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Morphologische und funktionelle
Verdnderungen der Muskelfasern

durch Training

Hans Howald, Forschungsinstitut der Eidg. Turn- und Sportschule, Magglingen

Bis vor etwa 10 Jahren galt die Lehrmeinung, dass das Leistungsvermogen des
Menschen ausschliesslich durch die Sauerstoffkapazitdt des Herz-Kreislauf-
systems einerseits und durch die Muskelmasse andererseits limitiert sei. Es
wurde angenommen, dass ein Ausdauertraining hauptsdchlich die maximale
Sauerstoffaufnahme, das maximale Herzminutenvolumen, die Herzgrisse
und den totalen Hdmoglobingehalt verbessere, wihrend die Muskelquer-
schnittsfliche durch ein gezieltes Rohkrafitraining zu beeinflussen sei. Die
Einfiihrung der Muskelbiopsietechnik und entsprechender Methoden zur
Analyse des Muskelgewebes haben zu einer wesentlichen Verbesserung
unserer Kenntnisse tiber Struktur und Funktion der Muskelfaser gefiihrt.
Nach neueren Erkenntnissen fiihrt das Training mit grosser Wahrscheinlich-
keit primdr zu Anpassungen auf der Ebene der Skelettmuskelzelle, welche
dann sekunddr durch die bekannten Adaptationen auf der Ebene des

. Muskelfasertypen

Beim Menschen ist jeder Muskel
mosaikartig aus verschiedenen moto-
rischen Einheiten zusammengesetzt,
welche anhand ihrer Kontraktions-
geschwindigkeit und Ermiidungsresi-
stenz typisiert werden konnen. Toni-
sche Muskeln wie zum Beispiel der
M. soleus enthalten einen grdsseren
Anteil langsam kontrahierender, er-
miidungsresistenter Typ I-Fasern als
phasische Muskeln wie zum Beispiel
der M. triceps brachii, welche dank
ihres grosseren Gehaltes an schnell
kontrahierenden, aber rasch ermii-
denden Typ II-Fasern in der Lage
sind, kurze Folgen explosiver Kon-
traktionen zu produzieren (35). Je
nach der spezifischen Funktion eines
Muskels werden nur einige wenige
oder aber mehrere hundert Einzel-
fasern durch ein einzelnes a-Moto-
neuron innerviert. Die zur gleichen
motorischen Einheit gehOrenden
Einzelfasern k6nnen dabei iiber den
ganzen Muskel verstreut sein, doch
haben alle die gleichen morphologi-
schen und funktionellen Eigenschaf-
ten (7). Die kontraktilen Eigenschaf-
ten langsamer und schneller motori-
scher Einheiten des Menschen sindin
Tabelle 1 zusammengefasst.

Da die Kontraktionseigenschaften
der Muskelfasern sehr eng mit ihrem
Gehalt an Myosin-ATPase zusam-
menhédngen, kann die histochemi-
sche Farbung dieses spezifischen En-
zyms zur Fasertypisierung herange-
zogen werden (26). Durch Vorinku-

Herz-Kreislaufsystems und des Blutes erginzt werden miissen.

bation auf mindestens 3 verschiede-
nen pH-Stufen kénnen mit Hilfe der
ATPase-Firbung die Fasern in die
Typen I, IIA, IIB und IIC eingeteilt
werden. Fiir menschliches Muskelge-
webe haben sich die pH-Stufen 4,35,
4,60 und 10,70 (Abb. 1) am besten
bewihrt (4).

Mehrere Vergleichsstudien haben ge-
zeigt, dass sehr gut trainierte Lang-
streckenldufer, Radfahrer, Ruderer
und Skilangldufer einen ganz wesent-
lich hoheren prozentualen Anteil an
Typ I-Fasern im M. vastus lateralis,
M. gastrocnemius oder M. deltoideus
aufweisen als untrainierte Personen
(9, 11, 14, 18, 24, 33). Im Gegensatz
dazu weisen gute Sprinter, Weit- und
Hochspringer, sowie Gewichtheber
im gleichen Muskel einen sehr hohen
Anteil an Typ II-Fasern auf (14, 25,
36). Sowohl Maximalkraft wie
Schnellkraft sind direkt mit der An-
zahl dieses Fasertyps korreliert (19,
36).

Tabelle I1:

Abbildung 2 zeigt die Fasertypvertei-
lung eines guten Sprinters und eines
erfolgreichen Berufsradrennfahrers.

In verschiedenen Lingsschnittstu-
dien wurde weder nach Ausdauer-
noch nach Krafttraining eine Verén-
derung der prozentualen Fasertyp-
verteilung gefunden, und es wurde
deshalb auf eine rein genetische De-
terminierung des Fasermusters ge-
schlossen. Diese Hypothese wurde
noch unterstiitzt durch eine Zwil-
lingsstudie, in welcher bei eineiigen
Zwillingen eindeutig geringere Va-
riationen in der Verteilung der ver-
schiedenen Fasertypen nachgewie-
sen wurden als bei zweieiigen Zwil-
lingen (22). Die untersuchten Zwil-
linge waren aber alle den gleichen
Umwelteinfliissen ausgesetzt und
wiesen insbesondere den gleichen
Umfang an korperlicher Belastung
auf. Die in den erwidhnten Trainings-
studien verwendete Intensitdt und
Dauer der Belastung war ganz we-
sentlich geringer, als dies bei Spitzen-
athleten in der Regel liber mehrere
Jahre der Fall ist. Werden in Lings-
schnittbeobachtungen auch die Un-
tergruppen der Fasertypen differen-
ziert, so konnen im Verlauf eines
intensiven Ausdauertrainings Trans-
formationen des Typs IIB in Typ ITA
demonstriert werden (1). Umgekehrt
findet beim akuten Ubergang von
reinem Ausdauertraining zum inten-
siven Intervalltraining eine prozen-
tuale Zunahme der Typ IIC-Fasern
auf Kosten der Typ I-Fasern statt
(20). Eine deutliche Abnahme des

Kontraktionseigenschaften von motorischen Einheiten der menschlichen Skelettmuskulatur

Typl Typll
Kontraktionszeit 99-140 ms 40-88 ms
Ermiidungsindex 0,8-1,2 0-0,8

maximale Spannung

mittlere Leitungsgeschwindig-
keit der Membranen
ATPase-Aktivitdt pro mg
Myosin (Kaninchenmuskel)

2,5m/s

4 nmol Pj/min.

4,6-15 g (Mittelwert 12 g)

4,6-203,5 g (Mittelwert 25 g)

5,4 m/s

9 nmol Pi/min
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Abb. la-f:

M vastus lateralis eines untrainierten Mannes. ATPase-Fdrbung nach Vorinkubation bei pH 4,35(a), pH 4,6(b) und pH 10,8(c). Immunhistoche-
mische Farbung fiir langsames Myosin (d), leichte Ketten des langsamen Myosins (e) und schnelles Myosin (f). Bei den Typ IIC-Fasern besteht eine

gute Ubereinstimmung zwischen Intensitiit der ATPase-Firbung und der unterschiedlichen immunologischen Reaktion auf die Antiseren gegen
lansames und schnelles Myosin
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Anteilsan Typ I-Fasern istauch dann
zu verzeichnen, wenn ein Muskel
nach einem chirurgischen Eingriff fiir
langere Zeit im Gipsverband immo-
bilisiert werden muss (15), oder wenn
die Trainingshdufigkeit wegen ge-
sundheitlichen Problemen voriiber-
gehend stark reduziert werden muss.
Aufgrund dieser Beobachtungen
muss folglich angenommen werden,
dass das Fasermuster sowohl durch
genetische wie durch Umweltfakto-
ren beeinflusst wird. Mit Hilfe tier-
experimenteller ~ Untersuchungen
und neuentwickelter Methoden zur
Analyse der Molekularstruktur der
kontraktilen Proteine kann die Be-
deutung dieser Faktoren heute besser
beurteilt werden (32).

Abb. 2a, b:
M. vastus lateralis eines guten Sprinters (a) und eines Berufsradrennfahrers (b). ATPase-Firbung nach Vorinkubation bei pH 4,6

Molekularstruktur der
kontraktilen Proteine

Der kontraktile Apparat des Skelett-
muskels ist aufgebaut aus Actin-Fila-
menten (M, Molekulargewicht =
41 785) und Myosin-Filamenten (M
= 470 000). Die Reaktion zwischen
den Mpyosinquerbriicken und den
Actinfilamenten wird durch die Bin-
dung von Calciumionen an die regu-
latorischen Proteine Troponin-C (M
=17 846), Troponin-I (M =20 897),
Troponin-T (M =30 503) und Tropo-
myosin (M = 66 000) ausgelost, wel-
che an das Actinfilament gebunden
sind (34). Wihrend das Actinmole-
kil bei allen Tierarten und in allen
Muskelfasertypen gleich aufgebaut

zu sein scheint, wurden fiir die Mole-
kularstruktur von Myosin, Tropo-
myosin und Troponin je nach Tierart
und Fasertyp spezifische Unterschie-
de nachgewiesen (4, 5).

Myosin ist das wichtigste Protein bei
der Muskelkontraktion. Mit seiner
Struktur ist es verantwortlich fiir die
Mechanik der Kontraktion und
Kraftentwicklung, und gleichzeitig
katalysiert es mit Hilfe seiner
ATPase-Aktivitdt die Hydrolyse von
ATP zu ADP und Pj. 300400 paral-
lel angeordnete Myosinmolekiile bil-
den ein Myosinfilament. Das einzel-
ne Myosinmolekiil ist sehr stark
asymmetrisch und besteht aus zwei
schweren Ketten (M = je etwa
200 000) und mehreren leichten Ket-
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Abb. 3:

ten (M = 14 600-23 900). Die leich-
ten Ketten wie auch die ATPase-
Aktivitdt des Molekiils befinden sich
im Bereich der Myosinkdpfe, welche
ihrerseits die Querbriicken zu den
benachbarten Actinfilamenten bil-
den. Typ I- und Typ II-Fasern des
Menschen unterscheiden sich sowohl
beziiglich ihrer schweren und leich-
ten Ketten (4, 28) wie auch im
Peptidmuster von V- und B-Tropo-
myosin (5). Diese Unterschiede las-
sen sich an isolierten und mit Hilfe
der ATPase-Farbung typisierten Fa-
sern mit Hilfe der ein- oder zweidi-
mensionalen  Gel-Elektrophorese
nachweisen (4bb. 3 und 4). Durch
das sogenannte Peptid-mapping las-
sen sich in Fasern des Typs I und des
Typs II auch deutliche Unterschiede
in den Peptidfragmenten der schwe-
ren Ketten des Myosins finden (13).

Eindimensionale SDS-Polyacrylgel-Elektrophorese der myofibrilliren Proteine aus typisierten
einzelnen Muskelfasern des Menschen (3). Typ I- und Typ II-Fasern unterscheiden sich klar
beziiglich des LC (leichte Ketten)-Musters. Die Typ IIC-Faser enthdlt die leichten Ketten sowohl
des Typs I wie des Typs II und ist proteinchemisch identisch mit einer Mischung aus Typ I- und
Typ II-Fasern. Das auf dem Gel aufgetragene reine Myosin entspricht der schnellen Form aus
einem Kaninchenmuskel. Anhand der Marker-Spur ganz rechts lassen sich die Molekularge-
wichte der einzelnen Proteinfraktionen ablesen

Dies weist daraufhin, dass die schwe-
ren Ketten des Myosins in den einzel-
nen Fasertypen verschiedene primaé-
re Aminosdurensequenzen aufwei-
sen und dass sie damit das Produkt
unterschiedlicher Gene sind. Die
schweren Myosin-Ketten sind wahr-
scheinlich verantwortlich fiir die im-
munologischen Eigenschaften des
schnellen und langsamen Myosins
und damit auch fiir die unterschied-
lichen Eigenschaften bei der histo-
chemischen ATPase-Farbung.

Die «Feinregulierung» der kontrakti-
len Eigenschaften einer Muskelfaser
scheint mit deren Gehalt an leichten
Ketten des Myosins zusammenzu-
hingen. Typ IIA- und Typ IIB-Fa-
sern enthalten immer die gleichen
drei schnellen leichten Ketten, wih-
rend Typ I-Fasern des Menschen
nicht nur zwei langsame, sondern

auch unterschiedliche Mengen von
einer bis zu drei schnellen leichten
Ketten aufweisen konnen (4). Da die
leichten Ketten in ihrer erwidhnten
Anordnungaufden Myosinképfen in
sehr engem Zusammenhang mit der
ATPase-Aktivitat stehen, muss ihre
Zusammensetzung in direktem Zu-
sammenhang mit der Interaktion des
Myosinmolekiils mit dem Actinfila-
ment stehen. Je nach Anteil an leich-
ten Myosin-Ketten des schnellen
Typs konnte so auch die Kontrak-
tionsgeschwindigkeit der langsamen
Typ I-Fasern den gegebenen Bediirf-
nissen fein angepasst werden.

Die sehrseltenen Fasern des TypsIIC
enthalten alle fiinf leichten Ketten
und mit grosser Wahrscheinlichkeit
auch sowohl die schnellen wie die
langsamen schweren Ketten des
Myosins (4). Dies weist darauf hin,
dass in diesem Fasertyp sowohl
schnelles wie langsames Myosin in
unterschiedlichem  Mischungsver-
hédltnis vorhanden sind und dass
damit die Typ IIC-Faser als Uber-
gangsform zwischen TypIund TypII
zu betrachten ist. Anhaltspunkte fiir
eine gleichzeitige Prdsenz beider
Myosintypen in unterschiedlichem
Mischungsverhidltnis konnten auch
mit Hilfe immunhistochemischer
Untersuchungsmethoden gewonnen
werden (Abb. 1).

Die Tatsache, dass Fasertyp-spezifi-
sche Isoformen nicht nur fiir Myosin,
sondern auch fiir die regulatorischen
Proteine Tropomyosin und Tropo-
nin haben nachgewiesen werden kon-
nen, weist darauf hin, dass die kon-
traktilen Eigenschaften der verschie-
denen Muskelfasern auf der moleku-
laren Ebene geprdgt werden. Phidno-
typische Verdnderungen weisen auf
eine unterschiedliche Gen-Expres-
sion hin, welche durch verschiedene
dussere Reize hervorgerufen werden.
Ein spezifischer Reiz scheint dabei
die Expression eines bestimmten
Gens zu begiinstigen und gleichzeitig
die Transskription eines anderen
Gens zu hemmen. Verdnderte Reiz-
umstdnde konnten dann zur Aktivie-
rung des ruhenden Gens und damit

10
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8] . NEUHEITEN

Reizstrom-Therapie

e IONO MODULATOR PROGRAMATIC und MEMO:

Universelle Reizstrom-Therapiegerate. Diadynamische Strome: MF, DF, CP, LP, RS.
Impulsstrome: Stochastischer Reizstrom. Dreieckstrome, Schwellstrom, Gleich-
strom fir lontophorese.

© R oL ArcR

e IONO MUDULATOR MEMO:
individuell programmierbar!

e IONO MODULATOR PROGRAMATIC MM UND MV:

mit 4 Therapieprogrammen, vollautomatisch ablaufend. Fir
Niederfrequenz- und Mittelfrequenz-Therapie.

IONO MODULATOR PROGRAMATIC MV:
mit eingebautem Vakuumerzeuger mit Pulsator.

e NEMECTRODYN 2 / ENDOVAC 2

— Free Line, die neue Geratekonzeption fiir die moderne Interfrequenzstrom-
Therapie.

Das Nemectrodyn 2 bietet die in der Elektrotherapie unentbehrlichen Behandlungs-
arten:

— reine Mittelfrequenz zur Erzeugung mittelfrequenter Effekte

— zweipolige Interferenz zur Erzeugung niederfrequenter Effekte in der Oberflache

— vierpolige Interferenz zur Erzeugung nieder- und mittelfrequenter Effekte in der
Oberflache oder in der Tiefe des Gewebes.

Verbrauchsmaterial

@ Verwenden Sie die neuen hygienischen Frottée-Tilcher Frottesana in lhrer Praxis.
Frottesana-Ticher sind nach dem Sanitized-Verfahren antimikrobiell behandelt: Das
einzige Frottée-Tuch, das Sie vor Hautpilzen und geruchbildenden Bakterien sicher
sein lasst.

e FROTTESANA Handtuch 50x 70cm
e FROTTESANA Liegen-, Sauna- u. Badetuch 100 x 200 cm

e FRIGEL Ultraschall-Kontaktgel

Schweizerfabrikat — hautfreundlich - Ph-Wert dem Sauremantel der Haut angepasst
— fettet nicht — Lieferbar in 0,5-Liter-Flaschchen und in 5-Liter-Grosspackungen.

Wir senden lhnen gerne ein Muster

N

I————.———————————/<s-

B 0 N Ich interessiere mich fiir:
- I L] Offerte fir
- I Bitte ausschneiden [0 FRIGEL-Muster (Gewiinschtes bitte ankreuzen)
FlEaF und einsenden an:

Name
FRICAR AG
FRICAF.! AG' Forrlibuckstrasse 30,
8031 ZURICH 8031 Ziirich Strasse
Forrlibuckstrasse 30
Telefon 01-42 86 12 ! Flz/an
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Medizin-Service Stafa

Apparate fur Spitéler; Physikalische Therapien, Heime

Medizinische Einwegkontaktpackungen, Naturmoor - Alpenheublumen

IHR Aufbereitungsgerdte fur Packungen, Fangoriihrer, Wa&drmeschranke
Paraberg 78 Fangoparaffin, Fangofolien, Rollenhalter und Zubehdr

PARTNER Raberg Massagemittel, Massage und Ruheliegen, Gymnastikmatten
FUR Medizinische Béddereinrichtungen, Pflegewannen und Hebegerite
Kodra Steckbeckensplilapparate und Ausgussanlagen, Sterilisatoren

Bewdhrte Fachleute gewdhren I|hnen einen prompten Service !

Dorfstrasse 27 CH - 8712 Stafa 01 / 926 37 64

Muskeldehnung

warum und wie?
Olaf Evjenth und Jern Hamberg

Eine erfolgreiche Behandlungsmethode
bei Schmerzen und

beschrinkter Beweglichkeit Zu den bereits bekannt gewordenen Vorteilen der
Teil | HOCHVOLT - THERAPIE kommt:
Die Extremitéten. 178 Seiten mit mehr als 260 Bil- die AUSGEREIFTE DIAGNOSE mit
dern, Muskelregister und 16 Tabellen mit Schema Uber ®
die bewegungshindernde Funktion verschiedener QOlVOPUls
Muskeln. SFr. 95.- .
Teill 1l Fokal- und Paravertebraltest sowie Herdsuche
Die Wirbelséule. 128 Seiten mit mehr als 190 Bil- dank ungepuilstem Gleichstrom

dern, Muskelregister und 16 Tabellen mit Schema Uber

die bewegungshindernde Funktion verschiedener die AUSGEREIFTE THERAPIE mit

Muskeln. SFr. 90.- 9°lvopuls®
BAND I'UIND) zpsammon ) SFe 178~ Jontophorese, verstarkter Einfluss auf Trophik
Verlangen Sie kostenlos unsere Broschiire mit Leseproben und maximale Hyperamisierung durch unge-
Bestellschein pulsten Gleichstrom
Senden Sie mir bitte gegen Nachnahme die INDIVIDUELLE THERAPIE mit
Muskeldehnung, warum und wie? qotvopuls®
HEh R SR 550 o RS MBS B zwei aktive Elektroden beeinflussen Agonist
Anzahl __ Teilll SFr. 90.— + Verp.u. Vers.sp. und Antagonist im Sinne der reziproken Inner-
vation.
Name
Strasse Nr. KUHNIS
PLZ Ort Land MEDIZINTECHNIK
Einsenden an: Remed Verlags AG CH - 8967 WIDEN Tel. 057 / 33 87 12
Postfach 2017, CH-6300 Zug
5 °
@ immer streufihig, PhYSlOI'herﬂpeU'l'
ut dosierbar i e z
S o Physiothérapeute
@ weich, angenehm > ° o °
und schan < Fisioterapista
Tiille (e ¥ello@ @ auch mit Wasser
rieselig bleibend
Gebrauchsfertiges Eis Inserate — annonces:
KIBERNETIK AG
) ) ) HOSPITALIS-VERLAG AG
Eismaschinenfabrik Postfach 11
CH-9470 Buchs - Tel. 085 6 21 31 8702 Zollikon
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Gehalt der 4 hauptsichlichen Muskelfasertypen an langsamem und
schnellem Myosin, sowie Muster der schweren (HC) vnd leichten (LC)
Ketten des Myosins. Die Pfeile weisen aufdie Richtung einer potentiellen

| Zentralnervensystem ]
Muskelfasertyp [ === I == "Il = I
Motoneuron

Myosin Schrell ( F’f ) Impulsmuster
HE S S+ Fa Fe Muskelfaser
(M 200 000) Kreuzinnervation e ———— Kreuzinnervation
LC S.+ S S+S, Elektrostimulation =~ —— ——————— - Elektrostimulation

1T =2 1
(M14600- (fy) fify+fy fi+fy+f5 frefy+fy Ausdauertraining -— Ausdauertraining

23900 ) (f.+f.)
1.3 Krafttraining R Krafttraining
[ fprFyefy)
Intervalltraining —— Intervalltraining
Abb. 4: Abb. 5:

Motorische Einheiten mit typischem Impulsmuster fiir Typ I- und Typ
II-Fasern. Umwandlungsmoglichkeiten der Fasertypen durch Kreuz-
innervation, Elektrostimulation und verschiedene Trainingsformen

Fasertyp- Transformation hin

zu einer gleichzeitigen Synthese un-
terschiedlicher  Genprodukte in
wechselnden Proportionen fiihren
(31). Ein solcher Mechanismus wiir-
de schliesslich auch erkldren, wieso
Typ IIC-Fasern als Ubergangsform
unterschiedliche Mengen schnellen
und langsamen Myosins enthalten.
Die grosse Plastizitidt der Muskelzelle
kann einerseits anhand ihrer norma-
len Entwicklung und andererseits mit
Hilfe der Kreuzinnervation oder der
Elektrostimulation  nachgewiesen
werden.

Entwicklung und
Differenzierung der
Muskelfasertypen

Die kontraktilen Proteine werden
zunéchst in einer embryonalen Form
synthetisiert, und zwar unter dem
Einfluss eines genetischen Pro-
gramms, welches zur Auspriagung
spezifischer myofibrilldrer Proteine
fiihrt, die in den einkernigen Myo-
blasten nicht vorhanden sind. Exoge-
ne Faktoren oder Reize sind schliess-
lich verantwortlich fiir die Differen-
zierung der verschiedenen Muskelfa-
sertypen. Kontraktionseigenschaften
und ATPase-Aktivitdt embryonaler
Muskelfasern gleichen denjenigen
von erwachsenen Typ I-Fasern. Die

leichten Myosin-Ketten sind aber in
Muskelzellkulturen identisch mit
denjenigen des erwachsenen schnel-
len Myosins. Fiir die schweren Myo-
sin-Ketten und einzelne leichte Ket-
ten konnten ebenfalls embryonale
Isoformen nachgewiesen werden,
was darauf hinweist, dass die «Rei-
fung» der schweren und leichten
Ketten nicht unbedingt gleichzeitig
vor sich geht. Die langsamen Kon-
traktionseigenschaften embryonaler
Muskelfasern sind demnach wahr-
scheinlich eher auf die Unterschiede
zwischen embryonalem und adultem
Myosin und die Unreife des sarko-
plasmatischen Retikulums zuriick-
zufiihren (29). In Zellkulturen kann
die Synthese von langsamem Myosin
durch Stimulation mit Hilfe von
Platinelektroden induziert werden.
Im sich entwickelnden Muskel ent-
steht langsames Myosin zuerst in
denjenigen Fasern, die durch die
ersten Nevenendigungen innerviert
werden und sich zu Typ I-Fasern
entwickeln (30). Eine enge anatomi-
sche und funktionelle Beziehung
zwischen Muskelfaser und Motoneu-
ron ist Grundbedingung fiir die Diffe-
renzierung sowohl des Muskels wie
des Nervs. Es scheint dabei so zu sein,
dass die motorischen Einheiten dann
die Eigenschaften des schnellen Typs

annehmen, wenn das fiir die langsa-
men Einheiten typische, niederfre-
quente Stimulationsmuster fehlt
21).

Zur Zeit der Geburt hat sich zwar die
Population der Typ I-Fasern ver-
grossert, doch enthélt sie immer noch
unterschiedliche Isoformen von
Myosin und Troponin. Nach der
Geburt nimmt die Anzahl an Typ
I-Fasern sowohl beim Menschen wie
beim Tier weiter zu. Bei der Ratte
richtet sich die Umwandlung von
Muskelfasern im M. soleus nach der
Beinldnge und dem Korpergewicht
(23).

Experimentelle Umwandlung
von Muskelfasertypen

Verdnderungen der kontraktilen und
metabolischen Eigenschaften einer
Muskelfaser konnen nur tiber deren
Innervation erreicht werden. Die
Durchtrennung des Nervs fiihrt zu
einer schnelleren Atrophie von Typ
II-Fasern, doch machen schliesslich
auch die Typ I-Fasern die gleiche
Degeneration mit. Die spontane Re-
innervation fiihrt zu keinen wesentli-
chen Verdnderungen in den Kon-
traktionseigenschaften des Gesamt-
muskels, obwohl die meisten Fasern
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durch neue Motoneuronen innver-
viert werden.

Im Jahre 1960 wurde erstmals die
Kreuzinnervation zur Verdnderung
iberwiegend schneller oder langsa-
mer Muskeln eingesetzt. Mit dieser
Technik konnen die physiologi-
schen, biochemischen und histo-
chemischen Eigenschaften eines
Muskels und seiner Fasertypen voll-

stindig umgewandelt werden (2, 8,
10).

Spédter wurde dann auch die kiinstli-
che Stimulation intakter motorischer
Einheiten verwendet, um den Ein-
fluss verschiedener Stimulationsfre-
quenzen auf die kontraktilen Eigen-
schaften, die Molekularstruktur und
die metabolische Funktion der Mus-
kelfasern zu untersuchen (6, 17, 27,

32). Der Vorteil dieser Methode liegt
in der Moglichkeit, die Dauer der
Stimulation variieren zu konnen, um
so die zeitliche Entwicklung der An-
passungsvorginge in den stimulier-
ten Muskelfasern zu erfassen. Mit
Hilfe einer Dauerstimulation mit
einer langsamen Frequenz von 10
Impulsen pro Sekunde lassen sich
Typ II-Fasern innert weniger Wo-

Tabelle 2:
Auswirkungen verschiedener Trainingsformen, der Elektrostimulation und der Immobilisierung auf strukturelle und funktionelle Eigenschafien der
Muskelfasern
Elektro-- Trainingsformen Immobili-
stimulation sierung
Ausdauer anaerob Kraft
1. Struktur
1.1 Kapillaren
— Anzahl pro Faserflache Zunahme Zunahme ? 2 Abnahme
1.2 Mitochondrien
— Volumendichte und Ober- Zunahme Zunahme Zunahme Abnahme Abnahme
flache der Membranen
1.3 Sarkoplasmatisches
Retikulum
— Volumendichte der Tubuli Abnahme keine Verdnderung ? 2
— Calcium-Transport- Abnahme Abnahme ? ? ?
Kapazitat
1.4 Myofibrillen
— Faserquerschnittsflache Abnahme unterschiedlich Zunahme Zunahme Abnahme
2. Stoffwechselfunktion
2.1 Substrate
— energiereiche Phosphate ? Zunahme Zunahme Zunahme Abnahme
— Glykogen ? Zunahme Zunahme Zunahme Abnahme
— Triglyceride ? Zunahme ? ? ?
2.2 Enzymaktivitat
— Spaltung energiereicher ? ? Zunahme Zunahme 2
Phosphate
— anaerobe Glykogenolyse Abnahme Abnahme Zunahme Zunahme un-
und Glykolyse verdndert
— Oxydation von Kohlen- Zunahme Zunahme Zunahme Zunhame Abnahme
hydraten
— Oxydation von freien Zunahme Zunahme ? ? Abnahme
Fettsduren
— Glykogensynthese Zunahme Zunahme ? ? ?
3. Myoglobin ? Zunahme Zunahme Zunahme Abnahme
4. Molekularstruktur
— Fasertransformation -1 IIC-1 I-1IC keine 111
IIB - IIA

14
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chen vollstdndig in Typ I-Fasern
umwandeln (21, 27). Dieses Stimula-
tionsmuster ist demjenigen sehr dhn-
lich, welches langsamen Muskeln
iber die sie versorgenden motori-
schen Nerven aufgezwungen wird
(12). Die kapillardichte und die Akti-
vitdt oxydativer Enzyme nimmt wih-
rend niederfrequenter Stimulation
bereitsin der ersten Woche zu, gefolgt
von Verdnderungen der isometri-
schen kontraktilen Eigenschaften
nach zwei Wochen, einem Abfall der
ATPase-Aktivitdt nach drei Wochen
und schliesslich einer Verdnderung
der Molekularstruktur von Myosin
und Tropomyosin nach 3 bis 6 Wo-
chen (32). Die Umwandlung von Typ
I-Fasern in Typ II-Fasern mit Hilfe
des fiir letztere typischen Impuls-
musters gelingt dagegen nur unvoll-
stindig, es sei denn, dass der langsa-
men motorischen Einheit eigene In-
nervationsmuster zundchst durch
Durchtrennung des Nervs eliminiert
werde (21). Der starke Einfluss der
Dauerstimulation mit einem nieder-
frequenten Impulsmuster wird auch
durch die Tatsache unterstrichen,
dass durch Elektrostimulation umge-
wandelte Typ II-Fasern ihre ur-
spriinglichen Eigenschaften wieder
zuriickgewinnen, wenn die Stimula-
tion abgesetzt wird. Diese Beobach-
tung weist daraufhin, dass nicht etwa
das hochfrequente Stimulationsmu-
sterdie Typ II-Faser prégt, sondern in
erster Linie die Abwesenheit einer
niederfrequenten Dauerstimulation.
Dieser Umstand ist von ganz beson-
derer Bedeutung im Zusammenhang
mit einer moglichen Fasertypum-
wandlung durch verschiedene Trai-
ningsformen. Eine Transformation
von Typ II-Fasern zu Typ I-Fasern
diirfte durch Ausdauertraining ganz
wesentlich leichter zu erzielen sein
als umgekehrt die Umwandlung von
Typ I-Fasern zu Typ II-Fasern durch
Kraft- oder Intervalltraining (4bb. 5).
Die physiologischen Trainingsreize
sind zwar sicher wesentlich komple-
xer als die Auswirkungen der tier-
experimentellen Kreuzinnervation
oder Elektrostimulation. Letztere ha-

Abb.6a, b:
Gefrierschnitt eines M.vastus lateralis des Menschen. ATPase-Firbung nach Vorinkubation bei
pH 4,6 (a) und Ultradiinnschnitt des gleichen Gewebeblocks nach Kontrastierung fiir die
elektronenmikroskopische Untersuchung (b). Die Balken am unteren Bildrand entsprechen 100
wm. Anhand elektronenmikroskopischer Kriterien (subsarkolemmale Mitochondrien, intrazellu-
lare Lipidtropfen etc.) lassen sich die Fasertypen nicht mit ausreichender Sicherheit unterscheiden

ben aber eindeutig bewiesen, dass
eine Umwandlung der Fasertypen
moglich ist. Dies betrifft sowohl die
fiir die Kontraktionseigenschaften
einer Muskelfaser verantwortliche
Molekularstruktur der kontraktilen
Proteine wie auch die fiir die Stoff-
wechselfunktion verantwortliche
zelluldre Ultrastruktur.

Ultrastrukturelle und
metabolische Adaptation
des Skelettmuskels

an verschiedene Belastungs-
formen

Die Muskelkontraktion hingt neben
der molekularen Struktur und Funk-
tion der kontraktilen Proteine auch
von einer ausreichenden Energiever-
sorgung und von einer optimal koor-
dinierten Aktivierung iiber das peri-
phere Nervensystem ab. Metaboli-

sche Anpassungen der Muskelzelle
an verschiedene Trainingsreize kon-
nen zum Beispiel durch Messung
ihres Gehaltes an energieliefernden
Substraten, Bestimmung der Aktivi-
tdt von Schliisselenzymen oder Erfas-
sung des Mitochondrienvolumens
verfolgt werden. Anpassungsvorgan-
ge beziiglich der neuronalen Kon-
trolle sollten sich theoretisch in
strukturellen und funktionellen
Eigenschaften des sarkoplasmati-
schen Retikulums widerspiegeln. In
Tabelle 2 sind die bis heute bekann-
ten Veranderungen aufder Ebene der
Muskelfaser fiir die verschiedenen
Trainingsformen zusammengefasst
und den Auswirkungen der tierex-
perimentellen  Elektrostimulation
einerseits und der Immobilisation
andererseits gegeniibergestellt. Die
Auswirkungen des Ausdauertrai-
nings sind wesentlich besser bekannt
als diejenigen des Intervall- oder

16

No 4 — Avril 1985



Krafttrainings. Bemerkenswert istdie
gute Ubereinstimmung sowohl der
strukturellen wie der funktionellen
Anpassungserscheinungen nach
Ausdauertraining und nach Elektro-
stimulation. Inaktivitdt oder Immo-
bilisation macht die durch Ausdauer-
training oder Elektrostimulation her-
vorgerufene Verdnderung zunichte.

Die meisten der in Tabelle 2 zusam-
mengefassten Ergebnisse wurden am
Muskelhomogenat gewonnen. Was
die zellulare Ultrastruktur betrifft, ist
es erst kiirzlich durch eine Kombina-
tion histochemischer und elektro-
nenmikroskopischer Techniken ge-
lungen, das Mitochondrienvolumen
getrennt in den verschiedenen Faser-
typen zu quantifizieren (4bb. 6). In
einer soeben abgeschlossenen Studie
mit 6 Wochen intensivem Ausdauer-
training konnten signifikante Zunah-
men des Mitochondrienvolumens in
allen Fasertypen nachgewiesen wer-
den und die relative Zunahme war in
den Typ IIB- und Typ IIA-Fasern
sogar starker ausgeprigt als in den
Typ I-Fasern. Die oxydative Kapazi-
tiat kann nach diesen Untersuchungs-
ergebnissen also durch ein geeignetes
Training in allen Fasertypen gestei-
gert werden, ohne dass es sofort zu
einer Umwandlung der kontraktilen
Eigenschaften zu kommen braucht.

Die metabolischen Eigenschaften
einzelner Muskelfasern k6nnen mit
Hilfe der Gefriertrocknung von Mus-
kelgewebe und der Mikrodissektion
beurteil werden (13). Die Enzymakti-
vitiaten der Einzelfasern lassen sich
mit dieser Technik genauer bestim-
men als mit Hilfe histochemischer
Methoden. Fiir die Aktivitdt der
meisten Enzyme wurden auch inner-
halb desselben Fasertyps Variationen
um einen Faktor 10 gefunden, was
auf eine sehr funktionsspezifische
Anpassung jeder einzelnen Faser an
die an sie gestellten Anforderungen
hinweist. Mit Ausnahme der Phos-
phofructokinase,der  Fructose-1,6-
Diphosphatase und der Laktatdehy-
drogenase konnen sich die Aktivita-
ten der meisten Enzyme aus Typ I-
und aus Typ II-Fasern iiberschnei-

rv(?
il
st
:I\:'

den. Dies bedeutet, dass die kontrak-
tilen Eigenschaften einer Faser nicht
automatisch auch deren Stoffwech-
seleigenschaften bestimmen, womit
die noch von vielen Autoren verwen-
dete Einteilung in SO-Fasern (slow-
twitch oxidative), FOG-Fasern (fast-
twitch oxidative glycolytic) und FG-
Fasern (fast-twitch glycolytic) frag-
wiirdig erscheint. Es ist vielmehr vor-
zuziehen, die verschiedenen Faser-
typen anhand ihrer aus der histoche-
mischen ATPase-Fiarbung erkennba-
ren kontraktilen Eigenschaften zu
charakterisieren und das metaboli-
sche Profil getrennt davon in Form
der Aktivitdt relevanter Stoffwech-
selenzyme anzugeben. In einer Trai-
ningsstudie wurde gezeigt, dass die
oxydative Kapazitiat von Typ I-Fa-
sern mit Hilfe eines Ausdauertrai-
nings gesteigert werden kann, wéh-
rend die Typ II-Fasern auf ein an-
aerobes Training mit einer vergleich-
baren Zunahme der Aktivitdt dersel-
ben oxydativen Enzyme reagieren
(16). Die metabolischen Anpassun-
gen in den verschiedenen Fasertypen
stehen somit in direktem Zusammen-
hang mit deren Aktivierung unter
verschiedenen Belastungsformen.

Faserverteilung bei
Spitzenathleten:
Angeborene oder durch
Training erworbene
Eigenschaft?

Dank seiner mosaikartigen Zusam-
mensetzung aus verschiedenen Fa-
sertypen kann sich jeder menschliche
Muskel sehr leicht an die verschie-
denartigsten Belastungen anpassen.
Die verschiedenen Formen sportli-
chen Trainings filhren zu bemerkens-
werten Adaptationen sowohl der zel-
luldren Ultrastruktur wie der Stoff-
wechselkapazitdt. Wie schon er-
wahnt, weisen gut ausdauertrainierte
Sportler einen sehr hohen Prozent-
satz an Typ I-Fasern in den bei ihrer
Sportart stark beanspruchten Mus-
kelgruppen auf, wahrend sich umge-
kehrt Sprinter der Spitzenklasse in
den gleichen Muskelgruppen durch

einen hohen Anteil an Typ II-Fasern
auszeichnen. Es stellt sich unweiger-
lich die Frage, wie weit dieses Faser-
typmuster angeboren ist oder wieweit
es durch langjihriges, gezieltes Trai-
ning erworben ist.

Die sehr gute Ubereinstimmung zwi-
schen den durch Elektrostimulation
und den nach Ausdauertraining zu
beobachtenden Anpassungsvorgin-
gen ldsst vermuten, dass eine Um-
wandlung von Typ II-Fasern zu Typ
I-Fasern nicht nur auf der Ebene der
zelluldren Ultrastruktur und der me-
tabolischen Funktion, sondern auch
beziiglich Molekularstruktur der
kontraktilen Proteine moglich ist.
Mit grosser Wahrscheinlichkeit sind
jedoch Veridnderungen auf der mole-
kularen Ebene erst mit sehr intensi-
vem Training widhrend mehreren
Stunden pro Tag zu erwarten, wie es
heute von Spitzenathleten in Aus-
dauerdisziplinen wihrend mehreren
Jahren durchgefiihrt wird. Trotz des
sehr grossen Trainingsumfanges sind
aber natiirlich die Reize auf die
Muskelfaser noch wesentlich gerin-
ger, als dies bei einer ununterbroche-
nen Elektrostimulation {iber 8 bis 24
Stunden pro Tag der Fall ist. Ein
plotzliches Ausbleiben der gewohn-
ten Trainingsreize im Falle einer
Immobilisierung des Muskels oder
bei Ubergang zu einem anderen Trai-
ningsprogramm scheint zu einer Um-
kehr der Umwandlungsvorgédnge und
damit zu einer Riickkehr zum ur-
spriinglichen Fasermuster zu fiihren.
Die Typ IIC-Fasern konnen als direk-
ter Beweis fiir derartige Umwand-
lungsvorgidnge angesehen werden,
weil sie sowohl schnelles wie langsa-
mes Myosin enthalten.

Eine Umwandlung von Typ I-Fasern
zu Typ II-Fasern ist durch Training
kaum zu erzwingen, weil in den
Ruhephasen zwischen zwei Trai-
ningseinheiten die Typ I-Fasern un-
weigerlich wieder unter dem ihnen
eigenen Impulsmuster mit niedrig-
frequenter Dauerstimulation stehen.
Aus diesem Grunde beschrianken
sich die Anpassungsvorgdnge nach
Intervall- oder Krafttraining auf die
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metabolische Funktion der Muskel-
faser und aufderen Durchmesser. Ein
guter Langstreckenldufer wird aus
diesen Griinden nie ein hervorragen-
der Sprinter werden konnen, wih-
rend das Dauerleistungsvermdgen
eines Sprinters durch entsprechende
Trainingsmethoden sehr wohl ganz
entscheidend verbessert werden
kann. Der gleiche Sprinter wird aller-
dings bald erkennen miissen, dass er
durch das Ausdauertraining wesent-
lich an Schnelligkeit einbiisst. Diese
rein empirischen Beobachtungen aus
der Trainingspraxis finden ihre Be-
griindung ganz eindeutig auf der
molekularen Ebene der Muskel-
eiweisse.

Die Tatsache, dass bei eineiigen Zwil-
lingen das gleiche Fasertypmuster
gefunden wurde, will nicht heissen,
dass letzteres ausschliesslich durch
Erbfaktoren bestimmt wird. Geneti-
sche Einfliisse sind unter anderem
entscheidend fiir Korperbau und He-
belverhiltnisse. Die Beinldnge hat
sich zum Beispiel als sehr wichtiger
Faktor fiir die Ausprigung des Faser-
typmusters der Beinmuskulatur wih-
rend des Wachstums erwiesen. Die
individuelle koérperliche Aktivitdt im
Tagesablauf des Kindes spielt mit
Sicherheit eine wichtige Rolle in der
Ausprigung des Phianotyps. Da diese
Faktoren bei eineiigen Zwillingen
identisch oder sehr &dhnlich sind,
muss ein iibereinstimmendes Faser-
typmuster resultieren, solange sie
unter den gleichen Umweltbedin-
gungen aufwachsen.

Im M. vastus lateralis von 70 untrai-
nierten Jiinglingen und 45 Méidchen
im Alter von 16 Jahren wurde ein
durchschnittlicher Anteil von 52%
Typ I-Fasern gefunden (33). Fiir
beide Geschlechter bestehen jedoch
erhebliche individuelle Abweichun-
gen von diesem Mittelwert, wobei der
Streubereich sich bei den Méannern
von etwa 20 bis 80% Typ I-Fasern
und bei Frauen von etwa 30 bis 75%
erstreckt. Kinder, welche von Geburt
her einen iiberwiegenden Anteil an
Typ I-Fasern mitbringen, werden
wahrscheinlich eher zu Ausdauer-

@

sportarten hingezogen, wiahrend sich
gute Kurzstreckenldufer schon im
frithen Alter aus dem Reservoir von
Knaben und Maidchen mit einem
relativ hohen Anteil an Typ II-Fa-
sern rekrutieren diirften. Aufgrund
der erwdhnten unterschiedlichen Be-
dingungen fiir eine Muskelfaserum-
wandlung liegt es auf der Hand, dass
die Erbfaktoren fiir den Sprint eine
wesentlich grossere Rolle spielen, als
dies fiir Ausdauersportarten der Fall
ist. Mit grosser Wahrscheinlichkeit
wird jedoch das Fasertypmuster in
der Muskulatur von Olympiasiegern
und Weltrekordhaltern sowohl durch
genetische wie durch erworbene Fak-
toren beeinflusst.

Lokale und allgemeine
Begrenzungsfaktoren

der korperlichen Leistungs-
fahigkeit

Auch wenn im vorliegenden Artikel
ausschliesslich iiber Trainingseffekte
an der Skelettmuskelfaser berichtet
wurde, darf nicht vergessen werden,
dass der Muskel fiir seine Funktion
auch auf die Zufuhr von Néihrstoffen
und Sauerstoff einerseits und auf die
Abfuhr von Stoffwechselprodukten
wie Kohlensdure und Milchsdure
angewiesen ist. Die beste ultrastruk-
turelle, metabolische und molekula-
re Anpassung der Museklfasern wire
sinnlos, wenn es der Zelle an Substra-
ten und Sauerstoff fehlt oder wenn
sich die Stoffwechselendprodukte in
der Zelle ansammeln wiirden. Die
Innenmembranen der Mitochon-
drien in der Muskelzelle sind nur die
Endstation in der langen Kette des
Sauerstofftransportes von der Aus-
senluft iiber die Alveolen der Lunge,
das Herz-Kreislaufsystem und die
Muskelkapillaren. Das maximale
Sauerstoffaufnahmevermogen  wird
durch systematisches Ausdauertrai-
ning im Sinne einer optimalen und
gut abgestimmten Entwicklung all
dieser Systeme verbessert. Wenn
durch das Training das Mitochon-
drienvolumen und die Aktivitdten
oxydativer Enzyme in den Muskel-

fasern zunehmen, verbessert sich die
lokale aerobe Kapazitdt im Sinne
einer besseren Ausschopfung des an-
gebotenen Sauerstoffes. Wenn aber
die Muskelfasern mehr Sauerstoff
umsetzen konnen, muss dieser selbst-
verstdndlich auch an den Ort des
Verbrauchs herangefiihrt werden.
Die Verbesserung der Sauerstoff-
transportkapazitit findet ihren Aus-
druck in einer besseren Kapillarisie-
rung der Skelettmuskulatur, einer
Zunahme des totalen Himoglobinge-
haltes und einer Steigerung des maxi-
malen Herzminutenvolumens, wih-
rend bei gesunden Individuen die
Diffusionskapazitit der Lungen kei-
nen limitierenden Faktor darstellt
und durch Training nicht beeinflusst
werden kann.

Zusammenfassung

In Ergdnzung zur histochemischen
ATPase-Farbung haben Immun-
histochemie und die Gel-Elektro-
phorese zu einem besseren Verstand-
nis der Molekularstruktur der kon-
traktilen Proteine Actin, Myosin,
Tropomyosin und Troponin in den
verschiedenen  Fasertypen  des
menschlichen Skelettmuskels ge-
fiihrt. Eine erstaunliche Plastizitit
ermoglicht es den Muskelfasern, sich
den verschiedenen erblichen und
umweltbedingten Einfliissen anzu-
passen, und zwar nicht nur auf der
Ebene der zelluldren Ultrastruktur
und der metabolischen Funktionen,
sondern auch auf der molekularen
Ebene der kontraktilen Proteine.
Eine vollstindige Transformation
der Muskelfasertypen ist experimen-
tell mit Hilfe der Kreuzinnervation
odereinerspezifischen Elektrostimu-
lation moglich. Intensives Ausdauer-
training iliber ldngere Dauer scheint
die Typ II-Fasern ebenfalls in Typ
I-Fasern zu verwandeln, wihrend die
nach Schnelligkeits- oder Krafttrai-
ning zu beobachtenden Verdnderun-
gen in den verschiedenen Fasertypen
auf die ultrastrukturelle Zusammen-
setzung der Fasern (zum Beispiel
Verhiltnis zwischen Myofibrillen
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und Mitochondrien) und die metabo-
lischen Eigenschaften beschrinkt
bleiben. Bei Spitzensportlern scheint
die Fasertypverteilung sowohl durch
erbliche wie durch Umweltfaktoren
bestimmt zu sein.

Schliisselworter:

Kontraktile Eigenschaften von Mus-
kelfasern — Molekularstruktur von
Myosin - Fasertypdifferenzierung
durch genetische und Umwelt-Ein-
fliisse — Mitochondrien.
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