Typ zu
stießen.

Das Verhalten der Muskelfasern der äu;eren Augenmuskeln nach Da—

nervierung und Dehnung paßt in bestimmter Hinsicht recht gut in
dieses aus Literaturdatén abgeleitete Schema. Von den sechs Muskel-
fasertypen ( T a b .  7 und &) in M. obliquus inforior des Kaninchens
sind vier phusisch und fckal innerv1ert und zwei tonisch und multi-
pel innerviert. Die phasischen Huskulfauern der Globalregi0fl (Typ
3 — 5) bilden ein Muskelfaserspektruz‚ daß fen des $werchfclls ver—
gleichbah ist. Die " r o t e n "  Muskelf33urn iieses Spektrums (Typ 5)
ze igen  eine in ihrem Ausmaß den "roten" Awerchfellfasern ähnliche
vorübergehende H y p e r t r 6 p h i e ‚  sie dauert 3119r3in53 länger  an und

erreicht Später ihr Maximum (vgl. Abb, 90 und Abb. 144). Die "wei-—
Ben" Muskelfasern der Glnbalregion der Augenmuskeln (Typ 3) weisen
eine ausgepräg te  Atrophie a u f ,  allerdings ohne die von den "weißen"

Zwerchfellfasern her bekannte ,  k u r z z e i t i g e  und vorübergehende Phase

der Hypertfophie. Wir können 593 V9rhandensein einer solchen Phase

in den ersten 6 Tagen nach der Denervxerung nicht ganz ausschließen,

sie müßte  jedoch sehr  kurz  und ger ing  s e i n ,  denn bereits n a c h  7 Ta-
gen zeigten Fesern dieses Typs eine Atrophie von etwa 20% (Abb. 90).
Die Muskelfasern vom Typ 4 im Mo obliquus inferior nehmen in ihrer
Denervatibnsreäktion eine ebenso intermediäré Position ein wie die

"intermediären" Fasern des Zwerchfells. Ein unerwartetes  Ergebnis

stellt die langdauernde Hypertrophie (verbunden mit einer Hyperpla—

"sie) der Muskelfasern vom Typ 1 in der Orbitalregion der okulorota—
torischen Muskeln d e r ,  denn bei diesen Fäsern  handelt es sich nach

allem, was bisher bekannt ist, um phasische Fasern. Dieser Befund

junterstreicht äie Spnderetellung diéses Mhskelfasertyps innerhalb

‘ der okulorotatorischen Muskelfésern und Spr i ch t  stark gegen eine

Q=Identität der Muskelfasern vom Typ 1 mit denen von Typ 5, Wie_eie

° Yon ALVARADC und HORN (1975) ve rmute t  wurde. ‘

'" .“
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Die mitochondrienreichen tonischen Muskelfasern der Orbitalregion
(Typ 2) reagieren auf Denervation und Dehnung mit einer ausgepräg—
ten und langdauernden Hypertr0phie und Hyperplasie, die in ihren
Ausmaßen und Dauer  mit denen, die an tonischen Vogelmuskeln beob—
ach t e t  wurden ,  vergleichbar s i n d „  Aus dieser Sich t  erhält die Be-
zeichnung "tonisch vom V o g e l t y p " ,  iie wir für diese F a s e r n . a u f g r u n d  .
morphologiscner und physiologischer Daten eingeführt haben (vgl. ;
3‚4.2.‚ 4 9 1 . )  eine weitere Stütze. Auch ein Teil der intrafusaien ‘
Muskelfasern vom nuclear—bag—Typ in den Muskelspindcln hat Eigen—
schaften t o n i s c h e r  Muskeli'asern (Literatur 3. ARENDT und ASMJS„EN,
1976) und ist bei Amphibien (KCYA T“U und NISHI, 19578,  b; S“ TH,
1964) und Säugetieren (EYZAGUIRRE, 1960; anssou und Laroarz, 1965)
in der Lage Aktion3po+eutiale zu generieren; fliese Fase rn  wären
demnach ebenfalle als "tonls ch vom V o g e l t y p "  zu bezeichnen. Dauer—

'vationsversuche an der Unter50uenkelmushulatur der R a t t e  haben  ge—
z e i g t ,  daß im  Verlauf von 20 Wochen die extrafusalen Muskelfasern

‚ ‘
. .

.

und die intrafuaalen F a s e r n  vom nuclear—uhnin—Typ etrophieren, die
nuc lear—bag—Fasecn  dagegen z e i g e n  eine Hy;ertrophie und Hyperplasie

( A " { E I ‘ 1 M L  Llhd AS.\’[JSS” D N ,  1 1 7 i 1 ‘ }  .

Die mitochondrienarmen tonischen Muskclfasern ler Globalregion 3er

Augenmuskeln (Tvp 6), die fiir als "tonisch vom Amphibientyp" be-

zeichnet heben ,  ändert  en in dem gewählten Beobachtung&ze1trsum
n a c h  der Denervation ihr Kaliber nur w e n i g ;  sie zeigten nur eine

leichte Hypertrophie. Noch nicht abgeschlossene V e r s u c h e ,  die ge-
°meinsam mit Dr. sc. n8t„ A. KIE&%LlNG—LÄSSIG durchgeführt werden, '
haben bisher lie Vermutung bestätigt, daß dieses Verh&ltcnxfür der—
a r t i ge  Muskelfäsern charakteristisch ist Bei Denervationsversuchen

an Skelettmuskeln des Frosches  fanden w i r ,  daß die pta sischen Fe—

sern einer progred ien ten  Atroph_e un te r l i egen ,  während sieh „es

Kaliber_der tonischen Fasern nicht andert.

Ob und wie weit von der Atro;hie und Hypertrophie auch die inneren

Strukturen der Maske lfasern der okulc rotatorischen Muskeln betrof—

fen s i n d ,  können ‘ir nur vervuten. Die iA Vergleich zum normalen

Mhskel blessere Färbung des denervierten Augenmuskels läßt darauf

‘"„schließen‚ daß der Hboglobingehult des Muskels vermindert ist, wie

„ es auch am denervierten Rattenzxm°rchfell der Fall ist (TURHER und

Ä.MANCHEST‘Q R, 1970‚1972a). Die verminderte Reaktion beim histochemi-
:

x ‘
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‚„ gehen SDK-Nachweis läßt ferner vermuten ,  daß sich in den Augenmua-
kelfase?n die Anzahl und Jie Größe der Mitochondrien, an die dieses
Enzym gebunden ist, vermindern. Das betrifft wahrsCheiulich nicht

3 ' n u r  die atr0phierenden Fasern sonde rn  auch die hypertrophierenden.

MILEDI und SLATER (1963,  1969) haben am denervierten,  hypertrophie— .
renden Rattenzwerchfell gezeigt, fla5 die Mitochondrien kleiner*wer—Vf
den, auch;HALL-CRAGGS (1?72) hat an hypertr0phierenden und sieh

spaltenden Fasern ausgeprägte Mitochondriendegenerationen nachge— '
l w i e s e n . v n i é  Volumenfraktion äer Mitschondrien im denervier ten  und

*hypertrophierten M. latissimus dore i  anter ior  ist vermindert  (CUL—
'“LEN et al., 1975) Daß nach Denervetion von Skelettmuskeln mit der

‚ A t r o p h i e  auch eine Abnahme der Aktivität mitochondriul gebunäener  ‘
’“9'Enzyme nachweisbar  i s t ,  ist schon länger bekannt ( v g l .  HUMOLLER et

er„ 1952; no «\N et 91°, 1965), aber  auch während der Hyper rophie-’
phase vermindern s i c h  am denervier ten  Rattenzwer chfell die Aktivi-

" t ä t en  mitochondrialer und e i n i g e r  sarkoplusmatischer Enzyme (TURNER

und MANCHESTER‚ \9728, D). Es ist anzunehmen, daß sich in den atra—
—..phierenden okulorotatorischen Huskelfesern der Myofibrillenquen-

' schnitt und das sarkotubuläre System_in ähnlicher Weise wie in den

'
W
K
S
‘
W
'
‚
M
"
V
'
7
1

'
W

.
'

.
7

x
‘

:
"

‘
 «
;
:
r

=
-

 N"„'
*
v

‘
 

”
'
“
 

“
"

‘
°

-
. 

‘
v

‚ 
.

\
W

-
v

l
.

:
r

-
‘

.
“

.
»;

‘
.

‘
-

r
-

-
.

 
—
—

v
g

;
n

'
m

-
fi

Skelettmuskcln vermindern (Abb.  1 4 2 ) ,  in den hypertrophierenden Ra-'

sern könnte die Anzahl der Hyofibrillen zunehmen. Sowohl im Gener—

_ vierten und hypertrophierten Rattenzwerchfell (HIJEK et a l . ,  1 9 6 7 ;

MILEDI und SLATER, 1}69) als auch im M. latissimus dors i  anterior

des HLnnes (CULLEN et 81°, 1975)_ist die Anzahl der Myofilamente

erhöht. MALV„Y et al. (1973) haben am denervierten Vogelmuskel
nachgewiesen,  daß ein beträchtlicher Teil der Hypertr0phie auf eine

Vermehrung des intrazellulären Wassergehal ts  zurückzuführen ist, daß

„ aber auch der Gehalt an festen Bestandteilen um etwa 15%-BnSteigt.
'In denerviér tefi hypertrophierten Muskeln ist die Proteinsynthesé

erhöht (BOWMAN und MARTIN, 1 9 7 0 ) .  Dies ist aber  wohl teilweise auch

auf die durch Denervation hervorgerufene Neubildung von ACh—empfind—

_ lichen Rezeptoren auf der Muskelfaseroberfläche zurückzuführen

»_(GAUTHIER unä SCHÄFER, 1974 - vg_1° 8.3.2.).

1 Die während dér Hypertrophie und Haperplasie in denervier ten Augen-

muskeln auftretenden Target-  und Satellitenzellen o d e r  Faserspaltun-
‚ gen sind keine Besonderheit dieser Muskeln. Satellitenzellen und

% Faserspal tungcn sind Ersche inungen ,_  wie sie regelmäßig in normal „

& wachsenden (MUIR et a l . ,  1965; SHAEIO et al„, 1968; KELLY und ZACHS,‘
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1969; 511053 und msmnn, 1971; ALLBRCOK 'et a l . ,  1971; ser—mm, 1974,
1976;  KELLY, 1978) und in hypertrophierenden Huskeln (HALLPCRAGGS,

1970; HALL-CRAGGS und max-*gmcrz, 19705 REITSLZA, . 1__97o; SCHIAFFINO et _
al., 1972; ALOISI‘et al., 1975; JA'NES‚ 1373; znmzuxom et a l . ,  1975;
GONYEA et al., 1977) beobacntet  werden können. Das gehäufte Auftre—
ten von Faserspaltungen und Satellitenzellen ist auch für die oben .

' ‚ s c h o n  häufiger zum Vergleich herangezogenen P räpa ra t e ,  das déner—‘ '>

"vierte hypertrophierende Hemidiaphfagma der Ratte (YELLIN, 1974) ‘ _
und den denervierten hype r t r0ph i e r enden '2 .  lntissimus dorsi anter ior  „Fin

des Hühnes (SOLA et al., 1973) charakteristisch. Sstelliten2ellen
in denervierten Augenmuskeln wurden von 2355 und R03NER (1970) be—

schrieben. Nach HAL1rCRAGGS (197?) bilden sich im hypertr0phieren-
den Muskel neue  Muskelfasern durch Länésspaltung , wobei allerdings.

angenommen w i r d ,  daß der größte  Teil dieser F a s e r n  s p ä t e r  wieder

degeneriert. Satellitenzellen und sich spaltende Muskeliusern spie—

len wohl auch eine Hölle bei ieh Regénerntion traumatisch zerstör-

ter r.-1u‚kclf asern (T31U‘ZV‘T..... m, 1970; so?-::!ALBR£ cn, 1‘976; 1977)—unf".
sind den i‘etelen hwotuben ähnlich (HUIR, 1970; {E IJIK‚ 1970; SHAFIQ
et al., 1972; ONTELL‚ 1975) .  Auch in den okulorotetorischen Mu3keln

werden in der R e g e n e r a t i o n _ n a c h  traumatischgn Schäden - e t w a  d u r c h

lokales Erieren eines Teils des Muskels - gehäuft Satellitenzellen

gefunden (YANEC et a l . ,  1974) .  Das Auft re ten  von Target-Zellen in

denervierten Muskeln wurde_2uerst von ENGEL (1961)  bescnrieben un?

für ein typisches Denervationszeichen gehalten. Unterdessen wurden-

aber fliese Phänomene auch in reinnervierten Müskeln (DU3OEITL, 1967)

nach Tenotomie (SHAFIO et a l . ,  1 9 6 7 ; %%RJUCK et al., 1977a ,  b) und

_ bei bestimmten Küskele krankund— en (SCTCTIJ“D, 196 ]) beobecixtct. De

REUCK (19778) hält das Target—Phänomen für eine vorübergehende, be- '
deutungs lose  Veränderung der Muskelfaser.

g 8o3°2. Veränderungen der physiologischen und pharmakologischen ,

Eigenschaften ’

Ai Kontraktionsphysiologische und pharmakologische Uniersuchungen'an.

* denérvierten Augenmuskeln sind unseres Wissens bisher in der Lita—

-
‚
r

»

ratur nicht mitgeteilt werden.  Die in den Abschnitten 7.20 und 703._

» beschriebenen charakteristischen Veränderungen,  die die kontraktilen

‚Antworten des M. obliquus inferior des Kaninchens bei elektrischer
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„ o d e r  chemischer-Reizung erfahren, können deshalb nur im Vergleich
zu den Skélettmuskeln besp rochen  werden. ,

Die Durchtrennung des mötorischen Nerven führte bei allen _von uns
in dieser Hinsicht unters uch en Muskeln zu einer Abnahme der Dehn—

‘berkeit des Präpa ra t e s ,  so daß die Ruhedehnungskurve der denervier—
ten Müskeln steiler verläuft als die der normalen kontrelateraien
Kontrollen (Abb.  9 5 ) ,  und zwar um so s tä rker ,  je ndsgeprägter die
Hypertrophie war. Dieses Verhalten, 383 in unserem E‘ell sicherlich
Wénigstehs teilweise auf die größere  Muskelmasse zurückzuführeh ist,
wurde abe r  auch an nach längerer Denervation atr09hierten Skqlett—
muskeln beobachtet (3?OLOV und HELLE?P‚ 1966). Ursache ist hiér
wahrscheinlick eine Vermehrung des Bindegewebes im denerVierton
Muskel (3TCLOV et al., 1970). Eine Zunahme des intrafaszikulären
Bindggewebes ist auch am li\ngcrc Zeit denervierten M. obliquus in—
ferior des Kaninchens nachweisbar; dies könnte zu dem beobachteten
steileren Verlauf der Ruheiehnungskurve b e i t r a g e n .

ERB.(1860 ) und später dann LANGLEY und KATC (1915) semie LANG LEY
(1916) waren „ o h l  die ersten, die feetstellten, daß nach Dencrvation
die Mgskelzuckung verlangsamt ist. Neuere Untersuchungen haben  aber
g e z e i g t ,  daB das Au3maß uni die Geschwindigkeit des Eintretens der
Veränderungen der Kontraktionsyarameter van verschiedenen Faktoren
abhängig ist: vén der Art und dem Alter des untersuchten T i e r e s ,
Von der Art des Musk&ls und von dzr Denervutionadauer. Die Verän—

-derungen sind in den ersten 3 Wochen nach der denervierenden ßpera—
tion am stäfksten; sie treten geuöhnlich schon frühzeitig auf, wer-
denÄmeist—innerhalb der ersten-Woche signifiként_und erreichen nach

4 4  —'6 Wachen maximale Ausmaße„ Eine längere Denervationsdauer vér—
A ä n d é r t ” d i e  Kontraktionsparameter dann kaum noch. V c n ' d e r  Länge des

peripheren Nerv.?nstumpfcs ist das Auftreten?  er denervationsbeding—
I t e m . h o n t r a k t i o n s v e r ä n d e r u n g e n  nicht oder  nur «en ig  abhängig (GUT—
HANN et 8 1 0 ,  IG?C). Für die Katze scheint zu g e l t e n ,  daß sich nach

'Durchtrennung des motorischen Nerven  sovohl in r a sch  als auch i n ’

langsam zuckerian }m skeln die Kontraktions— und die Halberschlaf—

fungszeit verlänf._„ (Abb.  }5 - ECCLES et al., 1962; LEWIS, 1962,
1972, 1975;Smcvar et al., 1972; mx et al., 1974). Das Ausmaß_
dieser Verlängerung ist jedoch unters_chieälich‚ während sich bei
I'ast—twtch- ’uskcln nach einer Drnervationsdauer von 4 — 5 Wochen
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die Kontraktionszeit e twa verdoppelt hat ( v o n  20.— 25 ms auf 40 —
50 ms, LS?IS, 1 9 7 2 ) ,  s t e i g t  sié bei slow-twitch-Hüskeln nur Um et-
wa 5C% ( v o n  8 0 ' a u f  120 ms, LE?IS,  1972). Die Unterschiede zwischen
den verschieien schnell zuckenden äuskeln bleiben also auch nach
der Denervation erheblich. Auch für die Muskeln von Méerschweinchen
und Rat t en  scheint zu gelten, dafi:DenerVkrufig die Kontraktionszeit—
sowohl vom fast- als auch  vom siow—twitch;üuskel verlängert  (BASS
e t  8 1 ° ,  1 9 6 9 ;  GUTHANN e t  a l . ,  1 9 7 1 ;  MELICHNA e t  a l . ,  1 9 7 2 ;  LOMO et'.‘

81°, 1974; FINCL und nawxs‚ 1975; HIRAIWA, 1977; CACCIA, 1977; szr- »**”f
T0 und MIDRIO, 1978) aber auch hier sind die Veränderungen,  die an
Slow-twitch—Mu3keln zu beobachten s i n i ,  geringer und Gb MANN et al.
(1972) haben auf deren Alterabhängigkeit hingewiesen. Bei alten
R ä t t q n  ist die Kontraktionsaeit des innervierten M. soleus länger
als bei jungen Tieren. Denerva t fonsversuche  an slow—twitch—Muskeln
junger  Tiere verlängern deren Kontraktionszeit, während sie bei
alten Tieren v e r k ü r z t  wird° Denervation verlangsamt aber  nicht nur
den Köntraktidnsablauf at r0phierender  Muskeln, auch während der
vorübefgehenden Hypertr0phiephnse steigt im Rattenzwerchfell'die_

Kontraktionszeit an (HAJEK et a l . ,  1967) .  .

Demgegenüber  hatten Denerva t iunsve r suche  an Skelettmuskeln des Ka—

ninchens folgendes Ergebnis: während s i c h  der Ablauf der Kontrak-
tion in fast-twitch-Muskeln verlangsamt,  wird er in slow»twitchr '
Muskeln aheblich_rascher (SYROVY et 31°, 1971, 1972). In Abba i461
ist aus den erwähnten Literaturangaben die zeitliche Entwicklung
der Veränderungen der Kontraktionszeit für schnelle und langsame

Skeléttmuskeln des Kahinchens gemeinsam mit unseren Ergebnissen
am M. obliquus inferior graphisch dargestellt° Es ist deutlich zu".
sehen ,  daß bezüglich dieses Perameters (ähnliéhes gilt für die Halb—
erschlaffungszeit) bei innervierten äuskeln starke Differenzen be—

s t ehen ,  daß diese n a c h  Denervetion geringer werden,  daß sie aber
nicht vollständig vers'chwinden° Im Zeitgang,  in-Welchem sich die
Kontraktion326itveränderungen nach der Denervetion entwiékeln, be— ’

? Ü s t e h e n  zwischen den fast—twitch—Muskeln der Skelettmuskulatur und

den Augenmuskeln kaum Differenzen; dagegen bes t ehen  Unterschiede

f im Ausmaß, während die Kontraktionezeit des schnellen M„ pqroneua
nur um etwa 70% ans t e ig t ,  erhöht sie sich im Augenmuskel auf etwa
das Vierfache„ ‘
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Als Ursache  der Verlängerung im Ablauf der Eigzelzuckung-wird ein _
verlängerter active state angenommen (LEHIS, 1972; 1030 et al., 1974).
Auch wir haben  ge funden ,  daß die abfallende Flanke des active state

\ „

denervierter Augenmuskeln stark ver l änge r t -wi rd  ( v g l .  Abb. 109) ,  wo—‘I‘Q
bei allerdings seine Höhe stark vermindert wird (verminder te  Teta—
nusspannung) .  Da kein Grund besteht anzunehmen, daß der Mechanis—
mus der elektromechanischen Kopplung in dene rv ie r t en  Muskelfasern
grundsätzlich anders„abläuft als in innerv ie r t en ,  könnten die Url
sachen der verlängerten Aktivierung einerseits in Veränderungen
des Aktionspotentials, das die Fre i se tzung  des Aktivators (Ca+f-
Ionen) t r i g g e r t ,  +oder andererseits i n  einer verlangsamten Wieder—

aufnahme der Ca +—Ionen in das sark0plasmatische Retikulum bestes „
hen. Wir vermuten ,  daß beide Mechanismen bei den Augenmuskelfäserfi
beteiligt sind. Die Aktionspotentiale denervierter slow— oder  fast-
twitch—Muskelfasern sind gegenüber  normalen Präpara ten  in ihrer
Amplitude und in ihrer A n s t i e g s  steilhe it vermindert und in ihrer
Dauer verlängert (ALBUQUERQUE und THESLEFE, 1968; LEWIS, 1972)o
Dies trifft sicherlich aucn für die Musxelfasern der von uns un-
tersuchten Präparate zu, bei denen sich nach der Denervation die
absolute Refraktärzeit um etwa 50% erhöhte .  Mit der ve r l änge r t en ‘
Gesamtdauer  des Aktionspotentials verlängert sion auch die Phase
der mechanisch effektiven Depolarieation, dies wird noch zusätz—

» lich unterstützt durch die Abnahme der mechanischen Schwelle (vgla-
7„2°3. und unten) bei länger denervierten Präparaten. Die Geschwin—
digkeit der Ca++—Aufnahme des isolierten eark0plaematischen.Reti—
kulums denervierter Skelettmuskeln ist wahrscheinlich vermindert.

' SRETER (1970) verglich im nonmalen und denervierten Rattenmuskél
die Ca++-Aufnabme des isolierten sarkoplasmatischen Retikulumg in
Gegenwart und Abwesenheit von Oxalat. Wie die meisten vorhergehen—

- A d e n  Uhtersucher und spä te r  auch MARGRETH et al° (1972) fand er eine
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g e s t e i g e r t e  Ca+ +-Aufnahme des sarkoplasmatischen Retikulums in Ge—

genwart von Oxalat. Er stellte aber  f e s t ,  daß diese oxalatpoten—_

zierte Ca++—Aufnahme nicht die tatsächliche Aktivi tät  der Ca++—[
?umpe beschre ib t ,  daß die Abwesenheit von Oxalat sowohl die Ge- _
schwindigkeit der Ca++—Aufnahmé als auch die Menge des in das sär—
k0plasmatische Retikulum aufgennmmene Ca++ signifikant vermindert

s i n d ,  und schloß da raus ,  daß die Aktivität der Ca —Pumpe im de--
. nervierten Müskel vermindert ist. Auch THORPE und SEEMAN (1972) fan—
. . d e n ‚  daß zwar die Aktomyosinpräperate denerv ie r te r  Meerschweinchen»
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muskelfl die g l é i c h e  Menge Ca++ binden wie solcäe nörmaler Muskeln,

daß aber das serkoplasmatische'Retikulum denervierter Muskeln nur

_etwa 50% der Ca++—Menge b i n d e t ,  die von normalen Mhskeln aufgenom—
men wird .  Die verlängerte abfallende Flanke des active s t a t e  söwie
die stark verzögerte Erschlaffung (die Hélberschlaffungszeit wird-

durch Denervation versiebenfacht) sprechen für eine verlangsafite
Ca+ +»Akkumulation in denervie r ten  Augenmuskelfasern.

' Die Geschwindigkeit der Spannungsentwicklung in der Einzelzuckung
wie im Tetanus i s t i  denerviertcn Augenmuskelfasern vermindert. . ‚
Als U r s a c n e  is  t cxne verminderte Aktivität 3 ? MyosinräTPase und n j f

damit ein verlangsamter Ablauf des Akfo—Myosin—Brückenzyklus in

den Muskelfasern anzunehmen.  Bei äen Skalettmus K e l n ,  die auf Bemer—
vation mit einer verlängerten Kontraktions zeit und damit ve b““3‘r

mit einer ger ingeren  Geschwindigkeit der Spannungsentwicklung rea-

g i e r e n ,  bcooac„tet man auc11 Hi ne verminderte Aktivität der bgosin—
i A T P a s e .  Dies wurde nachgewiesen bei der Katze  sowohl in fest— als

auch in slow-twitch—Musksln‚(BULLER et al., 1969; SYROVY et al„,
1972), bei der R a t t e  in fast—twitch— L';skeln (B:ß S e t  al„‚ 1969) und
auch während der vorübergehehdcn  Hypertrophie des Zwerchfells (HA—‘

JEK et a l . ,  1967) sowie beim Kaninchen in fast—twitch—äuskeln, wäh—
rend in den slow-twitch—Huakeln dieses-Tieres parallel zur Abnahme
der Kontraktionszeit die ATPaso—Aktivität nach Denervation ansteigt

(snow et a1„ 1971,1972).

Die Annahme dä° durch die Denervation iie Aktiv i tä t  der Myosin—

ATPase in den Augeonmusxeln vermindert ist, s t e h t  zunächs t  im Wider-

. spruch zu den u Mverindertcn Resk ionsausfall beim histochemiscb. en '

‘ Nächweis dieses Er123*° (vgl. 7 1 . 2 . ) .  Die histochemische Reaktion

ist jedoch weeit gehend unspezifisch und erfaßt nur sehr große quan-

'titative Difterenzan in der ATPase—Aktivität (vgl° KHAN et al., 1974).
Auch KARPATI und ENGEL (1968) fanden im denervierten Meerschwein»

‘chengastrocnemius den histochemischen Reaktionsausfall der Hyosin-

jATPe3e unverändert  und wiesen darauf hin,  daß sich diese Methode-

'besser als jede andere e i g n e t ,  auch nach der Denervation den ur—

‚ e p r ü n g l i c h e n  Muskelfasertyp zu erkennen, obwöhl MICHELAZZI et ale

)(1955) bei biochemischen Bestimmungen.am gleichen_ ? Wäparet die NW-

„osinpATPase deutlich vermindert  gefunden hatten.
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Mit d n verlangsamten Abla u: der Einzalzacknng bei-den ienervierten
Augenmuskeln ist elne Abnahme dar Eu510nsfrequei; verbunä%n. Ähnli—
che Jeobac;tuuö‚ en \?arden auch fcr denerviex e Skelettn;us:z ml eC-
macht (1313,1‘;*72; LOE-‘FO et ta'i„, 1374; ZiIR.-XI‘HA‚ 1977). 5651e1‘Ke:115-
wer t  ist, daß da-nerv1391te Augenmuskaln bei Stinule.tion mit Fusions—
f requenz nicht ihre Maxivßlspannung erreichen, sondern dazu  höhere
Stimulationsfrequenzen benötigen. Diéses-Vernalten ist für inner—
-vierte phasische Augen— und Skelettmuskelfasern nicht typisch, ob
es an denervierten Skelettmuskeln zu beobachten ist, haben wir aus
der uns vorliegenden Literatur nit eutnc3110n können, ea wurde je-
doch als Charakteristikum der t > n i a c h c n  Ä.uskulfaqern in den Augen—
makeln der Swuver bee m? icben (vol. a.i..„) ud. von urm auch an _

‘innervieflten rho‘"h°ué„nru„kcln (VCJ.. 6.5„2.) b « o b :  chtet. wir möch- .
ten dieses Verhalten der dere.112rtcn Augenmuskeln als ein Anzei—
chen  der Dedlfferenzierung ansehen.

Eines der deutliche cn Zcic en der Deuervation, das an Skelettmus—
kelfi zg b e o b a c h t e n  ist, ist der r ogres'-ive Abfall ler vom dener—
vierten Muskel soWohl in der Eihzelzuckung nie in Tet5nus entwickel-
ten Spannung (IEWIS, 1973; ‘AR et 815, 1974;  LQMC et al„, 1974;
FIHOL und LEWIS, 1975; HIRA WA, 1977; CACCIA, 1974; EETTO un] MIDRIO,
1978).  Die Tok8nusspannung ist gewöhnlich stärker vermindert als
'die Zuckungsspßnnung ( A b b .  1 4 5 ) ,  so daß alle A u t o r e n  ein Ansteigen
des Twitch+Tetunusverhältnisses beschreiben„ Dies é n'eründerun gen
t r e t en  gewöhnlich sehr rasch nacL 3er denervierenden Cpcratlon auf,

und sie sind schon stark ausgepflägt bevor eine Atr0phie morpholo—
g i s c h  deutlich faßbar ist (FILJGL uni L„„IS, 1975) Bei länger 38-

nervierten Mu keln sinkt 1ie Tetanucsp nnung auf etza ein Drittel

des Normalen ab. Von diesen Erscheinungen sind sowohl fast— als

auch SLJP*twitch-Muskeln be t ro f fen ;  aus den vorliegenden Daten der
Literatur ist nicht Zu entscheiden, ob im Ausmaß oder im Zeitgang
mit dem die Veränderungen der Kraftentwicklung eintreten, zwischen

‚den verschiedenen Muekelfasertypen größere  ifferenzen bestehen.

. Wie bei den Skelettmu5keln‚-so ruft Denervation auch am M. obliquus
inferior des  Kaninchens einen Abfall der Zuckungs— und der Tetanus—
Spannung hervor ,  der bereits sehr irüh/eitig zu beobachten  ist. '
Bereits 2 — 3 Tage nach der denerv ie renden  Ope ra t i on ,  zu einer Z e i t ,
Wo die meisten anderen Parameter  noch weitgehend unverändert'sind,

- ist die .Te tanusspannung  b e r e i t s  auf die Hälfte.oder weniger deS'Nor—
.
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malen abgesunken„ Das Ausmaß des Abfalls der Zuckungs— und Tetanus—

spannung ist in denervierten okulorotetorischefifläuskeln deutlich
größer als in denervierten Skelettmuskeln (vgl° Abbw 99 und 102

mit den Angaben in Abb° 145)° Im Gegensatz zu den Skelettmuskeln,
' bei denen die verminderte Spannungsentwicklung für die gesamte  Zeit
der Denervat ion anhält o d e r  sich mit zunehmender Denervat ionedauer
noch.weiter verminder t ,  fanden wir für den M. obliquus inferior des

Kaninchens in späten Denervationsstadien eine deutliche Lunahme so-

wohl der absqluten als auch der auf die Querscnnittsfläche des

Muskels bezogenen  Spannung° Diese Zunahme ist sicherlich durch die

Hypertr0phie (und Hyperplasie) eines Teils der Muskelfasern be—
dingt ;  beide Erscheinungen haben einen vergleichbaren Zeitgang
(s. Abb. 88 und 1 0 2 ) .  Zusammenfassend möchten  wir unsere Befunde

wie folgt interpretieren: Unmittelbar nach der Durchtrennung des

moforischen Nerven sinkt in den phasischen Fasern  der okuloroteto-
rischen Muskeln die Fähigkeit der kontraktilen Proteine Spannung
zu entwickeln stark ab. Bei länger anhaltender Denerva t ion  atr0a
phiert ein Teil der Fasern ( T y p . 3 )  zunehhehd und hat wahrscheinlich

an der Spannungsentwicklung des Gesamtmuskels nur n o c h  einen sehr

ger ingen  Anteil. Ein zweiter Teil der Fasern (Typ 5) unterliegt

einer vorübergehenden  Hypertr0phie und geht  dann in Atrophie über.

Der Beitrag, den diese Fasexm.zur Spannungsentwicklung des Gesamt—

muskels liefern, ist schwer abzuschätzen. HAJEK et al. (1967) hal—
ten die während der vorübergehenden Hypertr0phie des Rattenzwerch—

fells vermehr t  g e b i l d e t e n  kontraktilen Proteine für unreif und

funktionell minderw r t i g .  Ein dritter Teil der Muskelfasern (Typ 1)
schließlich z e i g t  eine bleibende Hyper t rophie‚  die mit éiner H y p e r - '

plasie einhergeht. In diesen Fasern  werden wahrscheinlich (vgl. 8 . 3 . 1 . )

vermehrt kontraktile Proteine g e b i l d e t ,  über deren  funktionelle.

W e r t i g k e i t  keine näheren Angaben gemacht werden können,  aber diese.

Vermehrung des kontraktilen Materials ist nohl.für die erhöhte

kraftentwickluhg länger denervierter okulorotatorischer Muskeln ver—

antwortlich._fi$ ist daraus  zu sch lußfo lgern ,  daß die Mhskelzuckungen

‚ u n d  T e t a n i ,  die an für längere Zeit denervierten Augenmuskeln zu

beobachten s i n d ,  im wesentlichen die Eigenschaften der äqskelfaaern

; d e s  Type 1 wiierépiegeln. Die in T a b .  15 zusamnepg stellten Para—

m e t e r  beschreiben demnaéh die Eigenschaften dieses Muskelfasertyps‚

allerdings in einem unreifen (quasi embryonalen — vgl„ 8°3°30) Zu—
f s t a n d °
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‘ D i e  ErmüdungsreSist enz denervierter Augenmuskeln ist höner als die
innervierter Kontrollpräparste. Vergleichbare Daten an Skelettmus—

'keln haben wir in der Li te ra tu r  nicht gefunden.  Der Befund ist
' s c h w e r  zu interpretieren;dda allgemein in denervierten Muskeln und
wahrscheinlich auch in denervierten okulorotatorischen Muskeln die

*Prozesse der ae roben  und anaeroben Energiegewinnung verlang«samt
‘ und vermindert sind ( v g l .  835.1- ), bleibt eigentlich nur die 553

lichkeit, daß der Energieverbrauch bei der .ver langsamten und vew
minderten Kontraktion denervierter-Huskeln stark erniedrigt ist.

'Abkühlung des Huskelbedes mat an denervierten Augenmuskeln in ana—
‘lOger ‘Jeise und afChl aucn aus den gleichen Gründen (vgl. 8.1°4 )
wie an innervierten Pr.jpsraton eine Verlängerung ler zeitlichen
Parameter der.ääuekelluCkung und des Tetanüs sowie eine Abnahme d e r '

\ .

Tetanusspannunr  zur Folge. Bags en b e o b a c h t e t  man aber s t a t t  der
geringen aber regelmü i 5en Kältepotonzierung der Einzelzuckung in—

\ nervie tor Hu;kcln, an ienerviarten Müskoln eine Kältedapression.
‚In ähnlicher Weise geht auch die nach hochfrecuenter Reizung zu

beobach tende  posttetanische Potenzierung nach Denervation in eine
posttetanische Depression über ( v g l .  Ab‘. 108) .  Ähnliche Erschei-'

- nungen, in  denen sich wohl Veränderungen der ATP spaltenden Eigen?
schaften des Ib©sins widerspiezeln, wurden auch an denervierten
Skelettmu‚keln beschrieben° 3’RCWN und von EUL3R (1938) fanden an
fast—ttmitch—Hus? eln der & a t z e ,  daß‘zwei Wochen nach der Durch— V
schneidung des motnrischen Nerven die posttetanis che Pbtenzierung

-verschwunden und dafür eine Depression zu beobachten war.  Dem;egen—
über haben FINOL und LEWIS (1975) für die Ratte beschrieben, daß
fast—twitch—Muekeln nach Denervat ion  noch eine posttetenische Po—
tenzierung a u f w e i s e n ,  allerdings war sie geringer und weniper lange
anhaltend als bei innervierten Muskeln; slow>twitch—Muskeln verän—
dern nach Denervierung ihr charakteris  tisches Verhalten - postteta—

„nische Depression — nichtc Wenn man die Theorie der posttetanischen,
_Potenzierung, wie sie von HOH (1974) aufgestellt würde (vg l .  841.4o),
auf unsere Ergebnisse enwendet,  und annimmt, daß die Aktivität dbr

‚my0fibrillären ATPase in denervierten und hypertrophierten Muskel—.'
fe5ern abnimmt, bedeutet d i e s ,  daß bei gleichbleibender ATP—Konzen—
tration in den Muskelfasern die ATPase-Aktivität nicht mehr durch
éinen Mangel an Substra t  begrenzt ,  sondern eher durch ein Substrat-
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überau$ebot gehemmt werden würde. Für den denervierten und hyper»
t r o p h i e r t e n  M. latissimus dorsi anter ior  er Vogel haben MALV„Y et

.al° (1971, 1973) g e z e i g t ,  daß der ATP—Gehalt der Muskeltasern un-
verändert  b l e i b t ,  während er im denerv ie r ten  und atrophierenden
m. latissimus dorsi posterior progress iv  abnimmt.

Die mechanische Schwel l e ,  ausgedrück t  als die K -Konzentret ion,  die
zur Amkqpplung des kontraktilen Apparates und zur Auslösung der
Kontrakturen führ t ,  ist in denervierten Augenmuskeln erniedrigt“
(vgl°  7.2.3.). Dabei wird die Kurve, die die Abhängigkeit der Kon—
tpakturhöhe von der extrezellulären K+—Konzentration be sch re ib t ,
nach rechts  vet3choben (Abb. 113). Daraus kann man schlußfolgern,

"daß die Empfindlichkeitseteigerung gegenüber  K alle an d e r KK+—Kon—
traktur beteiligten Mhakelfasern — die tonischen wie die phasischen — _
betrifft. Denervetion erniedrigt lie K —Schwelle sowohl phaü w c h e r
Säugermuske ln (l"*“MING, 19'11) als auch tonischer Vo°elmuskeln (aAI»
VEY et al„, 1973 - vgl Abb. 147) .  Dabei wird das typische Aus—
sehen der Kontraktur  dürch  iie Denervierung nicht beeinflußt, das

‚ he iß t ,  die Art und Wéise wie der kontraktile Apparat auf eine an—
‘ h a l t e n d e  Depolarisation r eag ie r t ,  ist bei diesen Mhskelfasern unver—'
änder t ;  das denervierte Rattenzwerchfell z e i g t  demnach kurzäauern—
de, vorübergehende Kontrakturen (LÜLLMANN und SUNANO, 1973), der
denefvierte M„}latiseimus dorsi an£erior  des Hhhnes dagegen für
die Dauer der K+—Depolarisation aufrechterhaltene Spannungen (MAL—

‘ VEY et 31°, 1973)— Auch bei unseren Versuchen war der zeitliche Ab—
lauf der K+—Kontraktur d e n e r v i e r t e r  äuskeln nicht gegenüber  dem von

innervierten Präpara ten  verschieden. Als Ursache der gesenkten K+-
‘Schwelle möchten wir ein erniedrigtes Hembranpotential in den Au— ;1‘
genmuskelfasern vermuten .  Denervation venmindert das Ruhepotential

nicht nur der phasischen Säugermuskelfasern (Literatur 5. THESLEFF,
‘1974) sondern auch daéptonischer Vogelmuskelfesern. Wenn die Mem-
branpolarisation, bei der der kohtraktile Apparat aktiviert w i r d ,
für ihnervierte und denervier te  Muskelfasern identisch ist, und

» d i e s  ist von MALVEY et al. (1975) für die Muskelfasern das M. latis—
simus dors i  anterior geze ig t  werden,  so ist die extrezelluläre K+ —
Konzentrat ion,  die zum Erreichen dieser Mémbranpolarisation benötigt
wird ,  bei denervierten Müskeln géringer als bei innervierten° Die

in der Kf—Kontraktur entwickelte und auf die Querschnittsfläche be—
flogene Kraft denervierter  und hypertr0phiertér Muskeln ist regel-
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mäßig geringer als die der innervierten Kontfcllprüparate ( A b b .  1 1 3 ) .
Ähnliches gilt auch für den d e n e r v i e r t e n  und hjpertr0phierten h.

. .* . . _ <-
lat1351mus d o r 3 1  anterlor des Hannes (Abb. 1 4 7 ) .  In  &nseren Ver—
suchen f a n ä e n  wir f e r n e r ,  daß fiie Amplitude der Kontrakturepannung
in ähnlicher Weise von der Denervationsäauer abhängt wie die Span-
nungsentwicklung bei Einzel— eier tetanischer ReiZUng; die möglichen
Ursachen hierfür wurden bereits diskutiert.

Es wurde schon erwähnt„(7.3.), daß inncrvierte Skelettmuskeln von
S ä u g e t i e r e n  sich weitgehend reaktionslss g e t e n ü b e P  ÄCh und ähnli—
chen Phanmaka v e r h ä l t e n ,  d a g e g e n  nach Denervation eine erhebliche.
Empfindlichkeit gegenüber  derartigen Suostanzen entwickeln. Ursa—
che dieéer "Denervations-Supepsensitivität“ ist 5ie Ausbreitung - ‚
ACh—empfindlicher Rezeptoren,  die im innervierten Zustand äus— ' ‘
schließlich auf den Bereich 3er motorischen Lndplatte beschränkt
s i n d ,  über die gezaate Oberfläche.der denervierten Muskelfaser
(AXELSON und T?ESLLFF, 1959, Lite?atur So E£ESL3F , 1974).  Diese
Ausbreitung beginnt  bei muskclnahcr Dcnervution 2 - 3 Tage nach
der Denervation. Sie hängt  sehr s t a r k  von icr Länge des am Muskel
verbleicenden Nervenstumpfes ab (LOGO und a'ZAGUIRRE, 1955; EMM3-
LIN und Mäliß 1 9 6 5 ) ,  unterliegt also einer neurotr0phen Kontrolle.

‚ N a c h  einer mehr täg igen  Denervation reaöiereu phasische Müskeln

auf eine Applikation von ACh ieshalb mit einer Kontraktur„ Diese
ist vorübergehend (wie es für alle Depolar}setianskontrakturen paa—

. s i e c h e r  Muskeln charakteristiscn ist, 8 . 0 . ) ,  obwohl die durch das
ACh ausgaloute Memuca„uupularication über die Zeit der Applikation

besteheh bleibt (Abb.  148) .  Es ist leider zur Zeit nicht bekannt ,
welchen Einfluß Denervation auf die ACh-Empfindlichkeit tonischer
Muskelfasern h a t ,  ob die Anzahl ACh-sensitiver Rezeptoren, die

schön  im-innervierten Zustand auf ler gesamten  Mhskelfeseroberflä-

che zu finden sind, noch ansteigt oder  nicht. Die mechanische Reak-
tion der tonischen Muskelfasern in den.okulorotatorischen Muskeln
auf Cholinomimetika‚scheint durch die Denervation praktisch nicht

verändert  zu werden° Im innervierten.wie im denervierten Zustand
beobach te t  man aufrechterhaltene Kont rak turen ,  die bei höheren ACh-
Konzentrationen eine vorübergehende  Komponente enthalten. Es ist

anzunehmen, daß a n ' d e r  Anstiegsphase und 39 der vorübergehenden Kom-

.pou;nte ücp Kontrakturen auch durch Denervaiion ACh-empfindlich ge-

worde„e phasische Muskelfasern einen Anteil haben.
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Auch oku10rotatorieche Muskeln zeigen nach Denervaticn eine Super—

sensitivifiät gegenüber Cholinomimetika (Abbo'117)‚ die Kontraktur—
schwelle für ACh ist gewöhnlich um mehr als eine Zehnsrpotenz er-

niedrigt. Wir nehmen j e d o c h  an, daß für diese Empfindlichkeits—

s te igerung weniger die Ausbre i tung  ACh—empfindlicher Rezeptoren

über die Muskelfaseroberfläche der phasischen Fasern verantwortlich
‚ist, denn Konzentrationen von 10'6 5 5Ch/hl sind etwa die ACh—Schwel£
le denervierter phasischer Fasern  (LüllüANN und REIS, 1967; TERRA—
NIS, 1969), und die Empfindlichkeit denervierter Augenmushcln ist

erheblich g r ö ß e r ,  als vielmehr iie ?erermung des Muskels an ACM—
5paltenden Fermenten. Daß nach Denervetion der Muskel parallel mit

dem Untergang der mctoriséhen Endplatte an ACh—Esterase veranmp, ist
A é c h o n  häufiger mit biochemischer und histachemischer Technik unter—

sucht woräen . (Li teratur  s„ FILÖ‘AXC und 3ALJJ„‚ 1966) un3 wurde
‚ e r s t  kürzlich erneu t  von SCHNEI.)ECGEZ und van der ZYPIN (1974) De—

stätigt, die auch „ezeistk  Ma39n‚ daß der 3eitpunk und iie Ge—

schwindigkeit„mit dem 319 Abnahna ikm ICh-L ste? ase e i n s e t z t ,  von

_der Länge des peripheren fle?vequtdmpfps ;bhüngt. Einé Abnahme der

ACh-Es te rase  in den denervicrten ohnlorothtorischun äuukeln hätte

zur Folge, daß bei ACh—Applike tion in 'L>r Da ilögunq die af£ekiive

Konzentration dieses Pha.makons an deA komischen Muskelfescfn anr

steigen würde. Damit erklärt s i c h ,  daß iencrvLerte Augenmuskeln

eine ähnliche ACh—Schwello bek0mmen wie innervierte, bei ignen

die ACh—3steras @ blockierv @ rfl„; 525 würde ferner die Vermutung

nahe l e g e n ,  daß Denervaticn.die ACh—Empfinilichkeit tonischer Fasern

'nicht verändé'rt°

803.3» Vergleich ionervierter und embryonaler Munke lfasemx

In den beiden vorigen Abschnitten wurde besyrochen, wie sich die

_Eigenschaftcn der Müskelfasern nach Dencrvation verändern, und im

Abschnitt 8 .1 .60  wurde e r ö r t e r t ,  welche Eigenschaften die äuskel—

fasern  in einem relativ un“eifen Entwicklungszustanä — bei n e s * -

' . h o c k e n d e n  Tieren zum Zeitpunkt der Geburt - besitz en. Ein Vergleich

der Eigenschaf ten  z e i g t ,  daß me vie"t? und embzyo„3le Eußkßln‘

‚viele Gemeins amkeiten besitzen. $'ie schone mnähnt, wird allbcmain

'—8ngen0mmen, daß alle Muß elfasern i n  ihrer frühen „n‚;_0£liy5„„ta-
I

’dien unif0rm sind un.d die gleichen Eiéenschalten be:it&en, uni daß
\
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' . d i e  Differenzierung in verschiedene Fasertypen erst nach dem Ein-
wachsen das motorischen Nerven erfolgt. 30 ist es beiSpielsweise
mcht  gelungen,  Maskelfäserdifferenzierungen in aneuralen Gewebe—

. kulturen zu erzielen (s. GUTUANN, 1974). Erst unter ‚der  Einwirkung
der versorgenden Motoneurone differenzieren s i c h  die Huskelfasern,
wobei sowohl chemische Substanzen,  die den. Nerven abwärts wandernd

; die Muskelz.elle erreichen (vgl. GUTE, 1968; DRACHMJL 1974), als _‘
. auch das Impulsmuster der Hbtoneurone (vgl .  LOMC, 1976) einen Ein?
fluß za haben scheinen? — Für unsere Thematik ist der St re i t ,  wel—

. eher der beiden Einflüsse mehr Bedeutung ha t ,  ohne Belang. — Eini—
ge_Autoren (vgl. FI$HMAN, 1972) sind jedoch der Meinung, daß_pri—
märe Differentiationen der Müskélfasefh unabhähgig vom'Nervensyatem'
ablaufen‚fdaß aber  die späiere Differenzierung nervengebunden ist°
Die Denervation unterbricht sowohl den_Transport  chemischer Sub—}

r e p a n z e n  über  den Nerven zum Muskel als auch die Ühertragung von
Errqgungen, macht  glso den Mhskel unabhängig vom Nervensystem. Un»
A t e r  diesen Umständen soll sich der Muskel wiedef_zurückentwickeln ,
so daß längere Zeit denerv ier teÄHUelfasern  ihren embryonalen,
S t a t u s ‘ w i e i é r  erreichen. Diese Ansicht scheint qualitativ richtig 7
zu s e i n ,  abe r  ein eingehendes Literaturstudium und unsere eigenen '
Dénewationa-vereuehe ze igen ,  däß zwischen embryonalen und dener-£ ‚
v ie r t en  Muskeln quantitative Unterschiede bes tehen .  Auf be;des,  die'
_qualitativo Ähnlichkeit und die quantitative Verschiedenartigkeit,
soll im folgenden eingegangen werden (wenn nicht speziell zitiert,
finden sich die zugehörigen Literaturangaben in den Abschnitten

"8 .1 .  6 „ 8  ., 1° und e. 5.2.).
‘

. Morphologisch sind éich unreifg} ünausgewachsene und lähgere Zgit
' d ene rv ie r t e ,  atrophierte (von Hypertr0phieerscheinungen soll hier

» zunächst abgesehen werden) Mhskelfasern.schon in ihrem geringen
Kaliber ähnlich° Weiterhin besitzen be ide  d i c k e  Z—Linien, ein
.schwach ausgebildetes sarkotubuläres System und schräg o d e r  gar
'longitudinal verlaufende T-TUDuli. Die Mitechondrien s ind  sowohl '

? in unreifen 913 auch in denerviarten Muskeln klein; während die.q>
histochemisch nachweisbare Akti#ität  der mitochondrialen Enzyme je—
doch in unreifen Muskelfasern. relativ hoch ist, iet sie in Gener—

‚ ‘ v i e r t e n  Muske 1fasern niedrig, in beiden Fällen _ist aber eine Fasere>
typendifferenzierung kaum möglich. Die Aktivität der Ce+ v - P u m p e  und

der myofibrillären ATPage ist biochemisch sowohl in unreifen wie

CCD
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’:d9nervierten MUSkeln erniedrigt ,  während Jedoch bei histochemischem
Nächwei€ dieses Enzyme an unreifen Muskeln keine Fésertypendifferenw»

‘ zierung ge l ing t ,  bleibt die Differenzierung an denervierten Mhske1n
‚ b e s t e h e n ,  so daß auch an sehr  lange danerv ier ten  Muskelfasern der

'_ ursprüngliche Fasertyp noch erkannt werden kann.

>physiologisch-pharmakologisch ähneln sich unreife und denervierte
‘ M u s k e l n  in der verlangsamten Kontraktions— und Erschlaffungszeit,
dér verlängerten Latenz- und Refraktärzei t ,  der geringen Kraft ,  die
_der Muskel bei der Ein ' e l zuckung  und im Tetanus e n t w i c k e l t ,  der

” n i e d r i g e n  Fusionsf'requenz und im Fehlen von posttetanischen Poten—
°” zierungsphänbmenen sowie in der ACh—sensitivität der _ g e s a m t e n  Mus-
i ' k é l f a s e r o b e r f l ä c h e .  Jedoch bes tehen  gerade hier, wie am Beispiel
fder Kontraktionszeit g e z e i g t  Werden soll, deutliche quant i ta t ive
—Unterschiede (vgl. Tab. 18, s. auch Abb; 132 und 146}o

' Zuneitpunkt der Geburt  bestehen beim Kaninchen zwischen slow—
und fast-twitch—Muskeln keine sirqifikanten Unterschiede ,  wahrscheinr
lich sind aber zu dieser Z e i t  die okulorotatorischen Muskeln be-

"reits deutlich rascher zuckend. Dies ist jedoch nicht sicher nach»
flz u w é i s e n ‚  denn der e inz ige  W e r t ,  den wir finden konnten, stammt von
MATYUSHKIN;(I97Q) und wurde an einem drei Tage alten Kaninchen ge—

. ‘wonnen. Besser untersucht  sind die Verhältnisse bei der Katze° Hier
- sind bei Geburt  des T i e r e s - d i e  fast—twitch—Muskeln schon deutlich
schneller als die v0m sloé-twitch—Typ und die okulorotatorisehen

- Muskeln zucken bereits dreimal schneller als die fast—twitch—Muskeln.
‚ Als Fazit éus diesen Daten e rg ib t  sich: Efie knntraktilen Eigen—
. [ s c h a f t e n  der L’uskeln neugeborener Tiere spiegeln nicht die Eigen—

V ‘ s c h a f t e n  eines homogenen Urtyps von äuskelfasern wider. über die
Eigenschaften diese Urtyps,  wenn es ihn geben s o l l t e ,  ist nichts
bekanmi° Zum Zeitpunkt der Geburt sind bei nesthockenden Tieren die
_kontraktilen Eigenschaften der meisten Müskeln noch nicht vollstän—
dig'entwickelt, aber die Differenzierung hat ungeachtet  der morpho—
logischen Uniformität der Muskeln bereits begonnen (vg l .  9üch Ent-
wicklung der Atemmuskeln 8„1.5.)._Dies ist nicht wei te r  verwunden- '

} lich, denn zu dieser Zeit unterliegen die Huskeln bereits dem Ein—
fluß des Nerven ,  wenn auch wohl noch nicht so ausgeprägt  wie beim

erwachsenen Tier mit ausgere i f t e r  Skelettmotorik bzw° geöffneten
Augen. '
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Denervétion.vermindert die Unterschiede in den kontrnktilen Para—
metern  1er verscliodcnen M151<eln, hebt sie allerdinga nicfit völl—
s t ä n d i g  auf (Tabc 15, A b b .  1 4 6 ) .  Beim Kaninchen verlangsamt sich

‚ d i e  Kontraktionszélt der fast—twitch—Vuskoln‚ erreicht aber nicht '
die W e r t e ,  iie diese Muskeln bei neu 5 e b 0 1 e n e n  Tieren besitZen‚ bei
1 3 1 0 w — t w i t 0 1 — M u s k ä l n  ve  r k ü r z t  sich Ile ÄOUC;;ACl“H»„K1Ü auf den nert
neugeborener  ”iere und bei den Au  „enmu5kgln verlängert aich diese
Z e i t ,  sie überstei ;t icutlich den L%r da 3 neu ö e b o r e n e  Ti er &Häfl-
gebenen  W e r t .  Bei Katzen verlängert sich die Kontraktionsaeit ven
fast—twitch—Muskeln s?ärkcr als bei Kahinchen, so da@ hier iie
Werte eproiqht werdan, die an neu;ob9remen Tieren beabachtet qur—

den} In Gebenqatz'zum.Kaninchen v7rlünvert sich nach Danervetion
' b e i  den slow—twitch—Huckcln flir Ken ;.Ltioxs: it, so flaß ii
'schiede zum ncugeborcncn Tier noch vu„guprigtnr ucrien. Die An abcn
'in.Tab° 15 zeigen äeutlich‚ 333 Dcuvrv“ticn Jia Unterschi;de Ici—

schen den verschie: onr-n Mask aln nic„t be seitigt uni nicht Zu einer
einheitlichen Äcnktion ler Mucln Cünrt. Dur;us läßt „ich „chlg„—
folgern: Wenn es ursprünglich eingn Uiü?L7itli chen Murkelfnsextyp
gegeben hat, dann läßt—cr sich i u r ch  D:nervvtion nicht zurückbe—
winnen,  oder wenn flenervierte Mask In die Ei3czschuPtcn ombryun&ler
Muskeln besitzen, dann ben 9hen bereits z„isclcn ion %fib“yuna ].en
Muskeln deutliche "rterschielc. hir k3nneu Zur Zait n'sLt ungen,
welchenier bniien Alt rna i“9: richtig iüt‚ und es gibt schließlich
auch  noch die Möglichkeit, daß sich ambryonnle Bucht & bereits unter—
scheiden unl daß jenervetion fiicut in Een €mb?yflfiälCfl Lastnni Aurück—

führt° ES sei daran erinnert, daß Zwar der Einfluß des r&-Pvcn auf
' d e n  Muskel von besonderer B e d e u t u n g  ist, daß er aber nicht der ein—

Z i g e ‘ i s t ,  uni daß auch periphere'z ktore n wie Deh  xun; (vgl. 8 . 1 . 3 o )
Oder Stauchung des Muskels durch ImmobiliLf ation oder Tenotomie und
hormonelle Einilisse bei der XusL Serirrzifr41& eine Rolle
Spielen können (Prinzip & =r multi l at10n Vüh Struktur und

Funktion der qucrgestreiiten:%uskula ur - Diskussion s..CLTEZFGg 1974)„
.

In dieser Dis kus 310n si: & weitere Untersuchuß  ea um deuerziezte n M.

obliquus in? erior des Kanincher s sicnerlich b e s o n d e r s  wertvoll (SET—
. MANH, pe sönliche Mitteilung), veil in 1iescm "uskel „eue Ku kuli'3—

i s e r n  gebildet x e r d e n  (Hyporplasie), die sich ohne den Einfluß des

-Ne rven  entwick eln. Der denslvierte Augenmuskel stellt dumnadu1 ru asi

eine aneurale Gexebe 4ultur in situ darc
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. 9° Zusammenfassung

Die äußeren Augenmuske ln  verschied ener wirbeltiere wurden in ihren
morphologischen, physiologischen und phannakologischen Eigenschaf—
ten untersucht und mit d e n e n  gewöhnlicher Skat Mt muskeln verölichen.

Die okulorotatorisChen Muskeln der Säugetiere be atehen aus dünnen äus-
kel fasérn ,  die in reichlich Iockereé Bindegewebe eingebettet sind.
Bei allen Muskeln ist gin zweischichtiger Aufbau zu beobachten. Die
eine Schicht ist sichelförmig zur Orbite zu gelegen (Orbitalregion)
und b e s t e h t  aus extrem dünnen,  Sicht von Kapill.ren umsponnenen Mus—
kelfasern; die anäere S c h i c h t  liegt lem Augcpf el an (Glabalregion),
besteht aus Fase rn  mit i i c k e r e m  Kaliber und ist schlechter vaskula-
r i s i e r t o  Die einzelnen Muskeltasern ziehen nicht immer in ihrer
ganzen Länge durch  den Muskel, sondern sLnd oft erheblich kürzer als
die Muskellänge. Zahlreiche Eni-zu—End— uni End—zu—Seit—Verbinlun-
gen der Müskelfasern untereinander machen es unmöglich, ii @ Zahl
der Muakelfneern ein.es bLU1CPOt‘tVflLU»L'L '5uskulß an einem Muskel-

querschpitt festzustellen. Ede Anzahl der Huckelfasern in den Außen—
muskeln ist deshalb wohl größer  als bisher angenommen wurde  und auch
die Anzahl der Mus‘ elfasern, die zu airner mo*nxi seien Einhei£ sahü—

ren ,  ist wahrscheinlich größer als ci.ner v<rmutct.

Mithilfe von enzymhistochemischen Untersu „ungsmr t „oden lasse„ sich
sowohl in der Orbital— als auch in der Globnlrogion verscnieäene Mus—

kelfasertypen unterscheiden. Ins o e s r v t  sind auqpnd morphologischer

Kriterien (Tab. 7 und 8) in den okulorotatorischen Muskeln ic? Säu-

getiere sechs Muskelfasertypen zu differenzieren; dabei bestehen

im morphologischen Bild nur geringe Unterschiede Zwischen verschie—

denen Säuge t i e r en„

Iüe dünnfasrige Orbitalregion wird aus zwei Muskelfasertypen aufgeé

baut° Der Fase r typ  1 ist phasisch und fokal inuezwiert, zeigt ent-
eprechend seinem hohen Eitochondriengehalt eine hoh Aktivität der

mitochondria 1 gebundenen Enzyme abe r  auch der %osphorslase und

myofibrillären ATPase. Der Fasertyp 2 ist toni ch und multipcl in—

n e r v i e r t ,  is  t ebenfalls mitachondrienreieh, zeigt aber nur eine

schwache Reaktion beim flächweis der ATPase. Beide Muskelfasertypon

dér Orbitalregion.beéitzen keih entsprechendes Pendant in der Ske—

gléttéuskulätur der Sänger .  Muskelfasern,  iie dem Fesertyp \ ver—
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gleichbar s i n d ,  wgrden in der Muskulatur des Stimmbandes beobachte t ;
die Muskelfasern vom Typ 2 ähneln den tonischen Muskelfasern aus der
Skelettmuskulatur der Vögel und können wie diese wahrscheinlich Ak—
tionspötentiale gener ierén.  Über die funktionelle Bedeutung der Fa—
sertypen wird diskutierte,

Die dickfasr ige Globalregion enthält vier weitere Muskelfasertypen.
Drei davon sind phas i sch ,  fokal innerviert und gehören wahrscheinlich
zu einem Spektrum schnell zackender Huskelfasern. Diese Fasenn be—
sitzen alle eine hehe Aktivität der myofiibrillären ATPese ,  unter—
scheiden sich aber in ihrem Kaliber sowie im Reaktioncausfall beim
Nachweis der mitochondrialen Enzyme und der Phosphorglase° D i e °Fa;
sern Vom T y p 5  haben das stärkste Kaliber, sind arm an Mitochonä ien
und reich an Phosphorylase, die Fase rn  vom Typ 5 sind dagegen von
geringem Dufchmesser, mitochondrienreich und bes i t zen  eine geerin—
gere Phosphorylaseaktivität„ Der F a s = r  typ 4 z e i g t  intermediure Ei—

genechaften. Die Fasern  vom T y p 3  5 h a b e n  eine geaisse Ähnlichkeit
mit den verachiedenen fas t— witcn—i'iores, die man in der Skelett—
muskulatur 391 Sänger dif1erenzieren kann; E;wa 10% der Muskeliasern

der Globalregion sind toniech und multipel innerviert {Typ 6)„ Sie
sind von mittleren Kaliber, der Reuktionsausfall beim Hüchweis exi—

dat iver ,  glykolytischer o d e r  AT? spaltender Fenmente ist gering. Auch
dieser Fasertyp wird in der S‘.<elettmuskulatur der Säuger  nicht be-

obachtet„ Er ähnelt morphologisch den tonischen Muskelfasern aus der

kelettmuskulatur von Amphibien und ist wie diese wahrscheinlich
nicht in de? Lage Aktionspotentiale zu generiereno

. Zum Zeitpunkt der Geburt sind die okulorotatorischen Muskeln noch  "
weitgehend unreif — Fesertypen q}nd zunächst nicht zu unterscheideno
Etwa um den 4° Lebens tag  differenzieren sich 818 e r s t e s  die Muskel—

fasern vom-Typ 6 - dies kann als Hinweis gewer te t  werden, daß es
sich um eine.phylogenetisch alte FaSersor te  handelt. Um den 8" le-

bens tag  wird die Unterscheidung der Verschiedenen Muskelregionen

möglich. Die endgültige Fasertypendifferefiziemng ist beim*Kanin—- 4
chen etwa am 16°, bei der Katze zwischen dem 25. und 30° Lebenstaä
abgeschlésseno Auch nach der Typendifferenzierung hält das Dicken—

wachstum bei allen Fasern  auch_über den 50° Lebenstag hineua an.
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> Die statischen und dynamischen‚mechanischen Eigenschaften okulorota—'
to r i scher  Säugermuskeln wurden am i s o l i e r t e n ,  curarisierfen M. ob—
liquus inferior des Kaninchens in vitro bei d i r e k t e r ,  "massiver"

- R e i z u n g  mit kurzzeitigen ( 0 , 1  ms) supramaximalen Rechteckimpulsen
untersucht. Unter diesen Versuchsbedingungen wurden wahrscheinlich
ausschließlich die phasischen Muskelfasern aktiviert und in ihren
Eigenschaften (Tab.  1C)untersucht. Dabei ze ig te  s i c h ,  daß im Ver—
gleich zu den Skelettmuskeln die äußeren Augenmuskeln der Säuge-

‘ tiere einen sehr  raschen Kontraktionsablauf aufweisen (Kontraktions-
‘ z e i t  6,4 ms, Halberschlaffungszeit 7,0 m s ) ,  über eine extrem kurze
' L a t e n z é  (1,5 ms) und'Refraktärzeit (0,3 ms) verfügen und zur Summa»
tion eine hghe Reizfrequenz benö tégen .  Die maximale Kraft entwickeln

 d i e  Müskeln be_i Fusionsf'requenz ( 360 Hz). Höhere Reizfrequenzen
verändern die im Tetanus entwickelte Uu® elLrat't n i c h t ,  bexirken
aber  einen steileren Spannungsanatieg„ Das Twitch:Tetanus—Verhältnis

be t räg t  0 , 1 1 .  Die auf die Querschnittsfläche bezogene  Kraftentwick—
lung okulorotatorischer*Müskeln ist bemerkenswert  ger inger  als bei

Skelettmuskeln; die möglichen U r s a c h e n  werden diskutierte Im Ver?
gleich zu den Skelettmuskeln.verhalten s i c h  die ekulorotatorischen
Muskeln sehr resistent gegenüber enmüdenden Reizen; biochemische

' ‚ D a t e n  aus der Literatur stützen fliesen Befund.

Eine Senkung der Temperatur des Müskelbades u$ 10°C veflängert  die
zeitlichen Parameter  der Einzelzuckung und des Tetßnus e twa  um den
Faktor 2 — 2 , 5 ,  die Tetanusspannung wird  um etwa ein Fünftel ver—
mindert und iie Resistenz gegenüber ermädenäen.Reizen erhöht  sich„
Wenig verändert ist unter diesen Umständen die Amplitude der Einzel—

' zuckung; okulorotatorische Muskeln ze igen  im Gegensa tz  zu rasch

zuckenden Skelettmuskeln das Phänomen der Kältepot=nzierung nur in

sehr  gering ausgeprägter  Form. Auch das Phänomen der poettetanischen
Potenzierung ist an okulcrotatorischen äuskeln nur gering ausge-
präg t .  Die Ursachén derar t iger  Zuckungspotenzierungen werden in der

'Diskussion analysiert und Schlußfolgerungen für die Augenmuskeln
' im Vergleich zu den Skelettmuskeln gezogen°

' D i e  Rückflanke des " a c t i v e  state“ wurde nach der Methode von EDMAN
und GRIEVE (1966) aus unvollständigen Tetani bestimmt. Die Dauer

i d e r  Aktivierung der kontraktilenv Eleménte von Augenmuskeln ist im
JVErgleich zu Skelettmuskeln ausgesprochen kurz„ Dies wird in Zusam—

j;manhang mit ultrastrukturellen (Au5bildung des sarkotubulären Systeme)
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und biochenischén Befunden (Akt iv i tä t  der Myesin»Af?ase) diskutiert.

Durch Applikation von Tyrodelösungen,  in denen die Konzentrat ion
von K erhöht und äquimolar von Na. vermindert war, wurden die me—
chanisohe Schwelle des M. obliquus inferior des Keninchens be-
stimmt und K+—Kontrakturen ausgelöst. Die Augenmuskeln haben gegen«
über  Skelettmuskeln eine bemerkenswert niedrige mechanische Schwel-
le (von e twa 20 mM K ) und die K —Kontrakturen bestehen in Span-
nungsentwicklungen,  die 30 lange aufreclxterhalten werden,  wie die
Kontraktur lösung einwirkt. Sowohl die niedrige mechanische Schwelle
als auch das Auft re ten  aufrechterhal tener  Kontrakturen ,  werden durch
das Vorhandensein ton i scher  Fasern in den okulorotatorischen Mus—
keln erklärt, so daß diese Untersuchungstechnik geeignet ist, In—
formationen über die Eigenschaften dieser auskelfasern zu erhalten.'

Die schon länger bekn.nte und ;cgenüber den Skelettmuskeln hervor—
stechende Ei zenschaft okulorotatorischer Muskeln ,  auf Applikation
von ACh und ähnlichen Substanzen ( sen ,  Cholin) mit langdauernden,
reverßiblen Depolerisetionskontrakturen zu reagieren,  wird ebenfalls
auf.aie in diGSen Muskeln enthaltened tonischen Fasern zurückge-

führt, da diese Fasern wegen ihrer multiplen Innervation über  die
gesamte  Membranoberfläche ACh—empfindlich sind. Diese Eigenschaften

- wurden am isolierten H. obliquus inferior des Kaninchens erneut  unr

.£ersucht ;  die Schwelle für das Auslösen einer Kontraktur liegt zwi— .
schen 3 und 7 x 13"3 mM ACh/l° Außerdem wurde die Empfindlichkeits—
e te igerung  der Präparate  durch Cholinesteresehemmstoffe (Prostigmin‚
Physostigmin) und die Empfinilichkeiteverminderuné durch d-Tubocu—
rarin bestimmt° Ferner  besteht nach unsepen Untersuchungen kein

Anhalt für das Vorkommen adrenerger Rezeptoren auf der Membran der
okulorotatorischen Müskelfasern. ‘

Der generélle Aufbau des den Augapfel bewegenden Apparates ist bei

ällen Vertebraten gleich. ferner finden sich bei allen Wirbeltieren

die gleichen funktionellen.Besonderheiten in der Okulomotorik (ruck— -
' a r t i g e  Blick- und langsame Folgebewegungenh Die Untersuchung der

Morphologie der okulorotatoriéchen Muskeln niederer Vertebraten er—
gab ,  daß alle bisher  untersuchten_$pezies den gleichen zweischichr

t igen  Aufbau besitzen wie auch die Säugetiere. Die Muskelfasern d e r .
Augenmuskeln der Fische s ind  offenbar Weitgehend ähnlich denen der
Skelettmuskulatur d i e s e r  Tieré.  E s ' f i n d é n  sich weder  bemerkenswerte
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Unterschiede in  den Fasertypen noch in  deren Kaliber. Auch bei  ded„
Amphibien qnd Reptilien sind in den Augenmuskeln d i e  gleichén Mus'

' kelfasertypen enthalten wie  in  de r  Skelettmuskulatur,  nur Sind die  ‚
Fasern de r  okulorotator ischen Müskeln erheblich dünner als d ie  ent—
sprechenden Fasertypen der  Skelettmuskelno Die  Muskelfasertypen i n
den  Augenmuskelh de r  V ö g e l ,  scheinen den bei  Säugern beschriebenen
wei tgehend  zu ähneln, allerdings war hier eine exakte Analyse der '
Muskelfasertypen b i s h e r  n icht  möglich. Aus den b isher  vorliegenden
Befunden wird ve r such t ,  etwas über  d i e  Phylogenese der  äußeren
Augenmuskeln i n  d e r  aufs te igenden Wirbeltierreihe'auszusagen.

Die Untersuchung d e r  kantraktilen Parameter dé r  okulorotetorischen
Müskeln d e s  Frosches  i m  Vergleich m i t  solchen Skelettmuskeln d i e s e s
T i e r é s ,  d i e  d i e  gleichen Mhskelfaeertypen enthal ten,  z e i g t ,  daß d ie
Augehmuskéln d e r  Amphibien bereits d i e  typischen mechanischen Bef
sondcrheiten besitzen; d i e  auch für d ie  Augenmuskeln d e r  Säuge-
tiere charakteristisch sind: kürzere Kontraktions— und Erachlaffunge-
zeit, höhere Fus ions f r equenz ‚  geringere auf d i e  Querechnit tsf läche
des.Muskels bezogene Kraftantwickluns, niedriges 'Twitch;Ietanue-
Verhältnié und höhere Ermüdungsres is tenz .  Da sich d i e  Augen- und
Skelettmuskelfasern besonders i n . i h r e m  Kaliber unterscheiden} wird

d e r  mögliche Einfluß dieses Parameters auf d i e  kontraktilen Eigen%

schaften diskutiert;

Die  Augen— und Skelettmuskeln des  Frosches  un te rsche iden  sich nich$

in ihrem Kontrakturverhalten. Dies betrifft sowohl die mechanische
' _  Schwelle und d ie  K+-Kontrakturen a l s  auch d i e  dürch  Pharmaka aus-

. g e l ö s t e n  Kontrakturen. Ferne r_ f inden  s i c h  bemerkenswerte Paralle-

litäten in Kontrakturvorhalten der Augenmuskeln d e s  Frosches  und

—des Kaninchené—° Es  kann daraus geschlossen werden, daß zumindest

in  diesen Eigenschaften d ie  tonischen Fasern im Verlauf der  Phylof ”
genese  nicht verändert  werden.

Eine muskelnahe Unterbrechung d e r  motor i schen  Innervation des  & .

obliquus inferior d e s  Kan1nchens hat eine langdauernde Hypertrophie

d e s  Muekels zur  F o l g e ;  i n  de r  e r s ten  Woche nach der  d e n e r v i e r e n d e n . '

Operation sind das Gefieht und die Querschnittsflädhe des Muskels
gegenüber innervier ten Präparaten kaum verändert,  beide Parameter
steigen in de r  2 - 5 Woche kontinuierlich und erreichen dann ein
Maximum, d a s  für den gesamten Beobachtungszeitraum von drei Monaten
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aufrecht c halten wur  da„ Dabei wird die Querschnittsfläche nahezu
verdoppelt.

Ursache  der Denervationsb r ; e r „ : o n h i e  305 tanzen @@sgels sind Kali-
berveränderungen der vers c"cdenen i=p”*lfa„‚:tv3ßn. Die Eusern der
Orbitnlregion (Typ 1 und 2) zeigen beide eine n u - 5 e p r ä  gta Hypertro—
p h i e ,  wobei sich das Kaliber teil;ei‚e fast verdo ppealt. Ferner be—
o b a c h t e t  man in späten"7enerüationstsiien auch eine r‘aserneubil—

dung, eine Hyperplasie„ Hypertrophie und Hyperplasie haben  eine
starke Zunahme der Orbitalregion zur F o l g e „  In der Globalregion
überwiegt b@i den verschizdenen Fasebscrten eine Atrophieo Die pha—
sißchen Fasern vom Typ 3 atr0phieren unmittelba; nach der Dane rva-
t i o n ,  die Fasern vom T3p 5 atrophie ren nach einem vorübergehenden
S t a d i u m  der Hypertrophie und die r‘asern des Typs 4 z e i g e n  auch hier
ein intermediäres Verhalteno Die Yuskelfauern vom Typ 6 verändern
nach  Denervierupg ihr Kaliber kaum° Als Ursache der Danefvations-
hypertrophie werden die ständige uni rhythmische Dehnung des de—
nervierten Muskels d u r c h  seine täti*en A n t a g o n i s t e n ,  sowie spezi—
lsche Reaktionen der v e r s c h i e i e n e n  Muskelteser ypon diskutiert.

Zum Vergleich werden vornehnlich die übliche, :ls :‘olge einer De—
nervation auftretende Atr0phie phauischer Snclett uskelfssern, die

vorübe rgehende  Hy;ertr0phie des icn3rviezten R&ttend iapura ma und

die aufrechterhaltene Denervationshypertrophie tonischer Vogelmua-
kein herangezogen .  '

Denervation verändert flie statischen und dynamischen mechanischen

Eigenschaften des M„ obliquus 1nferior des Kuninchens in folgender

Weise. Die flu h e d e h n u n g s k u r v e  wird steiler° Die zeitlichen Parame te r
der kontrektilen Antworten werden  mit zunehmender Denervationsdau„r

bis zu einem Endwert (Tabo 15) verlangsamtc Dabei erhöht sich gegen-
über  den normalen Augenmuskeln die Kontraktionszeit um das Vierfache
und die Halberschlaffungszeit um das Siebenfache (Ursache  ist ein

verlängerter "active stets"); die Latenz- und die Ref rakterzeit
werden um etwa 50% länger. Die Eusionsfrequenzlangzeit denervierter

Muskeln be t r äg t  im Mittel 120 Hz.

Die in der Einzelzuckung ode r  im Tetanus entwickelte Kraft dener—

viertér Augenmuskeln nimmt in den ersten Tagen nach der denervieren—
den Operation sehr stark ab und erreicht nach etwa 2 Wochen ein H'—
nimum° Oberhalb der dritten Denervierungswoche beginnt a b e r  die Kraft
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*wiéder anzus te igen ,  jédoch bleib; die auf die Querschnittsfläche _
f des Müskels bezogene  Spannung s t e t s  kleinér als die des kontrala- '
' teralen innervierten Muskels. Die Wieierzunahme der Muskelspanhung
bei längerer Denervationsdauer kann aus der‘fiypertrophie des Muskels

und'seine' F a s e r n  erklärt werden. Deneré ier te  Augenmuskeln sind

gegenüber  ermüdenden Reizen resistenter als innervierte Muskeln.

Denervierte Augenmuskeln zeigen regelmäßig eine Kältedepression und

=eine posttetanische Depression. An länger denervierten Augenmuskeln
ist gelegentlich eine spontane mechanische Aktivität (Fibrillieren)

zu b e o b a c h t e n .

Die mechanische Schwelle denervierteä Augenmuskeln ist in den ersten
2 - 3 Wochen post denervat ionem nicht veränder t ,  in spä te rén  Dener-
vationsstadien ist jedoch die Empfindlichkeit der Müskeln gégen-
über erhöhten extrazellulären K+—Konzentrationen regelmäßig erhöht°

Denervétion erhöht ferner die Empfindlichkeit dene rv i e r t e r  Augen—
muskeln gegenüber  ACh und verwandten  Stoffen. Ursache der Empfind-

lichkeitssteigerung ist wohl im wesentlibhen eine denerva t ionsbe—

dingte Verminderung des Cholinesterasegehaltes der Muskeln° Die
ACh—SchWelle denervierter Mdskeln ist in der gleichen Größenordnung

wié die innervierter und mit Prostigmin vorbehandél ter  Präparateo

Die beschriebenen Benervnt ionsveränderungen an den Augenmuskeln

werden mit denen  phasischer und tonlscher Skelettmuskeln verglichen.

Außerdem werden  die Unterschiede und Ähnlichkeiten zwischen denef—
vierten und unreifen Muskeln diskutiert.
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dargestellt ist die Anordnung der Reizelaktroden

und die Halterung des ”uskels in der Versuchs-

kamfler sowie die Versorgung des Euskels mit einer

thermostasierten Nährlösung (T =_Anschlußstutzen
für Thermostaten), die von Carbogen durchperlt
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; Abb. 133 Schematische Darstellung der Faservorteilung

im; .". obliquus superior der K a t z e ,  Orbitalregion

schraffier’c _ ' ’
I :: distalea Drittel, II : mittleres Drittel,

III : proxiznales Örit;tel V '
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SPECIMEN I 11 111

4000 3 9 o ‘  365'
3000 2929 2334

2000

IOOO

14: A: 363amtze1hl der Faskelzcllen in verschiedenen
Schnittebencn ( 1 2 ,  3 ,  "i) in ". ooli_quus 11 J‘-3-*.‘ior
von drei Katzen I, II, III). In  der 1t‘m des
Üuskels (Schnitt 2 uni 3 )  sind die Zellzahlen
am höchsten.

B: Schematische Darstellung de; Sc„n ;  HVBP“11u„*„QV‚
des Nérveneintrittspun'rtes so'.'ii ier ngori_vn*
der Orbital— und Glob°„lr ;i0n in * ; e r  Schnitt—
e b e n e  n durch den !. obliquus lufe vier der .aä„a.

‚ A n ä a h l  der Hu3kelzellen_dor Orbiü31regiua
wie A) unmittelbar'am Ursgrahg uni an Last 4
L“skels fehlen die dünnen Zellen er Gralt l;c3ioü.

1(3us_ALVARRDO und 3933, 1375) “{ ‘_‚} W

(} .-



Abb.  1 5 3 K a t z e ,  M. rectus lateralis, A‘l‘Pase, pH 9 ,L: .
Nach Formolfixieruzzg Darstellung der Kapillarcn,

übersicht 30 &, 'Quersclmi‘o‘u durch die prozimalo

Iius\:elhz'ilfte, stär-lc9r kapillarisler’ce Orb-1531-
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.. Schematische Darstellung der Ver.-teilung; der

motorischen Endplatte'n in der Orbital- (O)

und der Globalregion (G) der Augem1uskaln

der K a t z e ;  prox„ : proxirales , dist. = dista—

les E:?askelende

(aus J'»AY'R et al., 1975)
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?aserbündelpräparate aus der Globalregion

_.e. : nulpi;lu 5n1igun533‚ e.pl. - Endplatten

fuk31 i-13rvicrter Fasern, a . c . j .  : Eye—myonale

'erbiniuzßen, n.t. . : Muskelsehnenäberfanä..;
U

- . . ‘  < —— -- : \

(aus :.;Af‘.i ut al., 137,1)
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. obliquus super;or‚ QuTatze‚ ?

Zuske fasern, Kalibrierung = 1
FILAE, a953)
Ä ; '?‘i‘9r'fl ..

Felde-struktur: Hyo£
fluierend, nicht vol
sarkoplasnatisches ?'

erschnibte durch

pm (aus HESS und

ihrillen vonein—
es fietikulum ge—

;rö»er und Kon—
voneinander durch
getrennt.
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Abb. 24: Längsschnitt urch zwei Fasern aus der Crbital—

region ( K a t z e ,  &. obliquus inferior), 125C0 x

links: ‘hasische Lustelfaser; gut cntwicieltés
. -  . .,” . ( .

sarkoplasmaclscges Ret1uulum m1t fr1aden,

schmale Z—Linie

rechtsztonische usk31fascr; b e s o n d e r s  im Bereic„

des A-oandes schl*cht getrennte Myofibrillen,

aenig ontwicneltes sarkoplasgatisches Rati—

kulum, breite Z-Linie.

Beide Fasvrn unterscheiden sich kaum ih Geha1„

an Hitochondrien und Fettröpfchzn (vgl. äbb. 23

und 25)

(ads ALVARAOO und HCRN, 1 9 7 5 )



„
\

 
‚..

..

_ 25 _

‚...
floh. 25: %aersc3nitt uurch ein; „onlsche fluskelfaser au:

5381" Öri;it:f.ll‘fi”iüu. (K‚LtT-Ze fi. obliquus inferior)! '

** \ " \ ‚ ' .  ..‚.“‚ TF\‚:./i'
(8.L1.3 ."..L’ ]:"...144 „„ '.-_.. „\,-„„I , [| ‚ 7 ; )
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Abb. 30: Längsschnitt durch zwei Tuskelfasern aus der

Globalregion (Hitze, E. ooliguas inferior),

1 5 6 0 0  x

links: phasiscgc 3uskelfaser vom Typ 4 (vgl. Lsgzu—
de zu Abb° 28)

rechtsztonische luskelfgs;r (Typ B}, schle nt ge-

sches Retikulum, se3r dicke Z-Linie, einige
Hitachondrien und Lipidvakuslen.

(aus ALVARADO un* HCRH, 1 9 7 5 )



„

, Globalregion,

‘e 200 x ;  ‚?

-a : AT:ase, pH 9,4, b : SDK, c : ICDH,

& — Sudan-Schwarz B. Die „ a n l e n  entsprechen

Abb. 31: K h t z e ,  %. rectus superior

konsekutive Seriensckni t

den Fasertggcn im Bextu

(aus iS“VSQEN et al., 1?71 )



Abb. 322 Khninchon ,  ?. rectus lateralis, Globalregion,

konsekutive erienschnitte 1 3 5  x ;

a : ATPase, pH 9,4, b : 33H, c : ß—BDH.
Vergleiche die diifera; an uc&&bl0fi31üa; lle

i:r Fasern vom Typ 6 (51:11) bei Hachwois nor
\
1331 uni 3—3DH (b,

(aus asvfüzat et al., 1ä71)
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Katze Kaninchen
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D u r c h m e s s e r

- A b b .  33: Häufigkeitsverteilungen der Faéerdurchmesser in

den okulorotatorischen Muskeln geordnet nach dem

histochemischen Fasertyr. Axsgemessen wurflen 600

Kuqkelfasern der Katze (100 je Fasartyp) — links -
und 300 fu5k31f333rn des Kaninchens (50 je Faser—

typ) — rechts.
Abszisse: Durchnesser in um;
Ordinate: Häufigkeit
1 und 2 : Huskelfasern der Orbitalreeion,
3 — 5 : Muskelfasern der Globalreiiop

(aus AS„USSLN et a l . ,  197?)



_ 34 -

Kat @, m. retructor s u p e r i o r ,  konsekutive

Serienschnitte 125 X
= 3921, b = 1091—1, c = A'I‘Pase. pH 9.4
aus ASM’SSER et a l . ,  1971f
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70- f

50- 2
!.o-

30— f
20- %

10— 3
0 ;

0 40 60 p m
Durchmesser

Häufigkeitsvertz  ilum - :*n der Faser iurchmess  e r

i n  d e n  Un. retractores bulbi der F’a t z e  D c o r d -

not n a c h  dem hissoc Fertischen Fasertyp. Ausgä—
messe wurden 300 L; M:li sern (100 je Fasertyp).
Die Bezeichnung der Fasertypen ( 3  - 5) korrespon—

liert mit jenen de  r okuldrotatorischen Muskeln.

Abszisse: Durchmesser in um
Ordinate: Haurigkeit



Kaninchen, M. ob

8.

b

‚.. O _,

„ l i q u u s  i n f e r i o r ,  Querschnitt

durch die Orbitalregion, SDR, 500 x.
4 ,  L e b e n s t a g :  undifferenzicrter Muskel —
beginnende Differenzierung des Fasertyps 6
13. Leben3tag:  gut efiennbar Fasertyp & -
beginnende Differenzierung der Fasertypen
3 - 5  '
16. Lebenstag: Bild weitgehend identisch
mit dem der Orbitalregion adulter Tiere
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424 , _
- - - - -  große‚helle Zel\en ‚'

zentraler /
38- -------------- kleine‚dunkle Zellen Anteil ;!

————— keine Zel lunterschiede ‚"

31‚. —— periph.Antell ‚{
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Abb.  38: Altersabhüngige Zunahme des mittleren Durchmessers

der verschiedenen Fasertypengruppen des E. obli—

quus inferior des Yaninchens„

Aoszisse: Lebensalter in Tagen

Ordinatc: Faserkaliber in u m .
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Abb. 39: M. obliquus superior, Katze. Iitfülulldläfü Re—

gistrierung chara$teristischer R31533t53rfieH auf

indireübe Reizung (aus HESS und FILA?, 1?€=

A: tyyiscu*s Aktionspca . (13353) und
tenpotential ( o b e n )  “v. t h  g i s c h e n  '
faser (Ruhepotential

B: typiscne ausam:engesetzte Reizautwort einer 50—
nischen Vusk1 f330r auf marizale *ervenrei;an€ —
kein Aktionsnotential, j:.ar Ei‘”3l entsnfiicut
einer 10£alen Depolarisation, a:: an ien vsl— '
schiedenen ns&roauskulärun Kontak?ctellen i n  der
Nähe der r95istrie*9:.9n 'i”vfißla v n fl e  O r h —

stehen : multiple Inn:rvation (Ru'epatonfiinl 4 5  m?)

KHli“rierungz 1 0  BV, 40 ms



Abb. 40: :. obliquus s u p e r i o r ,  Katze. Intrazelluläre Re—

gistrierung der Reizantuorten.einer tonischen Fa—

ser auf indirekte xeizung. Die Reizintensit;t nimmt

v o n . A  n a c h  E schrittweise zu. ’eacnte die Abnahme

der Latenzzeit uni die Zunahme der Depolarisation

mit steigender Reizintensität sowie die unter—

schiedliche Schwelle der einaelnen Potentialkompo—‘

nenten (aus 212338 und .PILAR, 1963)„‚

Kalibrie‘m c: 1 mV, 20 ms
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. " . b b  c 11: M. ocliquus supericr, „atzcc Intrazelluläre Re-
v i s t r i e r u n 7  s ontaner mi iaturpotentiale (aus HESSf.) o

uni TITL?‚ 1 9 6 3 )

A :

lie größ are Dauer’

Potentiale d e r  toni—

d r m  n a r e z u  konstanten

Abfall Dal ienen Ser “l""lo„d“fi Huskelfasc „ .

K&lld”l€“uhg. 1 mV, 10 ns
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22 23 24 25 ,26  27 2 6 , 2 9  30 31 32 33 Ennfl
L R  L O  Muskeüange

Lüngen—Spannunös—Dingramm eines isolierüen m° obli—
quus  inferior (Kaninchen 3, »,3 kg)

Kreuze: Kontraktionszcit (KZ)
leere Kreise: Ruhedehnungskurve (RDK)
gefüllte Krelse: Gesamtmushelspannung ln der Einzel—

z4ckung (53)
Dre1ecke: Gesamtspafinung be; exnem_Tetanus von

100 Hz (r wc Hz)
Vierecke: Gesmmtspsnnung bei CLÜEE ietanus von

200 Hz ( T  200 Hz)

Die mit a b und c bezeichneten rrestrichel’cean Kurven’ (‚>

stellen jeweils die vom Muskel aktiv entxickelte

Spannung d a r ;  3 ; EZ, b = T 109 Hz, c =—f 29C Hz;
Lq markiert die Muskellänge in situ ( t e l ä n g c ) ,  LO

die Muskellänge bei der die Spanngnösentwicklung in

der EZ maximal ist (Optima—Hänge)°
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.A b b .  44: Isometrieche Kontraktionbkurven r a s c h

L
‘
;

digter

1%u obliqui inferiores (s° Text).

a = Kaninchen 6”, 2,2 kn- Einzelzuckung* ) )

.,bv— d = Kaninchen 9 , 2,5 Kg
unmittelbar nach Ver

; Einzelzuckungen
suchsbeginn (b)

sowie 1 Minute (c) und 5 Kiuutcn (d)
nach einer ermädzuden tetanischcn
Reizung.

1
i

. l|
i ' r -\ fi ' ' 0JLPGKtO „li—over—nels ‚ 55 C

Kalibrierung: 10 ms, 1 ?..)
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ms
10—

153

u-
m-

1,1 -<

mJ

0,2 m s

0,5 m s

1,0 ms

1‚7 m s

3,0 m s

5,0 m s

10,0 ms

20,0 ms "

LO‚O ms

W
W

| ! l | I I  | I
0,5 1p 2 s 1'o z'o' s'o 'ms

Reizabstand

stik es M° obliquus inferior

te All-over—Reiz ng mit Dop—

pelimvulsen (supramü: wi ulc Intensität, 0,1 ms Dauer)

von v i: bleu „(14\o - t a n i ,  35 0 C .

Rcchts: C „ n r ; k t t l t L o „ d e  Uri5 inalregistrierung

halxoiicrun„. 10 ms, 1 g) ReiZ3bstanu in
ms, V51° Text„

Linksf Abhufl;l"$€ l t  des Summationsverhältnissm

(„anlltu wi ;“ summierten Zuckung im Ver
Lil*m is 5ur Einzelzuckung) und der Kontrak—
ti nszoit vor; dciza b3tanä. ‘
ÜT‘Te1 °flts von 3C Versuchen und einfacä3



imp/s 400
300
200
100
75
50
10

A b b .  46: Kaninchen 2 , 3,6 kg, m. obliquus i n f e r i o r ,

photographisch übereinander registrierte

isoaetrische T e t a n i ,  direkte All—over—Reizung
. - „ „ounterscn1e311cher Erequen2‚ 39 C

Kalibrierung: ICC ms, 10 g



- 47 _ ;

300/s

1000/s

.

sfr-Or-

Abb. 47: Kaninchen o’, 3,3 kg, as. obliquus in'3—sriur, ‚) „,

isometrische Tetani ,  direkte: All—ovcr——Ziei zung; mi _

hoher Reizfrequenz. Bei 3LC Hz g e r a d e  noch unvoll-

ständiger Tetar s (Eusionsfrequena dieses äusxels

. nu320 Hz). Die höheren Reizfrequenzen haben 5 1 a t t u

Tetani und eine iäentische Spannungsen wicklung

zur Folge.

Kalibrierungé zoo-m;, 10 g



A b b .  48:

- 48 -

Kaninchen d", 2,5 kg, M° obliquus inferior„35°0.

Anfangsteil isometrischer Tetani bei hoher zeitli—

cher und mechanischer Auflösung .  Hit zunehmender

Reizfrequenz erhöht sich die Anstiegssteilheit

der tetanischgn Spannungsentwicklung. Sie nimmt

auch  oberhalb der Fusionsfrequenz (“V350 Hz in

die9em Präparat)  weiter zu.

Kalibrierung: 10 ms, 2 g
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70-
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A b b .  49: Kaninchen‚  ä° obliquus inferior.

_ Abhängigkeit der äuskelspannung (in Prozent der
Maximelspannung — leere Symbole,  durch*ezogene
Linie) und der Steilheit der Spannungsentwick-
lung (gefüllte Symbole,  gestrichelté linie) von
der Reizfreduenz. . ‚ ‘
(Mittelwérté und eipfaché Streuung),  "



1 — 5 0 -

"
i

—
x

—
g

»
_

r
g

w
.

-

Abi)° _50: Kaninchén 2 , 3,0 kg, id. obliquus inferior, 35°c„

Ermüdung durch eine 5 s dauernde tetanische Rei- _
zung mit ?usionsfrequenz. .

Kalibrierung: 1 s, \ \ 0  g

, « . '- _ '.



25°C 3 5 ° C

2'5 ' 3'o 3's °C

A b b .  51: Kaninchen 9 , - 2 ‚ 4  kg, M. obliquus inferior.

Einfluß äér Temperatur auf die Parameter der

E i n z e l z u c k u n g ;  direkte All—aver—Reizung.

Unten: Einfluß auf 310 Amplitude der Einzelzuckung
Absziss e: Temperatur der Badlösung
Ordinate: Kraf /Kusk elquerschnittsfläche
(Vierecke)

Mitte: Einfluß auf die zeitlichen Kontraktionspara—
‚ meter. A b s ' i s s e ;  wie un ten ,  Qrdinate: Z e i t ,

Dreiecke = Kont rak t ionsze i t ,  Kreise = Halb-
erschlafi‘un332eit

' Oben: 'Typiscge 0r131nelreölstrlerungen bei 25°
‚ÄL„'f> » _ und 35 C._„

' ‘ \Kalibrierqngz 10 ms, 1 g
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Abb. 52‘: Kaninchen 6", 2,6 1:5, M. obliquus inferior,
Einfluß der Temperaäur auf die Parameter des

Tetanu5,  ‘ direkte All—over—Reizung.

Unten: A b s z i s s e ‘ :  Temperatur der B a d l ö s u n g ;
rechte Ordinate: Zeit, Dreiecke = Halb-—
Tetanus-Anstiegszeit, «Kreise = Eialb-i‘ewnus—
Abfallzeit; linke Ordj.r13te: Kraft/Mugkel—
‘)querschnittsfläche (Vierecke)

Ob_eh: Charak eristisr'he Originglregistricrungen
" . bel 25»,— und 55 C- . .

_ Kalibriezimg: -_50 ms, 10;g

!
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Abbo 53: Kaninchen 9 , 1,8 kg, M. obliquus inferior, zeitli4
cher Verlauf der posttetanischen Potenzierung der

Einzelzuckung, direkte All—over—Reizung.

Uhten: Abszisse: Zeit nach einem Tetanus ( ?  ) von
1 5 Dauer bei einer Reizfrequenz von 100 Hz
(leere KT8188) o d e r  von 300 Hz (gefüllte Kre1—
s e ) ;  Crd1nate: Verhältnis der Amplituden einer
nach  dem Tetanus ausgelösten Einzelzuckung (Tp)
zu der  vor dem Tetenus ausgelösten Kontroll—

_ zuckung ( T ) .
Oben: .Charakteristische Originalregistrierungen

Kalibrierung: 10 ms, 1 g -
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Abb. . 5 4 :  Rückflanke des "active s t a t e “ ,  best immt aus
‘unvollständigen Tetani des Mo obliquus inferior
des Kaninchens (angegeben sind Mittelwerte und
einfache_$treuunsen von 15 äuskelh bei 35°C.
— leere Kreise - und 8‘Präparaten bei 25°C
— gefüllte Kreise). '
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Abb. 55; Kaninchen 9 , 3,5 kg, M. obliquus inferior, 35°C.
— . Charakteristische K+—Kontrskturen. Bei ( #  ) Appli—

kation der Kontrakturlösung mit erhöhter K+—Kon-
zent ra t ion ,  bei ( ?  ) Umschalten auf normale Tyro—
delö'sung; Dauer der Applikatior; 3 ”in. _
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Abb. 56: Abhängigkeit  der Kontrakturspannüng (in Prozent
der Maximalspännung) von der extrazelluläiren

.K+—Konzentration (log. Einteilung), die die Ken—
traktur auslöste. .
Mittelwerte und einfache Streuung von 21 Versuöhen

(35°C). ' '
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Abba 57: Kaninchen 0”, 2,1 kg, H. bbliqüus inferior, 35°C.
‘ Kf—Kontraktur bei langdeuernder Applikation der

Kontrakturlösung° Bei ($ ) Zugabe der Kontraktur-
lösung, bei ( ?  ) Uméchalten auf normale ‘1‘yrodelö—
gung; Dauer der Abplikation 18 Min°
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Abb. 58: Einfluß ansteigender Dosen von SCh (i.v.) auf
’ den M. rectus superior der Katze. "

Nach einer Applikation des Pharmakons wird eine

dosisabhängige Kontraktur des Muskels beobachtet,

gleichzeitig erlischt zunehmend die Zuckungsant—

wort auf indirekte Reizung ( a u s  KATZ und EÄKIND,
1 9 6 6 ) .  '
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Kaninchen 0', 2,8 kg, H; obliquus inferior, 35°C.Abb; 59.

Charakteristische ACh—Kontrekturen.  Bei ( }  )

Applikation dér Kontrakturlösung, bei (}  ) Um—
schalten auf nbfuale Tyr0dalösung;  Dauer der '

Applikation 3 Minuten. ' .



.Abbo  60: Kaninchen 9 , 3,4 kg, M. obliquus i n f e r i o r ,  33 C.

- 50 _

3 —
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3
n
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€

Abhängigkeit der Kontrakturspannung von der die

Kohtraktur  auslösenden ACh—Konzentration in der

Bedlösung (log. Einteilung) und die Beeinflusaung

dieser Dosis-Wirkungs—Kurve durch Physostigmin

(2,5 x10 3 mM/l).
léere K r e i s e ,  durchgezogene Linie = ACh in normaler
Tyrode_lösung
—gefüllte Krelse, gestrichelte Linie = ACh in phy4
sostigminhaltiger Tyrodelösung.
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_Abb„ 61: Kaninchen «‘ , 3,3 kg, M. obliquus inferior,  55°C. ä.“;

Charakteristische ACh—Kontrakturen in einer Tyro—

d e l ö s u n g  mit einem Zusatz von 2,5 x 10—3 mM Physo—

stigm-in/l° .
Bei ( 3  ) Applikation der Kontrakturlösung, bei . &}

( ,  ) Umschalten auf normale Tyrodelößung,  Dauer
der Applikation 3 min.
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Abb.‘ 62: Kaninchen a”, 3,3 kg, u. obliquus inferiof, 35°C.
\ Veränderungen der durch direkte All—over—Stimulation

ausgelösten Eihzelzuckungen und Tetani durch Physo—

stigmin (2,5 :( 1c="3 mM/D.
“- Uhten: (links): Veränderungen der Kontraktionsampli—

‚ von der Wirkungsdauer  des Physoatigmins. Bei
( ?  ) Ap likation des Pharmakons.
(rechts€:
rung: 10 ms, 1 g).
_Charakteristische Tetan1 ausgelöst mit einer

' ;_Reizfrequenz‘von‚äoo Hz, beachte die stark
: verlängeamte späte Erschlai'fung unter Phyeo— „

‘ s t i g m i n .  J- .
Kallbr1erung° 200 mst 10 g‚ 4 _ n

' .
*
.

;

v

' 
'

Typische Einzelzuckungen (Kalibrie-„

‘ t u d e  und der Kontraktionszeit in Abhängigkeit‘
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Abb. 633 Kaninchen 3 , 3,0 kg, M. obliquus inferior, 35°C.
Charakteristische Kontrakturen als Antwort auf
eine Gabe von 3311 (a - e) o d e r  Cholin (d, e).
-Bei ( ‘  ) Applikation der Kontrakturlösung, bei
(f  ) Umschalten auf normale Tyrodelösung; Dauer

' " " d e r  Appl;ikation 5 min„- ‘ ' ‚
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Kaninchen 0 ' ‚  2,_8 kg, M. obliquus inferior, 35°C.
Vergleich typischer  Dosis-Wirkungskurvenfion_

cn_ol_in‚ ACh und sem ' '
Abhängigkeit  d e r  Kontr'akturepanh;mg {Qrdinate}

—von der  Konzentrat iön d e s  Pharmakons in der Bad—.
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Abb.  65: Goldf i sch ,  M. rectus lateralis, Übersicht:

Querschnitt durch den ganzen Muskel (Kalibrierung:
‘ 5 0 ‚ u m ) .

Beachte den zweischichtigen Aufbau des üuskels —
- „punktierte Linie ,  CAPS = Kapillaren. '

(apa SIERLING, 19777 ‘

r?
wT
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. . .  .
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Abb. 6 6 :  Frosch (Rama e s c u l e n t a ) ,  III. rectus superior,

Topik d e r  S'D?I_
&) Querschnitt durch den  ganzen Muskel ,  I 7 O f a c h

b) Ausschni t t ,  200fech _ '

(aaa ASHUSSEN und -v;03m3, 1974)
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Abb. 68: Frosch  (Hana e s c u l e n t a ) ,  Sudan-Schwarz B
(Kalibrierung: 500 ‚am)

& )  Querschnitt durch den. 55. iliofibularis etwa in
Höhe der Mitte des SODÜ:ERKALTP'SCTEXI Tonusbünde l s ,
anliegend: N.; ischiadicds und A. ischiadica

b) Querschnitt  durch den M. sar‘corius

(a_ué ASI*IUSSEN u.ndKIESSLING‚ 1970)
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T1OOHZ

T 50Hz

RDK
°“ ' | >

2 + * 3 4Enm
LR L O  Muskeüönge

Abb. 70. Längen-Spennungs—Diagramm eines isolierten M. obli—

quus superior (Frosch  @ ,  Raumtemperatur 22 ‚5 0 C ) .

Abszisse: Länge des Muskels, LR markiert die Ruhe—
. länge de s Huskels in situ, LO die Optimal—

länge

. rechte Crdinate: Amplitude i:r Einzelzuckungs spannung
(Dreiecke,  EZ)

_ linke Ordinate. Ruhespannufig (leere Kreise ,  RDK)
„ und Tetanusspannung (gefüllte Kre i se ,
Reizfrequenz 100 Hz 5 T 100 Hz — bzw.

f_‚ ‘ ‘ 50 ‚Hz -— __T 50 Hz)
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-2
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LR Lo Muske länge

Abb._ 71: Abhängigkeit  der ACh-Kontrakturswnnung von der

' ' Biuskeldekmung. _
Iiingen—Spannungs—Diagraum eines isolierten

M; obliquus supérior (Frosch 9 , Raumtemperatur 22°C)
—_%inatmanaloggläßb. 70 ‘



A b b .  72: Frosch  g , isometrische Einze lzuckungen,  Optimal—

l änge ,  direkte All-over—Reizung, Raumtemperatur
@ .

21 C
o b e n ;  !. ooliquus superior, Kalibrierung: 200 mg,„„ .

|.\1 m s

unten: M. iliofibularis, Kalibrierung: 10 g, 20 ms

Beide Muskeln wurden vom gleibhen Tie r  gewonnen.
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Frosch g , isometrische Einzelzuckungen, Optimal—

länge,  direkte All—over—Reizung, Raumtemperatur

. 22°C.
oben; Streifenpräparat des M; retrectof.bulbif

‚ (para  pogter ior )  Kalibrierung; 500 mg, 20 ms.
{_Unten:M, sar tpr ius ,  Kalibrierung; 10 g, 20 ms‘
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Abb.  74: Frosch  9 , isometrische Tetani (graphisch überein-

anderprojiziert), Optimallänge, direkte All—over—
l R e i z u n g ;  Raumtemperatur 20°C;  Re izung  mit unter—
-schiedlicher Frequénz  (Angaben rechts in Hz).
oben: ä; obliqhds superior,  Kalibrierung: 15, 100 ms
.unteni‚m°'iliofibulgris, Käliprierung: 20 g, 100 ms

‚Béide Muskeln würdén vom gleichen Tier gewonnenc
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Abb. 75: Frosch  g , isometrische Tetani (graphisch überein-

anderprojiziert), 09timallänée, direkte All-over—
. 0 . .

Reizung, Raumtemperatur 21,5  C; Re1zung m1t unter—
schiedlichen Frequenzen (Angaben rechts in Hz)

oben: Streifenpräparat des M. retractor bulbi (pars
postcr10r) Kallbrlerung: ! $, 10L ms

unten: H. sartorius, Kalibrierung: 20 g, 100 ms

Beide Präparate wurden vom gleichen Tier gewonnen .
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Abb° 763
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Frosch g , Ermüdung durch  eine 5 s dauernde teta—f
nische Heizung mit Fusions frequenz.
oben :  %. obliquus s u p e r i o r ,  Raumtemperatur 21°C,

Reizfrequenz 85 Hz, Kalibrierung: 1 g, 1 s
unten :  £; iliofibuleris, Raumtemperatur 20, 5 °C,

Reizfrequenz 60 Hz, Kalibr1erung: 20 g, 1 s.‘
. w B e i d e  Muskeln wurden vum gleichen Tiér gewonnen.
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Fröéch 9 , Bmüdung durch eine 5 s deuemide tetani'—
sche  Reizung mit ?usionsit'requenz, Raumtemperat 20, 5°C
oben:  Streifenpräparat des m._ re t ractor  bulbi (para '

p o s t e r i o r ) ,  Reim? equonz 75 KZ“, Kahbr1emüg:
_ 500 mg, 1 s ' ‚

v r l u n t é n .  H. sar tor ius ,  Reizi‘requenz 65 Hz, _Kallbmerung. '-
‚ 0 8 9 . 1 3

”"-»..Beide Präparate stammten vom gleichén-lfier.
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Frosch g , zeitlicher Verlauf der posttetenischefi
Poienzierung_dér Einzelzuckung, direkte All—over—
Stimulation. ‘
Abszisse: Zeit nach einem Tetanus ( ? )  von 1 8 Dauer

4 (Fusionsfrequenz)
A C r d i n a t e :  Verhältnis der Amplitude einer nach dem

Tetanus ausgelösten Einzelzuckung zu der
Vor dem Tetanus ausge lös ten  Kontroll£uckung

leere Kréise ,  durchgézogene Kurve:  M. obliquus super .
ri OI‘.

”5efullte Yre15e ,  gestrxcaelte Kurve:  %. retractor
. „ . _ _ „ . V bulbi

ÜÄDreiecke‚ punktlefte Kurve: M. iliofibularis:
* A l l e  Füskeln.uurden vom gléichen_ Tier gewonnen.  i‘—

„‚
%é
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Abb. 79: Frosch 3 , Ho o b 1 1 q u u s  s u p e r i o r ,  Raumtemperatur 21,5 C,

„ . . -.„ + , . +
Abhangigkeit der Home der K —hontraxtur von der K —
Konzentration in der Badlösung (log. Einteilung).

leegg Kreise, durchdezoéene Linie: Normale Rinöerlösung
(Ca 1,8 mmyl)„
gefüllte Kreise, gestriche}ie Linie: hingerlösung mit

’ erniedrigtem Ca—Gehalt (Ca 0,6 mM/l). ' ‘
Oben in der Graphik ist eine typische aufrechterh" —
tens K+—Kontrmktur des Muskels abgebildet (Applikation

von.Ringerlösung mit 20 mm K+ und 1,3 mM ca** „
Die Pfeile märkieren den Lösungswechsel).
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Abb° 80: Frosch 3 ‚ Streifenpräparat des M. retractor bulbi

(pars p o s t e r i o r ) ,  Raumtemperatur 2° 0 C ,  Abhän’lb&Plt

der Höhe der K*-Kontraktur von der  K -Konzentration
in der Badlösung (log. Einteilung)o
Rechts neben der Graphik is+ eine typische vorüber—
gehende K —Kontraktur des Muskels a b g e b i l d e t  (Appli-
katicn von Ringellösung mit 6C mM K+.„ -

' Die Pfeilé markieren des Läsungsweéhsel.
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Abb .  81: Frosch d', M. obliquus super io r ,  Zeitverlauf der ;fi;

ACM—Kontrakturen und Einfluß von Physostigmin und

d—Tubocnrarin, Lösuxgswechs el wird durch Pfeile
m a r k i e r t ,  Kalibrierung: } min, 100 mg, Réumtempe-

ratur 2 1 ° C ;
A: ACh 5,5 x 10-3 mä/l in normaler Ringerlösung
B: ACh „ 5  x 10 ’ mH/l in Ringerlösung mit 2,5 x &0‘3

mM Ph„scstigmin/l

C: AChO 23 mM/l in normaler Ringerlösung
D: ACh C, 28 mM/l in Ringerlösung mit 9 x 10 5 %

d—Tubocurarin/l
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ACh+dTC

.‚
_

_
‚
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„
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| ' | ' l v | v 1 v - . >10'5 10" 10'3 10'2 10“1 1 10 mM/l

Abb. 82: Frosch g , MQ obliquus superior. Charakteristisch
Dosis—äirkunös}:urven (U%K) für ACh und deren Bcein—

flugsun; durcL ksostiéuin (P) oder-d—Tubocura=in

(d—TC), uaumtempcretur 22,5°C.
leere Kreise, d u r c h g e z o g e n e  Linie: DWK für ACh in
nonxaler flingerlosunc '

ggfüllte Kreisg, a e ; t r L  om_%te Linie: JJK fiir ACh in
Rlngerlösung m1t 2,3 x 10 ' mH Physostigm1n/l

. I  — IV} dfiäßfür ACn in Ringerlösung mit Zusatz #on
" L U

leere Dreiecke: 4,5 x 1U 33mm d—TC/l
Öefüllte Dreiec»:e: 9 x 10„ mM d—TC
leere Vierec<ez 2,3 x 1C ‘ : a_Tc

gefüllte Vierecke: 9 x 10 * mM ä—TC/l
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100-

1min

100 mg

<..' | ' l ' I >
16“ 10“3 10“2 10 1 ' 10 100 mMACh/(

A b b .  83: Frosch Streifenr>räoerat des E.:. retractor bulbh) 4 .
'\ncziehung zw'schen Kon rektursp nndng und ACh-
Konzentration (log. £Lntc*lung)‚ Acumtemperatur 21 C °

rechts: typi;cßv vorübergehende isometrische Kon—
mktur als Antwort auf une Applikation

von Rln»erlösung mit 0,27 mM ACh.
L63ung ecnsel ist flurch Pfeile markiert.
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Succinylcholin Cholln Koffein

Abb.  84: Frosch 2 , M. obliquus s u p e r i o r ,  Zeitverlauf iso—

metrischer Kontrakturen nach Applikation von
2,8 x 10“2 mm som, 7,2 mM Cnolin/l und 5,1 mM
Koffein/1. Lösungswechsel ist durch Pfeile markiert.

Kalibrierung: 100 mg, 3 min ( o e a c h t e  die unter—
schiedliche Registriergeschwindigkeit für Koffein).

‘ Raumtemperatur 22°C
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300- ;
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100- f-
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' . ._iji _ _ _ - . . .  _ _ _ _ _ _  _1.9_ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _

“ r
l ' I ' l l | I ‘ u | | . ’ "

1 0 “  10“3 10“2 10“1 1 m 100 rnM

Abb. 85: Frosch 0",  Mo rectus superior, charakteristische
Desis—Wirkungskurven für ACh (leere K r e i s e ,  durch—
gezogene L i n i e ) ,  SCh (gefüllte K r e i s e ,  gestrichel—
te-Linie) und Cholin (Kreuze ,  punktierte Linie).
Raumtemperatur 21°C
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mg 4 500mg

2000—

1500“ A r " C h o ü n e

1000-

500- &

1'0" '1'0" '1'0'1'1'0" 1 10 '100 mM

Abb. 86: Frosch o', M. iliofibularis, charakteristische
Dosis—Wirkungskurven für ACh (leere K r e i s e ,  durch-

g e z o g e n c  Linie), SCh (gefüllte Kreise, ß e s t r i c h e l t e
Linie) und Cholin (Kreuze, punktierte Linie). Der
Muskel stammte vum gleichen Tier wie der in Abb° 85,
Raumtempera tu r  2 1 , 5 ° C .

Im rechten o b e r e n  Teil der Graphik ist eine typische
aufrechterhaltene Kontraktur dés M„ iliofibularis

nach Applikation einer Ringerlösung mit 5,5 x 10“3 mM
ACh/l abgebildet. Lösungswechsel ist durch Pfeile
markiert.
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s inferior, 33H.Kaninchen 2 , 3,0 kg, %. obliquuAbb. 87
SAN-“ der1-„n ä *schnitts, AbZunahme des Muskclquer

m6‚um.

Üf1©\
..'\Lil] 3ü\3.[‘

.
hie"pertropAktivität und starke

der Crbitalregion im denervierten P r ä p a r a t ,  20fach
.
. unveränderter linker Kontrollmu5kel

b: rechter  Muskel ,  28 Tage denerviert

(aus ASMUSSEN und KIESSLING, 1976)
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20 30 40 50 50 70 Tage6 10

Abbe ”P: Zunahme der Querschnittsfläche denervierter

Mm obliqui inferiores des Kaninchens (beréchnet
aus Gewicht und Länge der Huskeln) in Abhängigkeit

von der Denervationsdauer.

gefüllte Kreise: denervierte Muskeln

leere Kreise: normale kontralaterale Muskeln



Abb. 89: Kaninchen o', 2,5 kg, M. obliquus inferior ( r e c h t s ) ,
34 Tage denerviert, konsekutive Serienschnitte,

a, b = Orbitalregion, c, d = Glnba l reg ion ,  250fach

fa, c = Topik der SDK, b, d = Topik der ATPase‚  pH 9 , 4 .
Ausschnitte aus dem zugehörigen kontralateralen

Muskel sind in Abb. 22 afd zum Vergleich darges te l l t ;
beachte die Abnahme der SEE—Aktivität, die Zunahme
des Faserkalibers besonders  in der Orbitalregion und

das gehäufte Auftre ten von Satelliten— und Targetzellen

im denervierten Muskel.

(aus ASMUSSEN und KIESSLING, 1976)
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Abb.  90: Veränderungen des Kalibers der sechs MUSkelfasertye

pen im Mo obliquus inferior des Kaninchens in Ab-

hängigkei t  von der Denervationsdauer.

Abszisse: Tage  nach der denervierenden Operation

' Ordinate: mittlerer Faserdurchmesser  (: s;) in

Prozent  des Normalen durch Vergleich mit

dem Kbntrollmuskel der unbehandelten Gegen—

seite.“ ‘

Die Fasertypenbezeichnung entspricht der Klassi—

f iz ie rung  im Text. '

(aus ASMUSSEN und KIESSLING, 1976)
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30- 30.
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10- 10.
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10- 10*

10 20 30 50 50ßm 10 20 30 AO 50‚um

@ ©
30 30<
20 20' ;

10 10 - 3'

10 20 30 40 50,um 10 20 30 40 50/4111

Abb. 91: Kaninchen 9 , 2,7 kg; Histogramme von 50 Uusxelfa—

sern jeden Typs (1 - 6 entsprechend der Klassifi-

z ie rung  im Text) aus einem 34 Tage  39nervierten

(stark u m r a n d e t )  und dem d a z u  kontralateralen, nor»

malen (schraffiert) M. obliquus 1nferior. beachte

‚ d i e  s tg rke  Hypertr0phie der Fasertypen 1, 2 und 5,

die leichte Hypertrophie der Fasern  von Typ 6, die

Atrophie des Faser typs  3 sowie die bre i tbas ige  Häu-

figkeitsverteilung bei den Fasern vom Typ 4 nach

der Denervation. "

(aus AS‘AUSqEN und KIESSLING, 1976)
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Abb. 92: Kaninchen cf, 3,5 kg, M. obliquus inferior,
Globalregion; konsekutive Serienschnitte durch

einen 55 Tage  denervierten Muskel. Weitgphcnäe

Atrophie aller F a s e r n  mit positiver ATPase—fieaktion

und persistierende Hypertrophie der Fasern mit ne—

gativer ATPase-Reakt ion,  230fscho .

a = SDH, b = ATPase ,  pH 9,4
(aus  ASI.EUSSEN und KIESSLING, 1976)
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. . „ . „ . „)A o b .  95: Typlsche Kon11gurat10nsunflerungen denerWcter E“.

“ #-Augenxaus kelfasern bei HypertrOpnie. &. obliquus F .

interior des (aninchens, Darstellung der A 2 P a s e ‚  pH 9,4„ ff
8 = aasgeprä„tc Zersplitterung einer üus£e].fßser fler

Global e g i o n ,  28 Tage 1enervie1t,55 ‚ s c h

b = Spaltung einer? €uskelf eser in fünf Teile in der
Orbitalreglon, 34 Tage äenervicct, 630f8 h

c = einfache Spaltung einer Lu helfaser in 2561 oder
d r e 1  Te11e in der Globalreölon, 21 Tage Gener-
v 1 e r t ,  650fach

d = Satellitenzellen in der Crbitalregion, 34 Tage
d e n e r v i e r t ,  630fach.
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Abbe 94: Kaninchen 9 , 4,6 kg; 5. obliquus infericr,

&} T35e denerviert. Hypertchie und Hy;erplasie

Von Muskelfasern in der Crbitalregion.

Erläuterung im Text.

Darstellung der 33H; 550fach.



"
?

?
—

T
i

”
.

’
«

„
:

-
;

„
.

_ 

Abb. 95:

' L

-95.-

€? c
a

ZA

N
N 

N
a 

O | X N

N O

Ko
nt

m
ki

io
ns

ze
it

N
N

. .
.—

E
 .

.
.
—
‚
„

_
"

’

D-T‘IOOH1

- 
N

0
O

l 
n

16-

.
n
 

..
N 

5
1 

1

Sp
an

nu
ng

8 ]

„ur .19 in 21 z'2 2'3? z's 2's 2'7 2'e 2'9 35 3'1[mmj
, Muskellänge

LR" LouLRDLOD

Längen—Spannungs-Diagramm eines isolierten 76 Tage de-
nervierten M. obliquus inferior (Kaninchen d', 4,7 k g ) .
schräge Kreuze: Kontraätiunszeit_des denervierten

Muskels (D-KZ
aufrechtc Kreuze: Kontraktionszeit des innervierten

kon ralateralen Präparates (N-KZ)
leere Kruise: &u;n33hnu„vsÄurve des innervierten

Aonv'ollnuuzgelq (Ii—RJK)
fi l t e  Kreise: Ruhed ehnungs&urvé des dene rv i e r t en

I'uskels (I)-HI)
C“P
o e

Dreiecke: Gesamtspannung des d e n e r v i e r t e n  Muskels
in der Einaelzuckung (D—EZ

Vierecke: Gesemtspannung des denervierten Huskels
bei einem Tetanus von 100 Hz (D—T 100 Hz)

“Die mit a und b bc.z eichneten, gestrichelten Kurven
tellen ieveils die vom ’.ßuskel aktiv entwickelte Span—

nung der (a = 10—32, h = D—'l‘ 100 Hz) --
LED _Ruhelänge des denervierten Euskels in situ"

Optimallänge des d e n e r v i e r t e n  Müskels (Spannungs-
entwicklung der EZ maximal)
Ruhelänge des innervierten Kontrollmuskele
Optimallänge des innervierten Huskels

OD

“anLcw
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Abb. 97: Veränderungen der Kontraktionszeit (A) ,  der Halber—

schlaffungszeit (B) und der Latenzze i t  (C) durch

direkte All-over—Reizung ausgelöster Binzelzuckungen

des M„ obliquus inferior des Kaninchens in Abhängig—

keit von der Dener‘vationsdauer°

gefüllte Symbole: denervierte Muskeln

leere Symbole: normale kontralaterale Kontrollmuskeln
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Abb. 100: Veränderungen der Halb-Anstiegs—Zeit (&) un? der
' Halb—Abfall-Zeit (3) von durch direkte All-cwcr—

Reizung eusgelösten Tetani so«ie der Fusionsfre—
quenz (C) des M. obliquus inferior des Kaninchcns
in Abhängigkeit von der Denervationsdeuer.
gefüllte Symbole: denervierte Muskeln
leere Symbole: kontralaterale Kontrollmuskeln
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‚‘Kanincken cf, L,5 Kg, Mg obliquus i n fe r io r ,  57 Tage
. ‚_o ‚ . . _

d e n e r v 1 e r t ,  39 C. anfangstell 130metr15cher Teta-

ni bei hoher zeitlicher und mechanischer.Auflösung.

Mit zunehmender Reizfrequenz erhöht sich die An—

stiesssteilheit der tetanischen Spannungsentwick—

lung, sie nimmt auch oberhalb der Fusionsfrequenz

(150 Hz in diesem Präparat) weiter zu]
Kalibrierung: 20 ms, 1 g
(normaler Kontrollmu3k€l — vgl. Abb. 48)
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A b b .  \O2: Veränderungen  der maximalen Tetanusspannung ( A ) ,

der maximalen Zackungsspannung (B) und der Ermüd—
barkeit (C) von durch direkte All—over—Reizung aue—
3elösten isometrischen Reaktionen des &. obliquus

inferior des Kaninchens in Abhängigkeit von der

Denervationsdauer°

gefüllte Symbole: deneréierte Muskeln

leere Symbole: normale,  kontraläterale Kontroll—

muskeln
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A b b . 104:

2 5 ° C  35°C

”15 '

70— &

so- \
50— \

v \

404 “‘
30— "* °‘

20- "“—»«

10-

g/cm2

20- J — „——- re—
10-

.
. .
. . .
4

Kaninchen 2 , ?‚4 kg, M. obliquus inferior, 16 Tage

fienervi@rt‚ üin31ufl der Temperatur auf iie Parameter

1<r „1n„„l„iczunb‚ lire.kt All-over—Roiaung (normaler

Kontrollmuukel — v=1. Abbe 51)„
Unten: Einfluß au die Amplitude tler bLhu€l£ ckun_

Abszissc: imperntur der Bailß
Orlinute :“KP9. t/L*„&LIQUC“°C u1ittsiläche

fi r;recke)

Mitte: Einfluß auf die 391 tlichen Kontraktions pa ra-
‘ meta ‚
Abszisse: wie u „ t o n ‚  Orlinate: Zeit Dreiecke =
Kontraktionszeit, Kreise Hulb8f9Cliatlun70591t

Oben: Tyais clxe k*1glfi„lregls„rl„vungefi bei 25 °C und
3 „

Kalibrieruny: 20 ms 1 ru ’



— 1C5 —

25°C 35°C

m s

11o- \
1oo- \

g/cm2
40- - J J  - - - " .-

30-

20-

10-

25 ab 3'5° c

„_1 , !. obliquus i n ? e r i o r ,

30 Tage denervieyt. Einfluß der Temperatur auf

die Parameter Jer Linzelzuckung; direkte All—

over—Reizung.

( zur  Erläuterung 3. Legende zu Abb. 104)



532 35°C
m s

\ „140
\ -130

\ -1zo
\ -110

‘\\ -100

‘s 90

\\ “ 00! fl\ \ 70
\, ‘\ so

\. - so
“"°—. - 40

- 30
- 20

0,1 - 10

’1 l l l | I ' v '

2'5 30 3'5°C

Abb. 106: Kaninchen c', 2,6 kg, M„ obliquus i n f e r i o r ,  31 Tage
‚..

denevviert, Einfluß der Temperatur an? die P&rameter

des T e t a n u s ,  direkte All—aver-Reizung

(normaler Kontrollmuskel — vgl. Abo. 5i).
U n t e n :  Aaszisse: 393poratur der Ba”lösung; rechte

Crdincte: Z e i t ,  Dreiecke = Halb—fstanus-
Anstiegszcit, Kr9ise = Halb-Tetanus—Abfall-
zeit; linke Crdinnte: Kraft/Muskelquerschnitts—
fläche (Vierecke)

Oben:  Charakgeristls Be Criginalregistrierungen
(‘ ; '
U

_ „
b€l 25

Kalibrierung: 50 ms, 10 g
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Abbe

\

1 0 8 :

VDI"

nach  3005

/—\ noch 105
.—+.—-.-.-.p.-.-.—-.

‘ + " " ‘ + M

VOI’L
-—q„„„„„„„„„„„4 /A\\___rmmß

‚_
/\ nach 3005

160 200 3505“

Kaninchen 0’ , 4,2 kg, 3/2„ obliquus inferior,
lauf posttetunischer Phänomene,  direkte All—over—
Reizung.

Unten: Norrnl

C h e n }  37 Ta„e

Un+°n 11nks:Abszisacz 3r.i* 3301 <-inem Estanu: ( ? )  \on
1 3 Dauer bei D i n e r  iei;i-e e n z  von 1CO HL
(leere Kreise) 015 r VLL ZLC H z  (6939  llte

Oriinatc: Verhältni< der Amplituden einer
n e . c h  dem Tetanus 7usgelistcn pl„ucl„ußkunv
(Tp )  zu der vor dar Tc.ts„ns aus elösten
Y„„tPC“IZJCbLW T)o

Unten  rech s: p;3r_ktcrlstiu-„n tr' ;inalro;iztrier°nren
Kalibrierung;z 20 ms, 1r

Oben links: Abszisse u n ]  Ordinate vne unten links
Totnnusdaucr ] s, Reiz requenz en 100 Hz
(leere Kreise) und St Hz (Kre uze)

O b e n  recntszuie unten rec  h t s
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0
-

1

1 0 9 :

Normal

' l 1 g l r v v 110 l l v ' 1% v v u ' 21°[ms]

Glpfclzeit _

Xückflanke des "Active stpte" (öestinmt aus unvoll-

stxkdiéen Tetani) 1afviertcr Augen;qskcln.

Vergleich von normalen (Ü'ttelxcrtshuvve a a ;  Abbg 54)

mit & (gefüllte Kr:133)‚ 16 (leere Vicreckc) uud
52 (gefüllte urei:cke) Tage donorvipsten Unaksln,

35°c„
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Abba 1 1 0 :  Spontane mechanische Reaktionen 45 bzw. 71

T„;‚ denorviert3r Mm„ obliqui inferiores des

KHÜlÜCÄPKS:
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Abbe 111: Spontnnuktivitét eines 41 Tnge dcnervierten
M, oflliquun inferior, Kaninchen 2 , 4,1 kg
‘ . ‘„o
112 1331tg35.;p€1‘3b31‘ ..) C

inzelreiz (supranaximal,



.}.f‘va'

ira—a
- 112 — .

l15mM[l<1 ‘somfg<‘]? *som[x'fl loomn[xfi
um _‚_3

x

/ \ \ / \  ;
‘; „ '/o‚\ b c d ":?

Abbe 1 2: Kaninchen 0’ , 3,6 kg, M:) obliquus ini.‘erior‚
42 Tage den-wviert (35°C).
Charakteristische K+—Kontrakturen, bei (+  )
Applikation der Kontrakturlösung; mit erhöhter

K+-Konzentration, bei (1  ) Umschalten auf nor—

male Tyrodelösung,  Dauer der Applikation } Z.iin„
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Abb° 115: Abhängigkeit der Amplitule 303 K —KontrrgtJr
+ . . .. „

von der K —Konze.trat103 1n &:r ßufllusgng ;o

gezogene Linie) an] ?CL??Vi%PtT (;e"?;l»e
gestrichelte Linie) ML. obliqui inforiores des

. „ o„ „ . .
Kan1nchens (35 o)„ Jenervat10nsdaner: 11„ks = 19_ ’

Mitte = 29, rechts : 6C Tä?€n.}
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0 10 20 30 40 50 60 70 Tage

Abb. 114: Veränderung der maximalen Kontraktionsamplitude
(ausgelöst durch 80 mM K+ in der Badlösung)  des
M. obliquus inferior des Kaninchens in Abhän515-
keit von der Denervationsdauer. Gefüllte Kreisu:
denervierte Muskeln, leere Kreise: normale, Kon—
tralaterale Muskeln°
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5: . ninchen o‘, 3,6 kg, 1. obliquus iniericf,
. _ . o, ‚ .
q- ‚ Jznzrvacrt (55 C , cnara;tcr1:t1:cxe

AOL—K0htrgkturen. Bei ( 3  ) Applikat10n 3er Kon—

trakturlßaun;, bei ( ?  ) Umschalten auf normale

T y r o d e l ö s u n g ,  Dauer der Applikation 3 Hinc
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mM ACh,k mM ACh/l 3

Abb.116: Zunahme der ACh—Enpfindlichkeit — Linksverschie-
bung der Dosis—&?irkangskurve (Abhängigkeit der
Hontraktur‘spannung von der die Kontraktur aus-

lösencien ACh—Konzentration in der Benilösung‚ log.
Einteilung) - bei vier unterschiedliche Zeit de—

nervierten Mm„ obliqui inferiores. .
'Gefüllte Kre ise ,  gestrichelte Linie = denervierte
’ häuskein;- leere K r e i s e ,  durch'gezogene Linie _= nor-—
male kontrelaterale Präparate.
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Abb.  1172 Veränderung n pharmakologischer Eigenschaften dener—

vierter Mm0 obliqui inferiores des Kaninchens in Ab—

hängi k e i t  von der D e n e r v a t i o n s d a u e r  (refüllte Krei—
_‚) 

‚)

se = denervierte Muskeln, leere Kreise = normale,

kontrnlaterele Präparate).

A) Schwelle der ACh»Kontraktur. Die Striche an den Sym—
bolen markieren den Bereich zwischen einer noch
unter schnelligen und einer 'erade überschwelligen
ACh—Konzentretion. Aufstei‘end schrai'fiert = twel—
lenbereich normaler innerv1erter Augenmuakeln. &&
steigend scr„ affiert= Schaellenbe eich normaler,
innervierter Augenauskeln nach Blockierung der ACh-
Esterase  durch “ ‚5 x 10P3 mM Physostigmin/lo

_ . B) Schwelle der SCh—KOntraktur ( s o n s t  wie A)
“'. C) Schwelle der Cholinkontraktur ( s o n s t  wie A)
' ' D) Kontrakturamplitude (Spannung pr0 Querschnittsfläche

. . des  Muskels) ausgelöst _durch 5, 5 x t0 '2 ‘  _ ACh/l. "

«
.

.
v

.
—

-
—

m
.

-
w

-
yr
r

\
_

—

7
.

.
.

‚
_

„
_

—v
-

7
.

‚
‘,

‚
w

,
—

-—.p
:

—

.

_ t _ . " . ‚ -  ‚ _ .  i'—

. ' . \  - . . « ‚  . ‚ . !

‚
.-
;
 

„„„.
-

‚
.
.
w„

3
;

-

!
2

‘
f

.
v

—
.

.
‚

-
‚

_
=

"
'

.

‚
„

.
.

.
_

.
‚

\

1 (
1



.
“
.
v
—
C
'

7
°
"

»
.

«
„

—
„

1
„

«
\

‚
.

}
.

«
-

%}
;;

ä;
@
t=
?

* 118 -

zp - 10" 1,4 ua"
mM$WI mM$NI

mm mM ' l 0,7: MM
Cholin/l Cholin/l

1min

‘!

Abb. 11„: Charakteristische Kontrakturen eines 29 (c, 6)

bzw. eines 3 1 ' ( a ,  b) Tage denervierten"M0 obliquus
inf‘erior vom Kaninchen als Antwort {auf eine Appli—
kation ( ‘ ) von. 33h (3,
Bei ( ? ) Uaschaltx-gn auf
Dauer der Applikation 3-

b) Bzw° Cholin (c, d)„

1

normale Tyrodélösung;

Mine (35°C)°
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Abbe 1192 Zunahme ler Cholin— ( o b e n )  bzw„ SCh—Zmp?inilichkcit

— 119 -

3
Chefin

U! 9ä “
% 2
D.
II)

5; 1
U= /8x _____________ {_

l' ' l  ' l  ' I I I  ' l ‘ l

3 sen 'UIg[9]
:
c 2
O
O.
01
\-

:!g 1
U
‚‘:
5x _ _ _ _ _  ‚i--

| . | !

(unten) - Linksverqchiebung der 30513—31rkuu55kurve —

bei e i n e m  52 Tage ( o b e n )  bzw. einem 37 Tcg> (unten)

dcnerviertcn M. obliquus inferior Jet Kaninchpnc.

Oräinate: Kontr2näucspannung, Abszisse: Chulin—

bzw.  SCh—Konzentration in der Bad153un5‘(195° Liu—

teilung)°

Gefüllte Kreise, gestrichelte Linien = denerviorte

Muskeln; leere K r e i s e ,  du rchge205ene  Linien = no;—

m a l e ,  kontralaterale Präparate.



Abbe 13h:

Threshold E.m.g. Tension

15x ——L———————— __//F\‘————

.“ _/\1'SX —ß—-—

$$x _fi„________ __//‚\\\———

1lx -t\——————- —-///\\\\—_

23-5x —J/\-—-—— f“

296): _J/\____.__ _-/—_

20 msec

S c h a f ,  k.; obliquus superior, indirekte, mmdisch
beein-t‘1u2t; RE?iZ»UI15. Veréhaderungen der isomet—
riachen $.: 3148 L=o;.tmkticn und des Eia‘1G bei an—
steigcndcr Reiyss'tlir‘ke (aus 3330513), 1976)"



l _ — l
100 msec
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Abb. 121:  Schaf ,  M. obliquus superior. Vergleich des

Leitvcrlaufes der isometrischen Kontraktion
des ganzen Muskels ( o b e n )  und der toniechen
Fasern (mitte)° Unten: Das ENG bei indirek—
ter ,  anodisch beeinflußter Reizung der to-

nischen Fasern ist mon0phasisch (aus BROWNEQ
' 1 9 7 6 ) .  . "

° /_
. .—

e 1 —
' ‚. ‘ ‘: -_

. .- ‚ '. _ _x . _ _ ‘ ‚ xp. —
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50 mV

.I\I\______ ;
‚__.  ‚ _

10 ms 2 ms

M. cbli;uug inferior, intrazelluläre’

?9pistriorlngrn nach uvrv‘„nlx„clf ser:eaßungo

A: sir 3 1 9  ix„e.w:te3 unitf; Muskelfaser mit
€ort_cl.itet am Aktionspc tnnticl m_t'overshoot

3 ‘ n  C: .7.ultiple inne rvete3, con 3ucting units;
M1„:}:ael?aser mit artgeleitetem Aktionaspoten-
tiflT, in veiien “11 .er kei n overahcot

, non conduct ing  units
o n e n ,  keln Akt10nspcten—

deachte die unterschiedliche &eitkalibrierung

bei D (aus LZSNNE‘RSTRAND, 1 9 7 4 ) .
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K a t z e ,  M. obliquus infer ior ,  Zusammenhang
zwischen der Füsionsfrequenz einerseits und

der Kontraktionszeit (A) ,  der Zuckungsspennung
(B)) der maximalen Tetannsépannung (C) und
der bei Fusionsfrequenz entwickelten Spannung
(D) andererseits für verschiedene motorische

Einheiten (aus LENNERSTRAHD‚_I974).



Abb. 125: Zeitverlauf isometrischer Kontraktionen und
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Abba 126: Kaninchen ,  M. rectus later&lis, elektronenmikro—

skopische Aufnahme eines Längsschnitts durch eine

"rote" Muskelfaser° Die Faser zeigt ein gut ent—

wickeltes T-System (T) uni zahlreiche Mltochon—

dr i en  (mi) mit dicht g e p a c k t e n  Cristae ( e r )  unter
dem Sarkolémma (S)—und zwischen den flyofibrillen

( m f ) ,  außerdem Lipidtröpfchen ( 1 ) ,  viele Glykogen-
grenula (3) sowie ausgezeichnet ausgebildete Ter—
minalcysternen ( t e )  des serkoplasmatischen Retid
kulums (Vergr„ 19 OOO f ach ,  für die separat eb-
gebildete Triade 54 000 fach) (aus CHENG und 3331-
NIN; 1966)°



Soleus EDL

; + , ‘ .
Abb.  127: Typische K -hcntrnxturen elnes lanv°fimenU “ "

(M„ solcus) und eines rasch (a. extensör digi-

torum langus — EDL) zuckenlen 3kelettmuskels
äcr Ratte (35°C)c Bei ( *  ) Applikation einer

'T3rodclösung mit éiner K+—Konzentration von

1CC mM. Bei ( 9  ) Umschalten auf normale Tyrode—
lösung° Beide muskeln wurden von einem Tier ge—

wonnen° Beachte die Unterschiede im Kontraktur—

ablauf im Vergleich mit der Abb° 55.
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| T v
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Abb. 138: Abhängigkeit der Höhe der K+-Kontrchtur von der
K+-Konzentration in der Bedläcung ( l o g .  Eintei—
lung) für langsam (K._soleuc — leere Symbole) und
rasch H. extenscr Iigitoru: lon3u; — EDL — 5efüll—
te Symbole) zuckcrfie S?c.-lcttmmkelr. äcr‘ Ratte (35°CL.
Beachte die unterschiedlichen Sch ellen im Verbleich

zu Abb» 56.

In der zweiten Abszisse ist des 55mbrcupotextial

von Rattenmuskeln, welches mit ien enfisprechenien

extrazellulären [K]o—Konzentrationon korrespondiert

(nach  LORKOVIC‚ 1971) angegeben.
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Abb. IBC:

Birth 100 days
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0 20 40 60 80 N O A

A g e ( d m ß )

Isometrische Kontraktionen des M. extensor digi—

tcr lon;us ( .DL) uni ies EO soleus (SQL) van
„ „ 0 „

R:’+ n versc.i;äenen L931nsclters ( ?  = ;3 v
- ' 1 . . . ‘  ',.« ’_
‚H: & . ‚ ) Ä Ü C A „  „„ *PL„O„„u ven'bai rec;obcr«33n

und 1üL ?9 1 t e r  - ic
B; 3eitverlauf :r ver ni?  run;me der Kontraktions—

zeit währeni der pos n.tzlen Lnto;enese

(aus CLGS£‚ 196?)
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Adult

Abb. 131:  M. obliquus inferior, K a t z e ,  unterschiedliche

Alterstufeh; typische Zuciiungskurven; Kali—

brierung der Liuskelspazmung: o b e n :  0,2 g,

Mitte und unten: 0,5 55

(aus IE£NNERSTRAEID und PLM-"SON, 1978 ca)o)
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A b b °  1 3 3 :  Im Laufe d e r  postnatalen Ontogenese  auf t re tende
Veränderungen d e r  Zuckungsspannung (A) ,  de r  Te—

V T a n u s s p a n n u n g

' STRAND und zuuqsor4, 1978 a ) .

5) und de s  TwitchzTetanus—Verhält—
nisses (C) bei  Augenmusxeln de r  Katze ( a u s  LßNNER
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A b b .  1 3 4 :  Veränderungen  der F*sionsfrequcnz für

Angexmuskeln der Katze in Abhängigkeit
vom Lebensalter des Tieres ( a u s  IEIIFIEE-
'S'L‘RJ‘1ND um“! IAZZS H, 1978 a)„



Abb„ 135:

Pre-tetonic Post-tetunic

***/L /L1 ..
(\ {\ 1
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Posttetanische PotenzierULg an Augcmzuskcln

von Katzen verschiedenen Lebensalters

A: Typische isometrische R e g i s  r i e rungen ,
Kalibrierung der Muskelspennun*: oben und
Mitte: 0,2 5, unten: 1 g
(Tetanus: 200 Hz, 1 s)
Rückgang der posttetanischen Pctenzierung
(Tctanus 200 Hz, 1 s) bel Augenmuskeln von
neugeborenen ,  1 Woche alten sowie erwach—
senen Katzen°
Ordinate = osttetanische Zuckungsamplitude

. 1n P r o z e n t  der prä te tanshen
Abszisse = Zeit nach dem Tetanus

(aus mmasrmm und HANSON, 1975 b)(;
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Abb. 136: BMG des M„ rectus supérior des Kaninchens
bei versclüedenm Positionen des K0pfes.

Drehung des Tieres um die Körperlängsachse.
Stationäre Zustände nach Drehen in Zugr ich tung

des I-fiuskels (negative Winkelgrade) und Rück-

dr‘ehung; Normallage (0°). Eichung: 1CIC ms und 100 }1V
(aus GORNIG, AQHUSSEN und KIESSLING, 1975).



Abbo 137:

C

' \Niilliliillllll“llläillllll'q;=m„mn """"ummuumrm

RheSUSaffe; extraucllulür re_'striefte EutlaJun—

gen verschiedener Xutonepranc des N° cculomoto—

rius (jewe115 oben registriert, nittlere K u r v e :

horizontales ECC — Ausschlag nach oben be-„rubc

Augenbewegung  nacn r e c h t s ,  untere K u r v e :  verti—

kales ECC — A u s s c n l a g  nach oben bedeutet Augen—

bewegung nach oben)
A) tonisches Hotoneuron (Mo rectus inferior)
B) hasisches Motoneuron (“„ rrectus medinlis$,
C—F verschiedene Zwischenia men ndt ontwe  d e n

überwiegend toniech=r ( C ,  r D  — M °  rectus in49—
T i e r ) ,  oder überwilegend „f"l8cr€A Y uponentc
( E  - Mo rectus inferior, F - M„ rc:tus mediulis)o

(aus H5NN und CC  ILiT‚ 1977T;



Abb.  138:

400

6h9rakter is t ische Entl‘adunésmuster einzelner

motorischer-Neuroné des N. oculomotorius (un ten) ,

registriert an wächen Rhesusaffen bei Fixation

und Säkkadischen Augenbewegungen (oben). Das dar-_
gestellte Hotoneurön gehört  zum M. rectus inferior

(aus RCBINSCN, 1970). ' ‘
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El., A Ermüdung

1oo-
90- %

60- %
???.-

70 - “{
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Äbhän5igkeit der Kontraktionszeit (links)

und der-Ermüdbarkeit (rechté) verschiedener

Froschmuskeln vom Faserkcliber der in ihnen

enthaltenen Huskelfasern (Kreise = Augenmuskeln,

Dreiecke = M„ retractcr bulbi, Vie?ecke = Skelett—

muskoln) - weiteres s. Text°
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Abb. 140:

—14C—

_ .f/ | L 1 | 1
10 15 20 30 45 75 190

POTASSIUM CONCENTRATION (mM)

Beziehung  zwischen Kontrakturspannang (in

Bruchteilon der Haximalspannung) und extra-
„ + . „„ . . .

zellularer K —Konzontret10n [ g r  1ewe113 zwex

.iscllerte phasische (leere Symbole) und toni-

sche (gefüllte Symbole) Muskelfasern aus dem

M. iliofibularis des Krallenfrosches (aus LX?—
NERGREN, 1975)°
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Abb. 141:

— 141 -

_
—
'
;
x
?
.
v

o p
o 9 ° ° '

&
ä
&.
ä

i 2 5 4 3 & 7 8 6 "

Abnahme des Geaichts (gefüllte Symbole) und des
Muskelfaserdurchmessers (leere Symbole) des de—
nervierten M. tibiali$ anterior des Kaninchens

im Vergleich zum innervierten kontralateralen

Muskel. Ordinate: prozentuale Abnahme, Abszisse:
Monate nach der Denervation (aus GUTÜANN und ZE—
LENA, 1962)°
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Auswirkung einer 84 Tage anhaltenäen Denervu—

tionspericäe auf lie Querv:huittsfläche der

Muskelfasern‚ auf die von de We nndrien

b2w° Myofibrillcn ei;; 3noumcnen Areale un.3 aui'

die Oberfläche des sarkot4bqlären Syste;s pro

Fasero

Leere Symbole: fcst— twitcn-fibres aus dem m.

g a s t r o c n e m i u s , g ®fu'llte Sy„L;le: slo„—t„_tC1—

fibres aus dem M„ solcus der Ra te (gun BNC“L

und STCNNINGTÜN, 1974)0
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Abb. 143: Die Zunahme des Muskelgewichts (in P r o z e n t  des

kontralateralen innervierten Muskels) nach De—

mervation des M. letissimus dorsi anterior_ des

Bahnes ( A)° Zusätzliche Belastung des he—

mbhängenden Flügels erhöht die Hypertrophie:

—w.' — - B  100 g n a c h . ?  Wochen, -— w . .  — C 100 g

nach 4 W o c h e n ,  _ o o c o o c o .  '— D 1 O O  g m c h  8 WO"

chen (aus som,  cnmsmzasmx. und MARTIN, 1973)„
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30 ' ' ' A l 1 | \ .L ?
0 6 m 18 24 30

DI.YS AFTER DENERVATION

Kaliberééränierungen fiat drei Huupttypen
 von

Nusk91€esern ii kattcn;werchfell nach hal
b—

seitiger Dcnervation in Abhän;i;hcit von d
er

g e n e r v a t i o n o fi a u : r  uni in Vergleich zu normpleu,

„ „, ‚ „ „ „ „  .;„ v „ „ T „  ‚ „
jx'01'ltr‘éalak»?1"{-zlc>fi muß“ lfn„gx„ („J„ ;„„„L„, 1,74),



A b b .  145: Isometrische üyogramme (£inzelzuckung und voll—‘

ständiger Tetanus) des normalen bzw° 32 age
äenervierten M. flexor digitorum.longus (PDL) -
und des M. soleus der Katze (Kalibrierung: 5 N,
100 ms) C o m p u t e r a u s d r u c k :  AT = Muskelkraft ( i n  N —

jeweils obere Reihe = tetanische; jeweils untere
Reihe = Einze12uckuné) FQ =-Fusionsfrequenz in Hz,
T? = Kontraktionszeit der Einzelzuckung in ms
(aus LEWIS‚ KEAN und McCARRICK, 1974).
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Abba 146:

ms
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°
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_
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- o w o » o l | +

50 60 70 Tage

Veränderungen d e r  Kontraktionszcit ve sclxiedcner

Kuninchemuusimln in Abhängigkeit von der Dener-

vaticnsdaaer

o°i„ = Me obliquus infericr (exgene Befunde — vgl°

Abbe 9 7 ) ,  PER = M„ peroneus = fest-twitch; SOL =

LI. soleus = slow—twitch (Zeitverlauf nach Angaben

von_öYi?ic‚ mnmu—m und .’afi-ZLICZTjIA, 1972, gezeichneth



ALD

. . ")"
?

soo- ;_ .
* ;E

\9 a
z
9400<
")2
|“

»-

200' {

2 o 4 o 5 o 8 0 wo f
IK'J.‚ (mM)

Abb. 147: Kontraktursqannnn CD innérvierter („efullte JJß—

hole) un? mre*v1uertur (leere Symboale ) Prfipurnue

des ff. lnf  iS‘i1flu3 iors anteriwr das duhnep i n

„ . . + .
Abhdnglgkelt von der K —Konzentrat1

lösung ( a n ? !  Qk LNT Y, SLÄOI"LIug u„d o”TLPY„„*J ,

1973
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auf die NU:KGISPPHL;H5 (fiben) und auf das
Membranpotential ( u n t e n )  der üuskelfasefn
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Tab. 1 :  Grundtypen von Augenbewegungen (nach JAM£EL,
3

Funktion

R e a k t i o n s z e i t  ( t )
und G e s c h w i n d i g -
keit ( v )

Charakteristika

B e z e i c h n u n g e n

schnellv

Veranlaßt Abbi ldung  d e s
Bildes auf  d e r  F o v e a  c e n -
tralis d u r c h  eine o d e r
mehrere r a s c h e  Bewegungen

Konjugierte B e w e g u n g e n :
= 150-250 ms
= 200-600 0 / 3

D i g i u n k t i v e  Bewegungen:
f e h

s c h l e u d e r n d  ; vorhérbe—
stimmt
Ablauf unveränderbar

S a k k a d e ;  ballistischej'
o d e r  sp rungfö rmige  Au—
g e n b e w e g u n g ;  Ruck-
b e w e g u n g  ‘

4967)

langsam

Hält d a s  Bild im
Bereich d e r  Fovea
z .  B .  w e n n  sich
d e r  K0pf bewegt

K o n j u g i e r t e  Bewe—
g u n g e n .  '

- 2 O O  mso
v = b i s  4 0  0 / 3  (li—
near  zur Z i e l e
s c h w i n d i g k e i t ? e ° ‚ \

Disjunktive BeWe-
gungen .  ‘ >
t = e t w a  360 m s
v = 40-25 / 5  _ :

(Dauer  b i s  z u  1 s ‚ „

geführ t  u n t e r  stän—
d i g e r  K o n t r o l l e ,
p r ä z i s e . A n p a s s u n g v
zwischen Ziel— und
A u g e n b e w e g u n ß

‘ F i x a t i o u s b e w e s u n g ä
Fusion; Sleitende'
A u g e n b e w e g u n ß ä
F o l g e b e w e g ufl8

; _ " '..j‘ _ “ll, . ';L '

} ; ; f . — “ f } "  f 3 r 5 " '
. .  — l  . ' ' c„ ; H : : . „ ; “  f t  " f. ‘ f ; ‚  A — . , . _ u ‚  r ’ '_ “  . .  ‚ c  .. \ _  . ' ‚®:—?:_ " „ . ” _ " '  n $  ' „ —  _ _ .  ? é .

" . . . . “  ‘ -  _ _x . " . "  \ f;; : r.‘ ;f é@



Tab. 2: Klassifikation verscniedener Muskelfasertygen in der

Skelettmuskulatur der Säugetiere a u f g r u n d  histoche-

mischer und Kontraktiler Eigenschaften (in A n l e h n u n g
an CLOQE, 1972)

kontraktile Eigenschaften

Zuckungsablauf schnell schnell langsam

Ermüdbarkeit stark mittel g e r i n g

histochemische Eigen—

scuaften

oxidative Enzyme niedrig hoch hoch

glykolytische

ayme hoch mittel n i e d r i g

Myoglobingenalt niedrig h o c h  h o c h

myofibrllläre

Amyase hoch hoch . n i e d r i g

Faserkalib€r dick dünn mittel-
stark

B e z e i c h n u n g :
STEIN und EADI£ULA A C B
(1952) '
HLuLEMAN und OLSOH A B C

(1965)  ‘
KUGLLBERG und LDSTRÖM A B C
(4965) „ .
BROOKE und KAISER II B II A I
(1970)

-PADYKULA und GAUTHILR white red interme-

(1970) diate

BURKL et al. ( 1 9 7 1 )  . FF FRA V S ”

BARHARD et al. (1971)  fast—twitch- fast- slow—twitcn-
wuite . twitch— interme—

red ‘ d i a t e  



Tab. 3: Übersicht ü b e r  das Tiermaterial und die morphologisch
untersuchten Muskeln

Spezies

Amphiflien:

F r o s c h  (Rama e s c u -
lenta)

adult

Vögelz’

T a u b e  (Columba livia )
adult '

Huhn (Gallus domesticus)
adult

S ä u g e r :
R a t t e  (Wistar)

adult

Meerschweinchen

a d u l t

Katze

adult j

2 - 24 T a g e  alt

9—' Kaninchen
fx] ”adult

„ 2 Ä 3 0 T é e ä ü i Ü
‘ —— . .. ‚
‘." ' ‘ ' .!

-z—id_ult‚'- ? — 53 Tage tfi'.iä.—lr
denefviert ; :

. . “  ' «|, . .-. ‚ -r “
, . . . .— . .

_ . 4 1 ’ _ ‚  . -  — _„ .
_ . ‚  ' . .,

Anzahl der
T i e r e

u n t e r s u c n t e  Muskeln

alle s e c h s  okulorotatori—
s c h e n  Augenmuskeln
M .  retractor bulbi
M. iliofibularis
m. semitendinosus
M. sartorius

M. r e c t u s  superior
M. r e c t u s  lateralis .
M. latissimus dorsi f

a n t e r i o r

alle s e c h s  ökulorotatorischen'
Augenmuske ln
m. latissimus dorsi

anterior et posterior\

alle sechs okulorotatori—
s c h e n  A u g e n m u s k e l n
M. soleus '
M. e x t e n s o r  digitorum longus
&, tibialis anterior

M. r e c t u s  superior
M. rectus lateralis
&. soleus4

alle sechs okulorotatori—
schen A u g e n m u s k e l n
Mm. r e t r a c t o r e s  bulbi
M. soleus
M. extensor d i g i t o r u m  l o n g u s

alle sechs okulorotatori7
schen„Augenmuskeln

alle secns okulorobatori-
schen Augenmuskeln '
“% soleus

-VM. extensqr digitorum l o n g u s

“alle sechs  okulorotatori— >
‚13cnen Augenmuskekn

. _ m, obliquus inferion }f-f
. ' . .

" \ . .  '

. „ _ \ . ' ‚  . » . _  v . . .



T a b .  4: D i e  okulorotatorischen Muskeln der üixoeltiere und
ihre Funktion

Muskel Bewegung des Auges

M. rectus medialis Adduktion
M. r e c t u s  lafieralis " Abduktion
M. r e c t u s  superior A d d u k t i o n ,  H e b e n ,  Einwärtsrotation
M. r g c t u s  inferior A d d u k t i o n ,  S e n k e n ,  Auswärtsrotation
M. obliquus superior Abduktion, S e n k e n ,  Linwärtsrotation
M. obliquus inferior A b d u k t i o n ,  H e b e n ,  Auswärtsrotation

2g5. 5: Muskelfaserzahl in den ä u ß e r e n  Augenmuske ln  von K a t z e n
und Kaninchen ( H e r t e  von KATO, 193ö und e i g e n e  S c h ä t z u n g e n )

K a t z e  Kaninchen

KATO e i g e n e  Be— KATO e i g e n e  B e f u n d e
funde

M. r e c t u s  medialis 17681 15000 — 20000 10748 9000 - 12500
M. r e c t u s  lateralis 1 4 7 5 1  15000  — 19000  6095 60u6 - 1 0 0 0 0
M. r e c t u s  superior 1 5 5 9 4  1 2 0 9 0  — 1 8 0 0 0  7450 7000  — 10000

M. rectus inferior 1 4 1 2 0  4 2 0 0 0  - 1000p  901b bOOL — 11Ubb

&. obliquus superior 6323 6000 — 9000 4440 40LO — >00b
M. obliquus inferiox 6667 7JQO - 10u;0+ 5884 450b — 6500
M. levator palpebrae 1055 1288

Mm.retractores bulbi . 2000 — 30u0

+ v g l .  auch ALFARADO und HORN (1975 - Abb. 44)

xx'vgl. auch STEINACKLR und BACd—Y—RITA (1968 b)



Tab. 6: Literatur über die motorischen N e r v e n e a d i g u n ö e n  in der

äußeren Augenmuskulatur der S ä u g e r  geordnet nach Spe—
zies und U n t e r s u c h u n g s m e t n o d i k

Untersuchungsmethodik

Spezies
histologisch histocfiemisch elektronenmikr05r

kapisch

Maus “ MAHRAN & 5AKLA 1965, PACHTER et 81.1976
SALPLTER et al. 1974 SALPLTLR et al.1974

_ KACZEARSKI 1974 KACZÜARbKI 1974
R a t t e  NAMBA et al. 1965 TERR“AILLN 1968,

ZEN;LR & asus R 1967a 1969 a, c, d
TERAVAINLN 1968 NAMBA et al. 1969
BUCHL£I & HLATON 1955 AZUMA 1969
NAäBA et al. 1969
MAYR 1971

Meer- axss 1961 a, b AZUMA 1969
s c h w e i n -  SILVER 1 9 6 3
chen BUCAL£Y & HLATON 1968

_ Kanin- RLTZIUS 1892 SILVER 1963 v. DGRING 1967 ‚„ß
chen HUBER 1599 CHLNG—ÄIAODA et al. CHENG—MINODA et al. 4„ w

‘ EINES 1931 1968 1968 !;12

WOLLARD 1931 CHENG-MINODA 1968 fg“!

FUKUDA 1958
„ K a t z e  WOLLARD 1931 HESS & PILAR 1963 CHING & BREIHIN

HbSS 1957 4955
FLOYD 1970 FILAB & u353 1966
iAYR et al. 1975 v. DÜRING 1967 ‘;

EIACHEY et a1.1974 'ä@;

Huhd WOLLARD 1931 v. DÜRING 1967 '15

Ziege SILVER 4963 aÜf

Schaf BARKER & HARKER 1972 BARKLR & HAR£LR &?
. HARKLR 1972 1972 '

HARKLR 1972

Affe FBINDLL et al. HÄGGQVIsT 1959 .1960  MAYR et a?:‚1965
- 4952 SHIKANO 19o9

HESS 1962
SILVER 1963
ZERKER 1964
ZENKLR & ALZENBACHLR

1964
. ZENKLR & GRUBLR 1967a,b

Menééh WOLLARD 1931. KUPFEB 1960 muxquo 1968

' »-—- HIRANO 1941 * CHENG 4963 _ AZQMA 4969 ;,
_ '  KIRSCHE 1951 flOLTER & O'KEEFL 1963 SAAI£OTO @ CnENG»

. ' - w 0 L m E R  1964
‚ OPPBL‚1967‚

'HOLTER‘1964
DIESERTI1965

'‚ZENKLR & GRU3£R‚'
_„ «195718.'b'\ ;— _

> N A M B A ' 8 t ‚ a I . 1 1 9 Ö B -

_MIHODA 1970
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Tab. 10: Kontraktile Parameter des isolierten M. obliquus inferior

des Kanincnens bei 35° 0 und bei 25° 0; direkte All—
o v e r - R e i z u n g ;  } t 3

Parameter n = 39 - n = 21

35° C ' 25° c ' q40

Kontraktiönszeit (ms) 6,4 i 0,5 13,7 3 1,0 _o,47 _
Halb—Erschlaffungszeit (ms) 7,0 i 0,5 16,2 1 1,5 0,43 ‚

Latenzzeit (ms) 4,5 i 0,4 2,4 i 0,2 - 0,63

Halb-Tetanus—Anstiegs—Zeit (ms) 19 i 3 34 i 5 0;56

Halb—Tetanus-Abfalls—Zeit (ms) 15 2 2 29 i 4 0,52

Fusionsfr€quenz (Hz) 310 i 15 465 i ' 1 5  1,&9

Linzelzuckungsspannpng ( g / c m 2 )  69 t 9 74 3 23+ 0 . 9 3

Tetanusspannung (Kg/cm2) 0,65 i 0,06 0,54 1 0,06 1,20
Twitch : Tetanus—Verhältnis 0,11 i 0,02 0,13 i u,oa* 0,83

Ermüdung (%) ’ 40 i & 6ö i 8 ‘o‚59

Die:Kontraktionsparameter bei 25° C unterscheiden sich größ ten—

teils signifikant ( p  < . 0 , 0 4 )  von d e n e n  bei 35° C. Nicht signifi—

kante Differenzen sind mit (+) gekennzeichnet.



Tab. 11: Morphologiscne U n t e r s u c h u n g e n  an den Augenmuske ln
niederen Vertebraten

Spezies Unte r suchungs— Autor
tecunik

Fische (Pisces)

Barsch ( P a r c a  fluviatilis) Elmi KILARSKI (1965)
Hecht ( E s o x  lucius) li KILAR5KI (1966)
Goldfisch (Carassius auratus) £lmi KILAR5KI & BIGAJ (4969)

' Elmi DAVLY et a l .  ( 1 9 7 5 )
li LTEHLING ( 1 9 7 7 )
Histo—

‘cflem. SCO£T (4977)
Karpfen (Carassius carassius) Blmi DAVLY et al. (4975)
Schleie (Tinca tinca) Elmi KILARSKI (1973)
Gründling (Gobio g o b i o )  li/Hi—

stochem.+ KORDILEUSKI (4974)
‘ E l m i  HAZANOÄSKA & KORDYLEHSÄI

(1975)

L32992 (Amphibia)
F r o s c h  (Hana temporaria) Elmi KILARSKI & BIGAJ (1969)

( H a n a  esculenta) Histo— . "f
ehem. ASiiSSEN :L— ‘.'£OZiLRAB (1974) ‘1

(Rama temporaria) .
€ R a n a  esculenta Elmi NOÜOGRODSKA—ZAGORbKA

Kröte 3ufo bufo) . (1974 &)
23ufo viridis) Histo; . _

Laub— Hyla arborea) chem. NOHOGROEZKA—ZAGORSKA
f r o s c h  2 (1974 b)

Kriechtiere (Reptilia)

Eidechse (Lacerta agilis) ' hlmi KACZMARSKI (1969)‘
H i s t o ;  '
chemc KACZMARSKI (4974)

Ringelnatter ( M a t r i x  n a t r i x )  E l m i  WITALINSKI & LOESCH-

(1975)

_Vögel ( A v e s )  _
Sp€rling (Passat montanus) _ 'ä}m% KAGZäARSKI (1970)

15 o—
' chem.+ DABROS & KACZMARSKI

. . ' . , (1974) -„ . ‘
— *, -€Passerldomesticu3) ' - _ “ .  " <
‚ Wachtel _Coturnix coturnix jap.) Hästo—- 4MAI£R et al. (1972)

' ' - ' ‘ c em. _ ‚ .
" a n a r i e n v o  el (Serinus canaria) ;—v. ?. ; _g‘ . . . , v

'-. %aube (Colämba livia)' “ _ .'‚ .. ALVA3ADQ-MALLARQ (1972)
' . Huhh (Gallus domesticus) -' 'Histp; ‘ L - 1 I. " "

" ' ‚« . . -‚ „‘n-' . ' “fr"'chem; . -51LVLR;(1963):.‚u*‘1.
. _ . -Hist°——Q‘ . “ '”f * ' —-'. '.

( J *4_ . . » “  ;‚j„.v‚i—.; ;chem.“„'„Asanjsgu;&iaoHßßAß»
„—; 1 f ‘ .- '-_ _;—;Ü.“" „__ „ -— (1974)» _--  -'= ;»

l
\

Dié mi; einem (4) gekenhzeidndefién—histochemi$chén'Uqüersucnuggen‚.

< ;  ': beschäftigen-sich mit Darstellungen de; motor15chep‚
hprveqepdxgun—

' 'gen durch Nachweis der ACn;Lsterase.  ' -



fiab. 12: Vergleich der Faserdurchmesser (Fu) der verschiedenen

Muskelfasertypen in der äußeren Augenmuskulatur und

der Skelettmuskulatur des F r o s c h e s  ( x +—
A u s g e m e s s e n  w u r d e n  100 Fasern je

Fasertyp

tonisch

phasisch
mitochondrien—
r e i c h

phasisch
intermediar

phasisch
mitochondrien-
a r m

okulorotatorische
M u s k e l n

4 a 3 1 3 n ‘

17,4 t 6,3

35.4 1 5,0

55,2 1 11,4

3).
iuskel und Fasertyp.

M. r e t r a c t o r
bulbi

38.3

59.8

52,0

l
+

l+
l
+

8,7

1 0 , 3

1 6 . 5

Skelett—
muskeln

50,6 t 5,5

76,6 2 15,7

101,1 t 18,1

w a o i 4 a 7
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Tab. 14: Anzahl der Muskeifaserh ( n ä h e r u n g s w e i s e  bestimmt) in

der Orbital— bzw. Globalregion innervierter und d e n e r -
vierter Mm. obliqui inferiores des Kaninchens in Quer—
scnnitten aus d e m  mittleren

Denervations—
dauer

? T a g e  1800

24 lage 2100

26 Tage 1800

34 Tage 1500

46 Tage 2200

55 Qage 19p0

83 Tage 1700

Orbitalregion

normal denerviert %

1900 +

1800 ‘ —

2100 +

2400 +

2800 +

2800 +

3000 +

äuskéldrittel

Globalregion

Diff. normal denerviert %

6 3100 3300' +
14 4200 4300 +
47 3700 3700

33 3400 3500 +

27 3900 380u —

47 3900 4000 +

75 35uu 3500 +

‘
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Tab. 15: Kontraktile Parameter des isdlierten, langzeitdener—
vierten (:>30 P a g e )  m .  obliquus inferior des Kaninchens
bei 350 C und bei 25° C ;  direkte A l l - o v e r — B e i z u n g ;
x 3 8 (Vgl. Tab .10)

Parameter4 n = 1 2

35° c

Kontraktionszeit (ms) 24 t 4

Halb—Erschlaffungszeit (ms) 47 t 40

Latenzzeit (ms) 2,4 3 0,2

Halb—£etanus-Angtiegs—Zeit (ms) 34'1 4
Halb—Tetanus—Abfall—Zeit (ms) 66 3 . 6

Fusionsfrequenz (Hz) ' - 118 3 ?

Einzelzuckungsspannung ( g / c m 2 )  38 i 9

Tetanusspannung (kg/ém2) 0 , 2 6 1  0 , 0 9

Twitch : Tetanus-Verhültnis 0,14 i 0 , 0 3

Ermüdung (5) 65 i 12

1„ . o
Die Kontrak tion5par n m e t e r  oe1C25

( p  < 1 0 , 0 5 )  sind mit (+) gekennzeichnet.

49

123

3 ‚'6
75

149

68

33

0,16
0,20
88

b unterscneiden sich 5

(p < . u  0 1 )  von d e n e n  bei 330 C ,  bi£ferenzen niedriger &ignifikanz

l
+

l+ “

l
+

I
\
)

H

.
*

t+
4

.
3

.
3

4
0

o
I
+

O
O

\
O

N
+

H
-

[
+

O

|
+

|
+

@
‘

o 
0

DJ
 

m

.: @

Qäo

0,49
0 . 3 7

0,67
0,45
0,44
1,74—
1,15

1,63

0,70
o,74‘

ignifikant

JS.M
.
«

;
a

n
„

é
w

-
„
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Tab. 1 7 :  Aktivitäten von  Bezugsenzymen d e r  Glykolysc,
d e s  F e t t s ä u r e a b b n u s  und d e s  Citrat—Cyclus an ver—
schiedenen Muskeln (aus PETI‘E, 1966).
GAPDH = Glyceruldehydphosphat—Del'xydrogenase ,
HAD = @ —Hydroxyscyl—CoA—Dehydrogenase,
CE = c o n d e n s i n g  enzyme

M- ““““- M. solcus : -“ °b!iqu- ‘ Herzmuskel
““8“— ‘ mfenot

‘ (Kminchen (Kaninchen) } (Kminchen) (Rute) &

’ Stofl'wechsclsystem | Bezugsenzym Aktivität („Mol/h -Gramm Mulkcl) “‘. „
Glykolysc . . . . . . . . .  i GAPDH 87260 ' 10850 ! 16700 ‘ 14000 ‘

; » lg.

Fettsäureabbau . . . .; HAD 62 ! 250 i 830 i 4300 ‚€,
Citmt-Cyclus .....  i CE 86 | 340 ! 765 l “



Tag. 18: Vergleich der Konvtaktionszeiten (ms) v e r s c h i e d e n e r
äuskeln von Kaninchen und K a t z e n  zum Zeitpunkt der Ge—
b u r t ,  im a u s g e w a c h s e n e n  und im denervierten Zustand.

Tier ‘ 1mierviert "denerviert

Muskel bei G e b u r t  adult

Kaninchen , .
fast—twitch 49 i 2 (1)‘ 24 i . 1 (1) 34 i 2 (2),
slow-twitch 49 i 3 (1) 83 i'- 2 (1). 49 3 3 (2)
Augen 42 (3) 6,4 3- o,5 (u) 24 1 4 (4)

‘ K a t z e

fast—twitch 50 i 4 (5) 20 I 2 (5) 50 ”£ 3 (s)
slow-tw?tch 60 2 5 (5) _75.1 5 (5)' 124 1 3 (6)
Augen 4 5  t 4 (7) 6,5 t 0 , 5  (7)

( 1 )  GU£MANN‚ iELICHNA und SYROVY ( 1 9 7 4 )

( 2 )  SYROVY,  GUTMANH und MELICHNA ( 1 9 / 2 )

(3)umATXUbHKIN (1972); ein Versuch, 3 Tage altes Tier
(4) eigene B e f u n d e

(j) HAHmARBERG und ALL"RTH ( 1 9 7 5 )

(6) 1£aIS (1972)
( 7 )  nANSON und LENNERSTRÄuD ( 4 9 7 8 )

!
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2gb‚ 162 &ontrnkt t le  Parameter veracniedener q u e r g e s t r e i f t e r  Muskeln den Kaninchen " _  - _ '  'Ä}Ü ' }

t g g fi— t w l t c h — M u s k e l n

* P r ü p a r a t  R e l z f o r n

u .  extau— i n d i r e k t
501 digi-
t o r u m  .
l o n g u s  1 n u i r e k t

direk#

H. flexor i n d i r e k t
d i g i t o r u m

“"““ ind S.rekt

H .  tlbia- i n d i r e k t
l i e
a n t e r i o r  " d i r e k t

i n d i r e k t
direkt

i n d i r e k t

„ .  pero— a l l  over
neue
l o n g u s v

H .  plan- i n d i r e k t
t a r i s

g l o w — t w i t c n - J u s k e l n

M. soleus i n d i r e k t

direkt

i n d i r e k t

a l l  o v e r

i n d i r e k t

i n d i r e k t

d i r e k t

s g e z i e l l e  Muskeln

> D i a p h r a s m a  i n d i r e k t

a l l  o v e r

M. s t a p e —  i n d i r e k t
d i u s

M. tensoz  ' i n d i r e k t
t y m p afl i

M. t h y r e o —  direkt
a r y t e n o i d e u s

M. c r i c o t y —  d i r e k t
r e o i d e u s

hi. obliquus i n d i r e k t
s u p e r i o r

M. obliquus a l l  o v e £
inferior

. *  Werte a u s  Publikation d e s  A u t o r s  m i t

i T é i t b h  :U n t e i a u c h e r  K o n t r a k -  Halber- L u t e n z z e i t  K o n t r a k —  T e t a | ü s -  '
tionezeit achlaf- [ma] tionahöhe hohe?kd _ Tehaqus

[mg] f u n g s -  - ' ' -
zeit[lna] '

VRBOVA 23-26 27-36 3no-uao _
(1953) v„ .

PETI‘E e t  a l .  48-2u 15-25 300-700 2‚'5j 0,24—o,;«:
(1973/75) „ .“
vnmos e t  a l .  (2,2-u o „
<1976> las/cm > _
‘J'RBOVA 20-25 15-33 300—4200 ' '
(19'03) .
uns & smmou 22-26 17-25 230—330
(197ß)
maou 19-20 23-29 300—360-
(1963)

26
5Am5n
(1966)

27-30
HALL-CRAGGS 24-25‚5
(1968) .
"£'L‘TL t 1 .  15-24 - " " 1 - . “*  ; 'f 1 9 ? 3 / $ 6 ) 8 +  1 9  3 0  ;>0-090 ‚ 5  2i2_ 0 , 5 7  9 , 4

aur:mm-z e t  a l .  20-28 1 -25  2 =-3 9(4972/76) + ’ " '

vnaon 21-34
(1953)

va 3ov.x 75-1 20 80-1 >o 'c0-3>0
(1963)
;;ALAFSKY 76-90
(1965)

76—b0
cm:..mm e t „ 1 .  75-92 95—120 („O-7,5
(1972 /7 “ )
aus  & snwson 61—76 52-e5 150-300(1974) ‘ „
su..xzons & SRLTLR 65 ,5  2 2 , 9  74.235,43 0 . 2 1 3 0 . .  01
(1976) ' '
vmz—aos e t  a l .  ( 3  2—‘+ 5(1976) ké/cnä) .

smw az:zmosm & + '. „
susm 32-3 . 5 o,;1-o,  02
(1970) . .  , ‚ ,
%35333e al. 27,9‘£o‚5 31,131‚6 4,2':0‚1 ‘
man; 22,030,7 26,7-*-1‚9 7.130‚5 o,o15'-'u‚om o‚n5’£o‚o1
(1972) . ‘— » ,
Tut; 22‚£30,6 27.411‚5 16,031‚5 0,03230‚002 o,43'£u‚oz ‚ " > |
(1972) _ . i

mm.-cmscs 6 , 5  ‘
(1968)

$.
“

HALL-CRAGGS 24-30
(1968)
zuryusuxm 7 2-10 5—12 1 6 5  0 7 - 3  0 0 02 ‘ o 1 0(1972) ' ' ’ ' (5,73ka/0m2) ’ ‚
e i g e n e  ‘ 5 - 7  6-6 1 4—1 6 ’ -  _ „ -B e f u n d e  ) !  1 5  o 1 1 1 °  3y'+ ((>(3?12_8:327 0 ‚ u 8  0 , 0 1 4  .. ‘

k g / c m 2 )  ‚\ ‘- \
r.?

v e r s c n i e d e n e n  K o a u t o r e n  a u s  dem angegebenen  Z e i t r a u m .  7%,



'I‘gb. c‘—: Zuge.  m r - n f a s  s e n d e  D a r g t e l l u m _
‚Bau e r  1 1 .
S c h a f ;

bisher be.«za u n t e r  L i  ‚ z e x s c „ a f t eL l e k t r o n e n m i k r o s k o p i s c n e  L nscnaftcn mm:-werf—
einzelner 1.iu_skelfasertyy‚en aus. d e r  iiufierEn Auu enmus A u l a t u r  v e r s c n i e d e u e r

mm (1971. 1973), Ratte- m e n u  et a l .  (1976a),
w e s t e l l t  nach Am aber) von AL‘:AH„Z»O una HOR.. (1375) ,  K a t z e ;  iLARLI-R (1972) ,

I.m:alisation orbital g ‚ l o b a l

F a s . e r t  e n  1 - _ '3'p 2 3 u 5 &;

dam-., g e t r e n n t  c3üxfim, s c n l e c h t  d i c k e r ,  g u t  dünn, 5 u t  sem: d i  Ix‚ '
b e  ” “ “ "  g e t r e n n t  ‚ge t renn t  sc lx lecu t  „ e t r c n n t  Maus

‚
d ü n n ,  g u t  5e— m i t t e l s t z - u - 1 ,  d ‘ n n  , t 4 _ ‘ „ ‚. . ‚; ‘ . . „ - ,„ ‚ .‚ < ! b u  5 8  d a n n ,  „_ut_:_5e- d..nn‚  b u t  £ e -  d i e n ,  s c n l e c u tc r e m . . t ‚  0 0  ‚’s ä g g ä : g n t y g e :  t r e n n t ,  71 7° t r e n n t ,  b') % t r e m ‚ z ‚  5 5  % g e t r e n n t ,  & )  ‚$ R a t t e

. >o .

;—.:_yofiorillen diir3n‚ ,;uu mit:e1_start<, agnn, ulcicb— dünn, gut 58- dünn. gut . d i c — c a r .  senken“g e n a n n t :  s c h l e c n t  :_.;€— ma£ic „ut; t r e n n t  g e t r e n n t  b e n e n n t  Katze
t r e n n t  g e t r e n n t

diir;m‚ gut; m i t t e l s t a r k ,  d ü n n ,  g u t  d ü n n ,  g u t  dünn, C u t  d i c k ,  s c l e c n t
5 e „ r e n n t  schlecht g e t r e n n t  g e t r e n n t  g e t r e n n t  g e t r e n n t  5cna.f

„ e h r e n n b

m i t t e l s t a r k  g e r i n g  s e h r  g u t  m ä g  g u t  g e r i n g  ent—
e n t w i c k e l t  e n t w i c k e l t  E n t w i c k e l t  ‘. e n t w i c s e l t  w i c k e l t  M a u s

m i t t e l s t a r k  5 e r i  " e n t -  hoch ent-  h 9 c { l  g n t -  , m i t t e l a t a r k  s e n t  g e r i n g
— e n  t " l i c  e l t ,  w i c k e  t ,  w i c & e l t ‚  n e u e n ,  1 4  % e n t : p c x e l n ‚  s n t v ; i c n e l t ,  4 % R a t t e

s a r k 0 p l a s r a —  9 ‚“; 6 76 1 6  % 1 0  ‚ie
t i s c n e s  Re— ' _  - . . ‚ ..
tikulum mäßig. g u t  wenig ent— re1cnlicn , g u t  re tcx_xl lch,sut  muß t ;  ;_;ufi .veni‘  entwic‘ e u :

entwickelt w i c k e l t  e n t w i c k e l n  ‘ e n t ' - V l c l . e l t  e n t v n . c k e l t  K a t z e

stark ent -  weni e n i -  hoe'n ent-  1196!) ent— hgcn cnt— ‘.7Cnib
w i c k e l t  w i c é ä l t  „ n u n ;  v n . c x e l t  « x c x e l t  e n t u i c k e l t  L>cnsf

‘ u t  e n t w i c k e l t  w e n i g e r  g u t  gut. en t— 5l_1t en t— s c x . l f . c h b  ‘
“ e n h n c & c l t  w i c k e l t  w u : „ e l t  ent'.'11ckelt Maus

. - : „  t entwickelt 7 u t  e n t w i c k e l t ;  w e n t  entwickelt!; e n t . v -  ckelt s c u r . ; b  v e r l a u -  g u t  e n t w i c k e l t :  E “  L „ _ u
T—s-'stem 1 2 5  e lmäßig  fermc ‘E—Tubuli,. regelmälzig xe„elznhßig regelma.fhg s e h r  gnregelmuj:ig ‘
’ r r i é d e n  ' w e n i g  i ‘ r i a d e n  K_eum ul . - ‚den  R a t t e

_ ‚_.cm: „} ; -  sehr gut. em;- ‚gut entwickelt mäßig gut l s : _ : l x l e c h t  enb_—
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