A HARANTCSIKOLT IZOM STRUKTURAJA
GARAMVOLGYI MIKLOS

Biofizikai Intézet, Pécs

.

A struktdrakutatas kezdete 6ta mindig kedvelt teriilet volt a harant-
csikolt izom. A klasszikus morfolégia — annak a felfogasnak megfeleléen, hogy
az izom funkcionélis egysége a rost — a rost szerkezetét kutatta. A klasszikus
mikroszképos kutatasok eredményeit az jabb, elektronmikroszképos adatok-
kal 6sszevetve, a rost altalanos organizaciéjardl a kovetkezd képet kapjuk:

1. A tudoméanyos kézvélemény ma mar egyetért abban, hogy az izom
alapvetd, preformalt elemei, melyek a rostot felépitik, nem a harantiranyi,
két-két harantmembran altal hatarolt korongok, hanem a hosszanti fibrillak.

2. A fibrillak kozotti teret a sarcoplasma tolti ki, mely a matrixbél és a
sarcoplasmaticus retikulumbél all.

3. Ugyancsak extrafibrillarisan helyezkednek el a mitochondriumok és a
sarcosomak.

4. A rost hatarfeliilete tobbrétegili, a sarcoplasmaticus membrant a ros-
tos szerkezetid sarcolemma veszi koriil. A rost feliiletén végzddik, véglemez
forméjaban a beidegz6 mozgaté idegrost.

II

A rost preformalt alapstruktiraja, mint lattuk, a hosszanti, fibrillaris
struktira. Az elektronmikroszkopos vizsgalatok megindulasa 6ta az izom-
struktira kutatasa a fibrilla, mint a rostnal kisebb morfolégiai egység, vizs-
galatara iranyult. A fibrilla azonban az izomnak nemcsak strukturilis, hanem
funkcionalis egysége is, amit azaltal mutattunk ki, hogy egyes fibrillan sikeriilt
izolalt allapotban, elektromos ingerléssel, reverzibilis kontrakciét kivaltanunk.
Ilyen kontrakcidkat filmre is vettiink, ezt tobbszér bemutattuk és errél a téma-
r6l tobb kézleményiink szamolt be [29, 30, 25, 31, 32]. Mivel a miikédés szem-
pontjabél kiilsnésen fontosnak tartjuk a fibrilla struktirijanak kutatasat,
els8sorban a fibrillaval foglalkozunk.

Az djabb kutatasok nagyrészt megerdsitették a klasszikus morfolégia
idevagé eredményeit. Igy pl. KOLLIKER [54] 1888-ban, JorDAN [52] 1931-ben
emlitik a fibrilla hosszanti, szubmikroszképos szerkezetét, ezt HALL, JAKUS
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és ScuMITT elektronmikroszképos vizsgalatai 1946-ban realizaltak. A kimuta-
tott hosszanti, protofibrillaris struktiraval azéta szamosan foglalkoztak [pl.
16, 69, 7,12, 42, 74 stb.]. Az irodalom adatai szerint a protofibrillak 50—250 A

1. dbra. Izomfibrilla hosszmetszetben, parhuzamos lefutdst protofibrillak (SJOSTRAND)

vastag fonalak, melyek egyezésben a rontgendiffrakciés vizsgalatok eredmé-
nyeivel [pl. 1, 5, 77 stb.], kb. 400 A axialis periodicitast mutatnak. Tébbek
szerint a protofibrillakat szabalyos tavolsigokban harantiranyd hidak kap-
csoljak egymashoz [43, 44, T4].
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A fibrilla lumenét a protofibrillak hexagonalis elrendezésnek megfelelGen,
egyenletesen toltik ki, ezt szdmos keresztmetszeti kép bizonyitja [64, 47, 42,
44, 74, 12]. Ezzel tarthatatlanna valt a fibrilla ,,cs8szerd” koncepciéja, mely
még MaRrcustél [61] ered és melyet az utébbi id6ben PEAsE és BAKER [66]
képviseltek.

Az eddigi eredmények alapjan nem tarthaté fenn a Tiecs altal alkotott
ama koncepcié sem [79], mely szerint a harantcsikolat spiralis lefutasi.

2. dbra. Izomfibrilla keresztmetszetben, lathaté a protofibrillik hexagonalis elrendezése
(HopcE)

111

Ami a harantcsikolatot illeti, elmondhatjuk, hogy a mai struktirakutatas,
teljes egészében megtartotta a klasszikus morfolégia terminolégiajat. A fibrilla-
ezen beliil az egyes csikok, elektronmikroszkopos képe teljesen hasonlé a fazis-
kontraszt-mikroszképban lathaté képhez.

A harantesikolat csikjai koziil kiilon targyaljuk a Z- és M-csikot. A tulaj-
donképpeni ,,harantesikolatot” alkoté A-, I- és H-csikokat — kiterjedésiik
miatt — helyesebb szakaszoknak nevezni. Altalanos felfogas szerint ez utébbi
szakaszok kiilonboz8ségét a protofibrillak szakaszonkénti eltérd felépitése és
vastagsaga okozza.

A fibrilla protofibrillaris apparatusanak felépitését illetden erésen meg-
oszlanak a vélemények. Réviden felsorolom az erre vonatkozé allaspontokat:

1. HopGE [43] szerint a protofibrillak megszakitas nélkiil, Z-t6l Z-ig
futnak és csupan felépitésiik més és mas az I-, A- és H-szakaszokban.

2. HuxLey és Hanson [48, 49, 51] szerint kétféle protofibrilla van.
A vékonyabb 40 A atmérgju protofibrillik actinbél vannak, és a Z-csikté6l
kezd8d8en végighizédnak az egész sarcomeren, kivéve a H-szakaszt. A H-ban
tehat nem lenne actin, itt a folytonossagot hypotheticus ,,S”’-protofibrillak
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biztositanak. A vastagabb, 110 A vastag protofibrillak, melyek myosinbél all-
‘nak, az A—T hataron kezdddve végightzédnak az A-szakaszon, a H-szakaszban
valamivel vastagabbak, mintegy 140 A atméréjiek.
E két ,,set” protofibrilla ,,sliding’ rendszert alkotna, eszerint tehat kont-
rakciénal maguk a protofibrillik nem révidiilnének, hanem a kétféle proto-
fibrilla egymas mellett elcstiszna.

3. dbra. Izomfibrillak hosszmetszetben. A harantesikolat elektronmikroszképos képe hasonlé
a fénymikroszképos harantesikolati képhez (GiLev 33)

3. Spiro [75, 76] azt a lehet8séget veti fel, hogy a legvastagabb, H-sza
kaszbeli protofibrillarész az A-ba belépve elagazik. Ezt arra alapozza, hogy a
H-szakasz feliiletegységre szamitva kb. kétszer kevesebb protofibrillat
tartalmaz, mint az A. SJOSTRAND [73, T4] is hevesen ellenzi a ,,sliding’-
koncepciét, szerinte is csak egyféle protofibrilla van, az A-ban lathaté
vékonyabb protofibrillak elagazédas révén jottek létre.

Az I-, A- és H-szakaszok nincsenek minden esetben egyszerre jelen. Az I
nagyon sokszor egyaltalan nem lathaté és érdekes médon, a rovarizomrél sz6lé
irodalomban a kézolt képek nagy részén nines I-szakasz (CHapMAN 12, HopcGE
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42, 43, Hanson 37, Epwarps et al. 19, FARRANT és MERCER 26 stb., sajat
ultravékony metszeteinken is). A H-szakasz is sokszor hianyzik, ambator

4. dbra. Izomfibrilla hosszmetszetben. A protofibrilldk felépitése az I- és A-szakaszban kiilon-
boz6. Az A-szakasz megtartotta szabalyos felépitését, mig az I-szakasz protofibrillai
a metszés kovetkeztében erfsen destrudltak (STOSTRAND)

SjOsTRAND [74] szerint ilyenkor nem a H-szakasz szilinik meg, hanem az A
tobbi részét alkoté két ,,S”-szakasz (tehat a. tulajdonképpeni A-szakasz)
vékonyodik el keskeny csikka az A—I hatéron, és a H-szakasz kiterjed az egész
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eredeti A-szakaszra. Ez 6sszhangban all Spiro adataval [75], aki szerint rovi-
diilt izom egész A-szakasza vastag, H-protofibrillakbél all.
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5. dbra. Egy sarcomer felépitésének diagramja HODGE szerint. A protofibrilldk az egész
sarcomeren megszakitas nélkiil végighizédnak
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6. dbra. Egy sarcomer felépitésének diagramja HUXLEY és HANSON szerint. Kétféle (actin
és myosin) protofibrilla

Altalanosan elterjedt felfogas szerint az A- és I-szakasz nemcsak felépi-
tésében, hanem anyagéaban is kiilonb6z5. Ma elGtérben allé vélemények szerint
(HasserBacu [40], HuxLEy és Hanson [38, 50,35, 36, 37, GuBa 34]) szerint
a myosin kizarélag az A-szakaszban taladlhaté. Ezt szaimos myosin-kioldasos
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kisérlet latszik igazolni. Vannak ellenvélemények is (SZENT-GYORGYI A. G. et
al. [78], de VILLAFRANCA [80]), de 6kis csupan a myosin lokalizdciéja tekinteté-
ben hangoztatnak eltér§ véleményt, az A- és I-szakasz eltérs fehérjessszetéte-
1ével egyetértenek.

Ugyancsak altalanos felfogas, hogy a szervetlen s6k zome az A-szakaszban
talalhaté [55, 58, 59, 60, 81, 82, 6, 25, 71]. Akarmilyen anyagok vegyenek is
részt az A-szakasz felépitésében, minden ma hasznalatos metodika egybehangzo
tanisaga szerint az A-szakasz lényegesen nagyobb denzitasi, tomdttebb, mint
az I [15, 17, 20, 7, 50, 25]. Ezzel azonban ellentétben all az a felfogas, hogy az
I-szakasz izotropiajat valamely, az alapstruktirara szuperponalédott negativ
kettfstorésti anyag okozna (AMBRONN, 1917,idézi: Ernst, [25]). Ilyen anyag
lehetne: nukleoproteid (CAsPERssoN és THORELL, 11), lipoid (DEMPSEY et alii,
[14]), vagy fehérje (MATOLTSY és GERENDAS [62]). Nincs azonban egyetlen olyan
struktirakutatasbol szarmazé adatunk sem, mely elfogadhatéva tenné vala-
mely nagyobbtémegi tobbletanyagnak az I-szakaszban valé jelenlétét. ERNsT
és BELEczKI [22] ezzel szemben kimutattdk, hogy a formalinnak az izom-
rostha torténd orientalt beépiilése 6nmagaban is negativ kettdstorést idéz eld,
tehat negativ kett8storés fellépése formalinnal kezelt izomrostban nem bizo-
nyitja valamely negativ kettdstoré anyag eredeti jelenlétét.

LY

Az A- és I-szakaszokkal ellentétben a Z- és M-képletek nem szélesebb
szakaszok, hanem hosszmetszetben és nativ fibrillan keskeny csik alakjaban
lathaték. Ezért nem tartjuk helyesnek a ,,Z-band”, vagy ,,M-zone™ kifejezése-
ket.

A Z-csik szaz év 6ta az izomstruktirakutatok kedvenc vitatémaja volt.
A régebbi, idevonatkozé adatokat (pl. Krause, MERkEL, APATHY sth.)
HAiceqist [41] foglalja 6ssze, ezenkiviil még megemlitem Marcus [61], Ernst
és KeLLner [21], Ciaccro [13], valamint PeAsE és BAKER [66] munkait.
Hogy a Z-csik a fibrillanak oldészerekkel szemben viszonylag legstabilisabb
eleme, azt leirta KOLLIKER [54], ScHAFER [70], Lianc [57] és Ciaccio [13].

Az M-csik koriil is zajlott vita, de lényegileg azt tartottdk hogy az a Z-
csik ismétlddése az A-szakasz kozepén.

Mi kiterjedt kisérleteket folytattunk a Z- és M-rendszerekkel kapcsolat-
ban, és azt talaltuk, hogy mind a Z-, mind az M-csik intrafibrillaris része kerek,
lemezkeszerd, halézatos struktiraji képzddmény [24, 72].

A sorban bemutatandé képek kéziil a 7. rovarizombdl tejsavval, a 8.
rovarizombél Weber—Edsall oldattal, a 9. hazinyul psoasbél szintén Weber—
Edsall oldattal izolalt Z-lemezeket mutat.

Bizonyos feltételek mellett a Z-lemezkéken kiviil az M-csik is izolalhaté
kerek lemezkeként, ezt mutatja a 10. abra. Az izolalas kérilményeirdl és az
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ezzel kapcsolatos elektronmikroszképos vizsgalatokrél az 1960. évi MET-
vandorgytilésen szamolok be.

7. d@bra. 0,1%- tejsavval, méh szarnyizomfibrillabél izolalt Z-lemezkék elektronmikroszképos
képe (8000 <, arnyékolatlan)

A lemezkék nem érnek tdl a fibrilla szegélyén. Ami a Z-képlet inter-
fibrillaris részét illeti, megemlitem 1955-ben végzett sajat kisérleteinket [28,
23, 25], melyek szerint szomszédos fibrillak Z-csikjai kozott szilard interfibril-
laris harantosszekdttetések allnak fenn.



A HARANTCS{KOLT 1ZOM STRUKTURAJA 107

Hogy azonban ezek a harantkapcsolatok fonalak-e, vagy osszefiiggé
membrianok maradvanyai, akkor nem volt eldénthetd, az erre vonatkozé elekt-
ronmikroszképos vizsgalatokrél szintén a MET vandorgyfilésen szamolok be.

8. dbra. Méh szarnyizombél WEBER—EDSALL oldattal izolalt Z-lemezkék
(8000 <, arnyékolatlan)

M-lemezek kozotti harantkapesolatok 1étezésér6l BereMAN [8] kozolt
nemrégiben meggy6z8 képeket. Ujabban szamos képet lathattunk annak a régi
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\

felfogasnak az igazolasara, hogy az interfibrillaris Z-kapcsolatok a sarcolem-
mahoz kapcesolédnak [10, 56, 67, 68]. Ezt mi is megerdsithetjiik.

9. dbra. Hazinytl m. psoas-b6l WEBER—EDSALL oldattal izoldlt Z-lemezkék
(8000 <, arnyékolatlan)

Sokan, els6sorban EDWARDS és munkatarsai [19, 18, 10], valamint Kisu
és BARDET [53] kapcsolatba hozzak, s6t azonositjak a leirt Z-6sszekottetése-
ket a sarcoplasmaticus reticulummal, kimutatvan, hogy egyes esetekben a reti-
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culum a Z-csikok magassagaban csatlakozik a fibrillahoz. BErcMAN és WAL-
KER [9] ezt a nézetet hevesen cafoljak, mivel a sarcoplasmaticus reticulum

10. dbra. Méh szarnyizombél WEBER—EDsALL-oldattal egyiittesen izoldlt Z- (sotét) és M-
(vildgos) lemezkék (8000 x, arnyékolatlan)

glicerinextrakcié esetén teljesen elttinik, mig a Z- és M-hidak érintetleniil
maradnak. Sajat kisérleteink is a Z-kapcsolatok oldészerekkel (sav, séoldatok)
szembeni jelentds resistentidjat mutatjak [23].

Ami a Z-rendszerek esetleges funkcionilis szerepét illeti, nem ismertet-
jiik azokat a szerz6ket, akik csupan mechanikus dsszetarté szerepet tulajdoni-
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tanak ezeknek a képleteknek. BARER [2[ felveti ingeriiletvezetésben jatszott
szerepiik lehetGségét. HUXLEY és TAYLOR [46] izomrostot gyenge dramokka
ingerelve csak akkor kaptak 6sszehizédast, ha a mikroelektrédat az I-szakasz
kizepéhez (a Z-csikhoz) helyezték. Ujabban BERGMAN és WALKER szintén a
fibrillat aktivalé szerepet tulajdonit a Z-képleteknek [9]. Intézetiinkben elektro-

11. abra. Méh szarnyizomfibrillak kézotti extrafibrillaris Z-hidak (faziskontraszt, 90 x 8)

mos ingerléssel delta-allapotba vitt fibrillakon végzett kisérletek azt mutatjak,
hogy ingerlés utan a fibrilla Z-képlete jelentdsen 6sszehiizédik, igy esetleg aktiv
szerepet jatszhat a kontrakcié folyaman [25].

A Z-képletek funkcionalis szerepét valészintsiti az is, hogy a rovar-
izomban taldlhaté szubmikroszképos tracheolak, a fibrilla Z-csikjahoz kapcso-
lédnak. A tracheoldk és a Z-képletek egyiittes funkcionalis szerepére HorLm-
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GRENnek [41] mar a 20-as években volt elképzelése, a kozvetlen kapcsolatot
természetesen nem lathatta. Tovabbi kisérleteknek kell eldonteni, hogy a vizs-
galataink soran tapasztalt osszekottetés tracheolik és Z-képletek kozott funk-
cionalis, vagy csupan mechanikus kapcsolat-e.

Az M-csik funkcionalis szerepérdl még kevesebbet tudunk. DRAPER és
Hopce [17] szerint sok szervetlen anyagot tartalmaz, BARNETT és PALADE
{3, 4] pedig kimutattak az M-csik enzimatikus, szerintiik cholinesterase aktivi-
tasat. ‘

12. d@bra. Interfibrillaris Z-6sszekottetések. Méh szarnyizombol késziilt ultravékony metszet
(16 000 )

v

A fibrilla tobbi esikjara, az N, E, L és X-csikokra az el6adasban nem térek
ki, mivel ezek természetére vonatkozélag semmit sem tudunk. Tekintettel
azonban arra, hogy a szerintiink lényeges szerepet jatszo Z- és M-csikok kozvet-
len kozelében helyezkednek el, megismerésiik igen fontos lenne a Z-, ill. M-csik
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szerepének szempontjabol is. Meg kell azonban jegyezni, hogy a fibrilla kiilon-
b6z6 funkcionilis dllapotaiban a sarcomer azonos helyén esetleg egészen eltérd
jellegli csikok léphetnek fel, melyek dsszetévesztése zavart okozhat.

VI

A fibrilla struktirajanak targyalasa végén meg kell emlékeznem a fib-
rilla sokat vitatott hatarhartyajarél. A szerzfk zéme tagadja létezését, igy

13. dbra. Extrafibrilliris hidak a fibrilla Z-képlete és a sarcolemma kézott (Ultravékony
metszet, 8000 X )

most GuBAval egyediil allunk azzal a véleményiinkkel, hogy a fibrillanak jol
definialt hatarhartyija van [34, 27]. Mikromanipulaciés kisérleteink valészi-
niivé tették hatarhartya létezését, majd a Gusa altal hasznalt médszert alkal-
mazva (nem-kollagén fehérjék kivonasa), mi is kaptunk olyan képeket, melye-
ken mintha hartya latszanék.

Valészintinek tartjuk hatarhéartya létezését ama megfigyelésiink alapjan
is, hogy a mitochondriumok vékony fonalak segitségével rogziilnek a fibrilla-
hoz, mégpedig nemcsak a Z-csikhoz, hanem egészen rendszerteleniil, a fibrilla

teljes feliiletéhez.
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15. dbra. Méh szarnyizombél késziilt ultravékony metszet. A tracheoldk a fibrilla Z-csikjdhoz
kapcsolédnak (8000 <)

8 Biol. Csop. Kozl IV/1—2.
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VII

Osszefoglalas helyett ra szeretnék mutatni néhany struktirakutatasi
problémara, melyek megoldasat igen fontosnak tartjuk:

1. Az egyes szervetlen anyagok, valamint az egyes izomfehérjék pontos
lokalizaciéjanak ismerete.

16. abra. Mikromanipulaciés kisérlet a fibrilla hatarhartyajanak kimutatdsara
(faziskontraszt, 90x15)

2. A protofibrillaris struktira ‘elvi felépitésének tisztazasa.

3. A Z- és M-rendszerek funkcionalis szerepe.

4. Végiil, mint legfontosabb, a struktirdnak a miikédés kézben beko-
vetkez§ valtozasa. ~

Mindezek a kérdések csupan akiilosnb6z6metodikakkal dolgozé struktira-
kutatok egymast kiegészit§ és egymas eredményeit tekintetbevevd, egyiittes
munkajaval oldhaték meg.
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17. dbra. 0,1 M NaOH-dal kezelt méh szarnyizomfibrilla maradvanya (8000, arnyékolatlan)

8*



18. dbra. Mitochondriumok kapcsolédésa a fibrilla feliiletéhez.

Méh szarnyizombél késziilt ultravékony metszet (16 000 x)

911
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