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■notorische Innervation von Muskelfasertypen im M. longissimus dorsi und M. semiten-
 ̂n°sUs von Schweinen ist mit histochemischen und mit elektrophysiologischen Methoden 
ejrsucht worden. Die Ergebnisse zeigen, daß die intramuskuläre Verästelung von moto-

tis°he
nai

n Nervenaxonen im Verlauf der Nerven im Perimysium stattfindet. Während der Embryo-
 ̂ entwicklung der Skelettmuskulatur von Schweinen werden die zuerst gebildeten "Gerüst- 

elfasern" früher innerviert als die "Sekundärfasern", doch kann dieser zeitliche 
®tschied nicht der alleinige Grund für die Differenzierung der Muskelfasertypen sein.utt,

la;s®tn

ihn,

semitendinosus von Ferkeln sind die zu einer motorischen Einheit gehörenden Muskel­
in miteinander benachbarten Muskelfaserbündeln in der Weise verteilt, daß inner- 

eines jeden Muskelfaserbündels nur eine einzige Muskelfaser vom selben Motoneuron

«eti
Slot,

etviert ist. In den Muskelfaserbündeln sind die Muskelfasern von langsamkontrahieren- 
hotorischen Einheiten jeweils zentral und die Muskelfasern von schnellkontrahierenden
0tischen Einheiten jeweils peripher lokalisiert.

innervation of fiber types in skeletal muscle of pigs 

f>K ° SZENTKUTI and ROBERT G. CASSENS
lologisches Institut der Tierärztlichen Hochschule Hannover, Germany, and Muscle 
°9y Laboratory, University of Wisconsin - Madison, U.S.A. •

J-nnervation of muscle fiber types was studied by histochemical and electrophysiolo- 
hethods in M. longissimus dorsi and M. semitendinosus of pigs. The results show that 

b6t)̂ aiTUJScular branching of motor nerve axons occurs in perimysium. During fetal develop- 
R  skeletal muscle of pigs first developed frame muscle fibers are innervated earlier

"'Sosecondary fibers", but this time difference cannot be the only reason for differen-
lon of muscle fiber types. In M. semitendinosus of young pigs, muscle fibers of a single

it unj-t are distributed in adjacent fascicles in the manner that a single muscle fiber
fascicle is innervated by the same motoneuron only. Muscle fibers of slowly contrac- 

c itlot°r units are each located in fascicular boundaries centrally, while muscle fibers
fast „contracting motor units are each located peripherally.
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L'inneration motrice des types de fibres musculaires dans la musculature du squelette 
du porc

LASZLO SZENTKUTI et ROBERT G. CASSENS
Institut de Physiologie de l'Ecole Vétérinaire de Hanovre, République Fédérale Allemande 
et Muscle Biology Laboratory, University of Wisconsin - Madison, Wisconsin, USA.

L'inneration motrice des types de fibres musculaires du M. longissimus dorsi et M. se®1' 
tendinosus des porcs a été analysé avec des méthodes histochimiques et électrophysio1?' 
giques. Les résultats montrent que la ramification intramusculaire des axones moteurs a 
lieu pendant le cours des nerfs dans le périmysium. Pendant le développement embryonal 
de la musculature du squelette des porcs " les fibres musculaires de base", formées d 13 
sont^innervées plutôt que le sont les "fibres musculaires secondaires", cependant cett 
différence temporaire ne peut pas être la seule raison pour une différenciation des typ 
de fibres musculaires. Dans le M. semitendinosus de cochonnets les fibres musculaires 
appartenant à une unité motrice sont réparties, dans les paquets de fibres musculaire3 
voisins, de tel façon qu'à l'intérieur dechaque paquet de fibres musculaires seulement 
une seule fibre musculaires est innervée du même motoneuron. Dans les paquets de f i b r e s 1 

musculaires, d'une part les fibres musculaires d'unités motrices, se contractant lente® 
se localisent au centre, d'autre part les fibres musculaires, se contractant rapidement/ 
se trouvent en périphérie.

MoTopHaa HHHepBapHH thiiob  MHaeBHHx bojokoh  b CKeaeTHoft M ycKyaatype CBHHeft 

/ /
LASZLO SZENTKUTI H ROBERT G. CASSENS

$H3HOJiorHMecKHft HHCTmyT b eTepHHapHoro Bhicmero yvedaoro 3aBefleHHS TaHHOBep, iexeP^^op, 
aai PecnyCnnKa repMaHHH h Muscle Biology Laboratory, University of Wisconsin - Mad1® 
Bhckohckh , CmA.

gU®
DO"

MoTopHaa HHHepBauna thiiob  MumevHHx bojiokoh b M. longissimus dorsi h M. semitendin0 
CBHHeS HCCJieiOBâHa rHCTOXHMHHeCKHMH H 3AeKTp0(J>H3H0A0 rHVeCKHMH MeTOAaMH. PeSyJH/iaT0 
KaSHBaiOT, HT0 BHyTpHMHUieVHOe pa3BeTBJ5eHHe MOTOpHHX HepBHHX aKCOHOB npOHCXOAHT B XOAe 
HepBOB b coeAHHUTejitHOTKaHHott odoxoRKe Mnamu (Perimysium). Bo Bpena SMdpHOHaABHoro t
bhikh CKexeTHoft MycKyxaTypn CBHHeft cnepBa odpa30BaHHHe "KapKacHue MHmeBHHe boaokB®

6tf1”
hepBHpyioTch paHfcme veM "BTopHRHue BOJioKHa", oahsko sto BpeMeHHoe pa3XHHHe He mo*®1 ^

eAHHCTBeHHoft npHMHHoii A-ta AH$$epeHAHpoBaHHH thiiob MhiinevHux boaokoh. B M. semitendi1103 
nopocHT k OAHoft MOTopHoit eAHHHije npHHaAAexamHe MHmeHHHe bdaokhs b coceAHHX c Apyr 
tom nyvKax MbimevHHx boaokoh pacnpeAeAeHH tskhm o6pa30M, vto BHyTpn KaxAoro nyvxa 
HHX BOAOKOH HHHepBHpyeTCH AHIi OÄHO eAHHCTBeHHOe MHiaeHHOe boaokho Toro xe CaMOTO 
HeftpoHa. B nyvKax Mume-qHHx boaokoh MnœevHue boaokhs MeAxeHHOcoKparçaœrçHxCÂ motoP»1̂

HU®
TO'

hhi; A0KajiH30BaHH b KaxAOM cxyvae peHTpaxiHo, a MumeMHiie boaokhs  dHCTpocoKpaman« 
t opHHx eAHHHA b KaacAOM cxyvae nepH$epHiecKH.

® 0'
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f e i t u r a

er Skelettmuskulatur von Schweinen sind die Fasertypen I, IIA und IIB (rote, intermediäre 
Im ,weiße Muskelfasern) nach einem für diese Tierart charakteristischen System angeordnet. 
c)̂ 6 entrum der Muskelfaserbündel befindet sich jeweils eine Gruppe von roten Muskelfasern,

,v°u einigen benachbarten intermediären Fasern und am äußeren Rand der Muskelfaserbündel 
er Regel von weißen Muskelfasern umgeben ist (Szentkuti und Cassens, 1978). Sowohl die 

sCk erer>zierung als auch die Prägung der Muskelfasertypen ist entscheidend von der motori- 
n Innervation abhängig. Die Denervation eines Muskels führt beim Schwein zur Auflösung 

Srj-j ?Vrakteristischen Fasertypenmusters und zur Atrophie der Muskelfasern (Beermann und Mit- 
1977) .Wichtige Fragen der Muskelfaser-motorischen Nervaxon-Beziehung in der Skelett- 

C§s uIatur von Schweinen sind in den letzten Jahren bereits geklärt worden (Swatland und 
!>i6 ^ns 1971 , 1973 und 1974; Beermann und Cassens 1977; Beermann, Cassens, Hausmann 1978).

^erteilur>g von Muskelfasern einzelner motorischer Einheiten in der Skelettmuskulatur 
'*icki keinen war jedoch bisher nicht bekannt. Weiterhin waren einige Fragen über die Ent­

zug von Muskelfasertypen sowie deren motorische Innervation bisher ungeklärt.
und Methodik

üfyj Btltwicklung der motorischen Innervation von Muskelfasertypen im M. longissimus dorsi
• semitendinosus von Schweinen ist mit histochemischen Färbemethoden untersucht worden, 

ev-Anend mit dem embryonalen Alter von 45 Tagen nach Befruchtung.'Vie wurden im M. semitendinosus von 6 bis 10 Wochen alten Ferkeln mittels einer kombi- 
eri elektrophysiologischen und histochemischen Technik die zur selben motorischen Ein- 
gehörenden Muskelfasern dargestellt.

Qviej:sarstellung von intramuskulären Nerven und von motorischen Endplatten wurden Längs- und 
beSchChnitte von Muskelproben nach dem von Beermann und Cassens (1976) und von Toop (1976) 
tät / E b e n e n  Verfahren behandelt. Zur Unterscheidung von Muskelfasertypen dient die Aktivi- 
Utitj j,er Ca++-abhängigen Myosin-ATPase nach der von Guth und Samaha (1970) sowie von Tunell 

uart (1977) beschriebenen Technik. Für die gleichzeitige Darstellung von Muskeifaserty- 
Von t'ototische11 Endplatten im selben histoloqischen Schnitt war bisher keine Färbe- u V u  * bekannt. Für diesen Zweck wurde ein kombiniertes Färbeverfahren, basierend auf einer litegjg der Schnitte für die sauer vorbehandelte Myosin-ATPase mit anschließender Äcetylcho- *terasefärbung und Silberimprägnierung, entwickelt, 

iliv^usntifizierung und zur Charakterisierung einzelner motorischer Einheiten im M. semiten- 
von 6 - 1 0  Wochen alten Ferkeln ( n = 16) ist die von Taylor und Stephens (1976) be-

H5t̂ iebene Methode herangezogen worden. Zunächst wurde im freipräparierten Muskel von voll 
UAVisierten Tieren nach Reizung über Mikroelektroden und unter Kontrolle der Aktionspoten- 
Htt 3 am Oszillographen eine motorische Einheit identifiziert und anschließend für 5 Minuten 

i In>pulsen/sec. , danach für 10 Minuten mit 10 Impulsen/sec und zuletzt für einige Minuten 
3es 00 Impulsen/sec. gereizt, um in den Muskelfasern die Glykogenreserven zu entleeren. Der 

Muskel ist dann für die histologische Untersuchung entnommen und in flüssigem Stick- 
Q w 1 ®ingefroren worden. Zur Identifizierung der vom Glykogen entleerten Muskelfasern wurden 

Schnitte (15̂ a) aus dem Muskel nach der Perjodsäure-Schiff-(PAS)-Reaktion gefärbt.
V a u «

5»
¿¿9emeine_Befunde_

°6ftü gsschnitten aus deln M - longissimus dorsi und M. semitendinosus waren vom 60.
K6t®ii htung an Innervierungsbande sichtbar, die quer zur Muskelfaserrichtung verli 
> t)inale Ästenbildung der motorischen Nervenaxone fand im Perimysium statt.
Di e E n t w i c k l u n g  der motorischen Innervation von Muskeifasert£pen_
ScV f aerst gebildeten, primären "Gerüstmuskelfasern" des embryonalen Skelettmuskels von 
V g ^ h e n  waren 45 Tage nach Befruchtung innerviert (Abb. 1A). Jede primär gebildete Muskel- 
V A  !iar in älteren Embryonen (50 und mehr Tage nach Befruchtung) von kleineren "Sekundär- 
V 0 n ' umgeben (Abb. 1B). Die sekundären Muskelfasern wurden erst nach dem 45. Tag der Em- 
^itnalentwicklung gebildet und wiesen unmittelbar nach ihrer lichtmikroskopischen Erkennbar­
ste nac®tylcholinesteraseaktive Stellen am Sarkolemm auf (Abb. 1B und_1C). Die Sekundärfasern
t ̂  A ___n i i ____________________nj_______ z _ 1̂ 1 <■> •{ v» /-»-v* ai 1 c o Drimärfaoorn 7i.ri ooVion /=»m

Tag nach 
verliefen. Die

T Während des Embryonalstadiums in der Regel kleiner als die Primärfasern. Zwischen dem 
S  (jJa<J Und etwa dem 95. Tag nach Befruchtung waren die acetylcholinesteraseaktiven Bereiche 
V sch Relativ großen Primärfasern herum größer als um die kleineren Sekundärfasern (Abb. 1C). 
V ,  7  dem 65. Tag und dem 90. Tag nach Befruchtung waren im M. longissimus dorsi und dem 
M Sgenen Anteil des M. semitendinosus von Schweineembryonen blumenknospenartige "Inner-
l sVl Srin9®" sichtbar, deren jeweiliges Zentrum aus einer einzigen dunkelgefärbten Typ I- 
Vb. aser bestand (Abb. 1D, 1E und 1F), die als Primärfaser identifiziert werden konnten 
g%ty0lB und 1d ). In den Muskelfaserbündeln haben sich als Erste die frühzeitig innervierten 
A  T°nalen Fasern zu Muskelfasern des histochemischen Typ I (rot) entwickelt. Zwischen dem 
V  j V  nach Befruchtung und dem 10. Tag nach der Geburt der Ferkel entwickelten sich einige 

lRlärfaser benachbarten, sekundär gebildeten Muskelfasern ebenfalls zu Typ I-Fasern, 
rdUet aufgrund ihrer Myosin-ATPase-Aktivität (Abb. 1G und 1H). Im caudalen-superficialen
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Abbildung 1: Die Entwicklung der motorischen Innervation von Muskelfasertypen in der bemmuskulatur (A), im M. semitendinosus (B,C,D,E,F,H) und im M. longissimus dorsi 
Schweinen am 45. Tag (A), 76. Tag (B,C) , 85. Tag (D) und am 92. Tag nach Befruchtung ( 
sowie im Alter von 7 (H) bzw. 10 Tagen (G) . Darstellung nach einer eigenen Kombinat! 01]1 j-e' 
thode. Muskelfasern des Typs I und motorische Endplatten sind dunkel gefärbt. Die Lih1 präsentiert jeweils 50 u.

se^
Figure 1 : Development of motor innervation in skeletal muscle of posterior limb (A) / ^ V C ) '  
tendinosus (B,C,D,E,F,H) and M. longissimus dorsi (G) of pigs at 45 days (A), 76 day5 
85 days (D) and 92 days of gestation (E,F) and at postnatal age of 7 (H) or 10 days 
Visualization by own combination procedure. Type I fibers and motor end-plates are sta 
dark. The line represents in each picture 50 /a.

1
Bereich des M. semitendinosus war die Faserdifferenzierung abweichend von der in der dargestellten Form.
c) Motorische_EinheiLten_im M ._semitendinosu£ von Ferkeln
Nach Durchführung der von Taylor und Stephens- 0  97 67 beschriebenen Technik am freiP?^^®1" ten M. semitendinosus von narkotisierten, 6-10 Wochen alten Ferkeln wurden Kontrakt!0'
ten zwischen 50 msec und 325 msec registriert.
Langsame motorische Einheiten kontrahierten sich in 200 bis 325 msec (Abb. 2, unten)- '5 b, 
Ermüdung trat bei diesen S-(slow)-Einheiten weder nach Reizung mit 2 Impulsen/sec.
Minuten, noch nach einer anschließenden Reizung mit 10 Impulsen/sec.für 10 Minuten 
3, unten). Die gereizten, vom Glykogen entleerten Muskelfasern waren nach der PAS-Rea* 
nur in einem tiefgelegenen Teilbereich des M. semitendinosus zu finden, wo diese Fase ^  
miteinander benachbarten Muskelfaserbündeln verteilt waren. Pro Muskelfaserbündel wars-£i^ 
Regel nur eine einzige Muskelfaser vom Glykogen entleert. Nach Reizung einer solchen 
heit waren die glykogenfreien Muskelfasern jeweils im Zentrum der Muskelfaserbündel i°te)' 
siert (Abb. 4A), wo die Muskelfasern aufgrund der Myosin-ATPase-Reaktion als Typ I'*r J Muskelfasern identifiziert werden konnten. ^
Nach Reizung einer schnellkontrahierenden F - (fast)-Einheit (Kontraktionszeit zwischen e 
100 msec, Abb. 2, oben) wurde bereits nach Reizung mit 2 Impulsen/sec für 5 Minuten .̂ o y
deutliche Ermüdung der Muskelfasern registirert (Abb. 3, oben). Nach PAS-Färbung von flogischen Schnitten waren glykogenfreie Muskelfasern in einem Teilbereich des Muskeiy.gl Schnittes m  miteinander benachbarten Muskelfaserbündeln zu sehen. Pro Muskeifaserbun ^  , 
in der Regel jeweils nur eine einzige Muskelfaser von Glykogen befreit (Abb. 4B)• Na ¿ei ̂  
zung einer F-Einheit waren die glykogenfreien Muskelfasern jeweils an der Periphetie
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Kontraktionszeiten motorischer Einheiten im 
M.semitendinosus von Ferkeln
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? • Kontraktionszeiten schnell- (oben) , weniger schnell (mittlere Kurve) und lang- rahierender (unten) motorischer Einheiten im M. semitendinosus von Ferkeln. Ungleiche 
(Amplitude = Hubkraft), da die Versuchsanordnung bei jedem Versuch neu geeicht wer-

Contraction times of fast (upper graphic) , less fast (middle) and slowly contrac­
ting bottom) motor units in M. semitendinosus of piglets. Unequal Y-axes (amplitude = lif- 

Power) following now calibration of the equipment in each experiment.

Ermüdung motorischer Einheiten im 
M.semitendinoius von Ferkeln

[g]
3020, ,
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0 1 2 Ü 9 10 V! 12 n  Tu 15
min

3: Ermüdungsverlauf schnell-(oben), nur zu Anfang der Stimulation- (mittlere
y -zung .
Achsen•
Und kaum ermüdender (unten) motorischer Einheiten im M. 
®izung mit überschwelligen Impulsen für 15 Minuten. Zu b

semitendinosus von Ferkeln
beachten sind die Unterschiede

Fatiguability of fast- (upper graphic), only at start of stimulation- (middle) 
°ely fatigable (bottom) motor units in M. semitendinosus of piglets. Notice dif- 

es between Y-axes.
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ggltli-Abbildung 4; Querschnitte aus dem M. ^  
tendinosus von 8 Wochen alten Ferkeln  ̂Reizung einer langsamkontrahierend-et11 
dungsresistenten-(A) sowie einer sehn 
trahierend-schnellermiidenden (B) moto SO? 
Einheit. PAS-Färbung. Die Linie stell 
dar.

Figure 4: Cross sections of M. semite^a- sus of 8“weeks old piglets after sti«1
a slow-contracting-not fahiftion of „ ___  __________ = ___

(A) and of a fast contracting-fast f®' re
(B) motor unit. PAS-staining. The H n 
presents 50 p .

keifaserbündel lokalisiert (Abb. 4B), wo fasern des Typs IIB (weiß) identifiziert sie aufgrund der Myosin-ATPase-Reaktion als wurden.
Die motorischen Einheiten mit Kontraktionszeiten zwischen 100 und 200 msec wiesen in 
Verhalten eine weite Variationsbreite auf und waren meist relativ ermüdungsresistent

Mus*®1
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