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Summary. Cross-sectional areas and oxidative enzyme
(succinate dehydrogenase) activities of fibers in the
deep, middle, and superficial regions of the mouse
tibialis anterior muscle were examined and compared
after 30 days of increased muscle activity with volun-
tary running exercise. Eight 19^week-old male mice
were assigned randomly to either a sedentary control
(control, n=4) or voluntary running exercise (exercise,
n=4) group. There were no differences in the cross-
sectional area of fibers between the control and exercise
groups, irrespective of the muscle region. The oxidative
enzyme activities of fibers in the middle and superficial
regions of the muscle were greater in the exercise group
than in the control group. These data indicate that
increased muscle activity with voluntary running exer-
cise increases the oxidative enzyme activity of muscle
fibers that are recruited to perform and adapt to a
given condition of activity.

Key words-cross-sectional area, increased muscle activ-
ity, mouse, skeletal muscle fibers, succinate dehy-
drogenase activity, tibialis anterior muscle.

INTRODUCTION

Increased muscle activity results in a large number of
responses in the functional, morphological, and meta-
bolic properties of skeletal muscle fibers that are
specific to the type and amount of muscle activity. In
general, muscle fibers that are activated by low-
intensity and long-duration types of muscle activity
with electrical stimulation or running exercise show
adaptations that include an increased percentage of
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high-oxidative muscle fibers, higher oxidative capac-
ities, higher myoglobin and mitochondria! levels, and
increased capillarization in skeletal muscles1"3'7'. On
the other hand, high-intensity and short-duration
types of muscle activity causes fiber hypertrophy and
higher glycolytic capacities in skeletal muscles2'28'.

The tibialis anterior muscle shows an increasing
gradient of muscle fibers having a high oxidative
enzyme activity proceeding from the superficial
(away from the bone) to the deep (close to the bone)
region of the muscle6'19'. It would be expected that
muscle regional specific responses ought to be obser-
ved following increased muscle activity, because indi-
vidual muscle fibers having different oxidative
enzyme activities among the muscle regions are
considered to adapt differently depending on the type
of increased muscle activity. However, there have
been no previous studies on fiber adaptations in
skeletal muscles regarding the muscle region in
response to increased muscle activity. In the present
study, cross-sectional areas and succinate dehy-
drogenase (SDH) activities of fibers in the deep,
middle and superficial regions of the mouse tibialis
anterior muscle were examined and compared after
30 days of increased muscle activity. In the present
study, we used voluntary running exercise as an
increased muscle activity model. Mice and rats are
highly active species and run spontaneously in run-
ning wheels at their own pace16'17'20-22'26-27'29'31'. In

addition, the animals can run voluntarily during their
active hours, i.e. at night, in the running wheel 7
days/week, and no stressor is used to force them to
run. Voluntary running exercise occurs in the same
cage in which the animal is housed, and the environ-
ment is thus not changed for running and non-running
conditions.
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M A T E R I A L S A N D M E T H O D S

E x p e r i m e n t al a n i m als

Ei gh t 1 91 W e e k - old m al e I C R m i c e w e r e a s si g n e d

r a n d o m ly t o eit h e r a s e d e n t a r y c o n t r ol ( c o n t r ol , n - 4)

o r v ol u n t a r y r u n n i n g e x e r cis e ( e x e r ci s e , n - 4) g r o u p .

A ll m i c e w e r e i n di v id u all y h o u s e d i n si m il a r c a g e s ,

e x c e p t t h a t t h e r e w a s n o r u n n l n g W h e el i n t h e c a g e

f o r t h e c o n t r ol g r o u p . T h e m i c e i n th e e x e r ci s e g r o u p

e x e r cis e d v ol u n t a rily in t h e r u n n l n g W h e el s f o r 30

d a y s . F o o d a n d w a t e r w e r e p r o vi d e d a d libit u m . T h e

m i c e w e r e k e p t i n a c o n t r oll e d e n vi r o n m e n t w it h

fi x e d 1 2 : 1 2 h li gh t : d a r k c y cl e s (li gh t s o ff f r o m 1 9 : 00

t o 0 7 : 0 0) a n d r o o m t e m p e r at u r e m ai n t ai n e d a t 2 2 ±

2 ℃ . A ll p r o c e d u r e s w e r e a p p r o v e d b y t h e U n i v e r sit y

C o m m itt e e f o r th e C a r e a n d U s e of A ni m als f o r

R e s e a r c h P u r p o s e s a n d f oll o w e d t h e G uid eli n e s of th e

N a ti o n al l n stit u t e s of H e alth f o r t h e C a r e a n d U s e o f

L ab o r a t o r y A n i m al s .

R u n n i n g w h e el a p p a r a t u s

A r u n n l n g W h e el a p p a r a t u s w a s d e v el o p e d i n w hi c h

th e l o a d a n d r u n n l n g dis t a n c e c o u ld r e s p e c tiv el y b e

c o n t r oll e d a n d m o nit o r e d el e c t r o n i c ally
1 2)

. T hi s a p p a -

r a t u s i n cl u d e s a s t a n d a r d p l a sti c c a g e a n d a r u n n l n g

w h e el( w id t h 5 .0 c m , di a m e t e r 2 5 .5 c m ) a tt a c h e d v e r ti-
c all y t o a f r e ely r ot a ti n g sh aft i n s e r t ed i n t o a m et al

c o n t r oll e r b o x t h a t i s s u p p o r t ed o n a m et al b a s e . T h e

r u n n l n g W h e el r ot a t e s o n t h e s h aft w h e n e v e r t h e

m o u s e w alk s o r r u n s i n eith e r dir e c ti o n i n t h e r u n n i n g

w h e el
,
a n d t h e n u m b e r of r e v ol u ti o n s of t h e r u n n i n g

w h e el is c o n ti n u o u sly r e c o r d e d . A t r a n s d u c e r i n t h e

c o n t r o ll e r b o x c o n n e ct e d t o t h e r u n n i n g w h e el p r o-
d u c e s a n ele ct ri c sl g n al f o r e a ch r e v ol u ti o n of t h e

r u n n l n g W h e el . T his s l g n al is th e n s e n t t o , a n d s u b s e-

q u e n tly s t o r e d b y , a c o m p u t e r w hi c h is e q u ip p e d t o

c o n ti n u o u sl y m o nit o r t h e n u m b e r of si g n al s f r o m u p

t o 2 0 r u n n l n g W h e els si m ult a n e o u sly . T h e ti m e i n t e r-
v al f o r d a t a c oll e c ti o n is s e t b y a ti m e- m a r k g e n e r a-

t o r (f r o m 3 s e c t o 24 h) .

Ti s s u e p r e p a r a ti o n

A t t h e e n d o f th e 3 0 - d a y e x e r ci s e p e ri o d , th e m i c e

w e r e a n e st h e ti z e d w ith s o di u m p e n t o b a r bit al ( 50 m g/
k g b o d y w eig h t , i . p .) . T h e tibi alis a n t e ri o r m u s cle s

w e r e r e m o v e d
,
cle a n e d of e x c e s s f a t a n d c o n n e c ti v e

ti s s u e
,
a n d w e t w eig h ed . E a ch m u s cl e w a s p l a c e d o n

c o r k
,
st r e t c h e d t o it s in ui u o l e n g t h , a n d i m m e di a t ely

f r o z e n i n is o p e n t a n e c o ol e d i n liq uid n it r o g e n . S e ri al

1 0 /J m t hi c k t r a n s v e r s e s e c ti o n s f r o m th e m id b elly

r e g l O n Of t h e m u s cl e w e r e c u t i n a c r y o st a t s e t a t

- 2 0 ℃ . T h e s e c ti o n s w e r e b r o u g h t t o r o o m t e m p e r a-

t u r e
,
ai r -d ri e d

,
a n d t h e n st ai n e d f o r S D H a cti vit y , a n

i n di c a t o r of m it o c h o n d ri al o x i d a ti v e p o t e n -

ti al l O , l l , 1 6 , 1 8 ) . T h e S D H a c ti vit y w a s d et e r m i n e d i n a n

i n c u b a ti o n m e di u m c o n t ai n i n g 1 0 0 m M p h o s p h a t e

b uff e r ( p H 7 .6) , 0 .9 m M s o di u m a zi d e
,
0 .9 m M

1 - m et h o x y p h e n a z in e m et h yl s ulf a t e , i .5 m M n it r o bl u e

t et r a z oli u m
,
5 .6 m M E D T A dis o di u m s alt

,
a n d 48 m M

s u c ci n a t e dis o di u m s alt . T h e r e a cti o n w a s st o p p e d b y

m u ltip l e w a shi n g s i n di stille d w a t e r a n d t h e s e c ti o n s

w e r e d eh y d r a t e d i n a g r a d e d s e ri e s of et h a n ol s , p a s-

s e d t h r o u gh x yl e n e , a n d t h e n c o v e r slip p e d . H is t o -

c h e m ic al c o n t r ol s e c ti o n s
,
i n w hic h eith e r s u c ci n a t e

di s od iu m s alt o r n it r o bl u e t et r a z oli u m w a s e x cl u d e d

f r o m t h e i n c u b ati o n m e di u m
,
sh o w e d n o p o siti v e

S D H s t ai n i n g .

T is s u e a n aly sis

T h e c r o s s- s e c ti o n al a r e a s a n d S D H a c ti viti e s of

m u s cl e 丘b e r s f r o m th e d e e p ( cl o s e t o t h e b o n e) ,
m id dl e (b et w e e n th e d e e p a n d s u p e r fi ci al r e gi o n s of

t h e m u s cle) , a n d s u p e r丘ci al ( a w a y f r o m t h e b o n e)
r e g i o n s of t h e m u s cl e w e r e e x a m i n e d u sl n g a

c o m p u t e r
-

a s si st e d i m a g e p r o c e s si n g s y st e m ( N e u r -

oi m a gi n g S y st e m )
5 ･ 9 ” )

. T h e s e m u s cl e r e gi o n s w e r e

s el e ct e d f o r a n aly sis , b e c a u s e t h e tibi alis a n t e ri o r

m u s cle sh o w s a n i n c r e a si n g g r a di e n t of m u s cl e 丘b e r s

h a v i n g a hi g h o x id a ti v e e n z y m e a c ti vit y p r o c e edi n g

f r o m th e s u p e rfi ci al t o t h e d e e p r e gi o n of t h e m u s -

cl e 6 ,
1 9)

. T is s u e s e cti o n s w e r e dig iti z e d a s g r a y l e v el

i m a g e s o n a c o m p u t e r - a s sist e d i m a g e p r o c e s s l n g

s y s t e m . E a c h pi x el o n t h e c o m p u t e r w a s q u a n ti丘e d a s

o n e o f 2 5 6 g r a y l e v el s . A g r a y l e v el v al u e o f z e r o w a s

e q u i v ale n t t o l O O % t r a n s m is si o n of lig h t , a n d t h a t o f

2 55 w a s e q ui v al e n t t o O % t r a n s m is si o n . T h e o p tic al

d e n sit y ( O D) v al u e w a s d e t e r m i n e d b y g r a y l e v els .

T h e c r o s s - s e cti o n al a r e a s o f m u s cl e 丘b e r s w e r e d et e r -

m i n e d a u t o m a ti c ally , i .e . vi a e d g e d et e cti o n d e 丘n e d

b y t h e g r a di e n t s of O D v alu e s , f r o m th e b o u n d a r y of

t h e m u s cl e 丘b e r o u tli n e d i n dig iti z e d i m a g e s of th e

S D H - st ai n e d s e cti o n s . T h e m e a n O D v al u e of all

p l X els w it hi n a m u s cl e 丘b e r w a s d e t e r m i n e d u s l n g a

c alib r a ti o n t a bl et w hi c h h a d 2 1 st e p s of g r a di e n t

d e n sit y r a n g e s a n d c o r r e s p o n di n g diff u s e d d e n sit y

v a l u e s .

S t a tis ti c s

M e a n s
,
st a n d a r d d e v i a ti o n s

,
a n d c o r r el a ti o n s w e r e

c alc u l a t e d f r o m i n di v id u al v al u e s u s l n g St a n d a r d

p r o c e d u r e s . V al u e s w e r e e x p r e s s e d a s m e a n ± st a n -

d a r d d e v i a ti o n ( S D) . A n a n al y si s of v a ri a n c e w a s u s e d

t o d et e r mi n e sig nifi c a n t diff e r e n c e s f o r i n c r e a s e s i n



t h e r u n n l n g di st a n c e w ith ti m e a n d a m o n g a n i m als .

T h e S t u d e n t
'

s ～-t e st w a s u s e d t o d e t e r m i n e sl g ni丘c a n t

di ff e r e n c e s i n t h e c r o s s - s e c ti o n al a r e a a n d S D H a c tiv _

it y b et w e e n th e c o n t r ol a n d e x e r cis e g r o u p s . A ll

st a tisti c al a n aly s e s w e r e p e rf o r m e d u s l n g S t a t vie w .

R E S tT L T S

R u n n in g dis t a n c e

T h e d ail y r u n n l n g di st a n c e i n th e e x e r cis e g r o u p

i n c r e a s ed p r o g r e s si v ely (F ig . 1) . T h e m e a n r u n n i n g
di st a n c e s of f o u r a n i m al s d u ri n g a 30 -d a y e x e r cis e

p e ri o d w e r e 4 1 8 4 ( n o . 1) , 5 8 0 1 ( n o . 2) , 4 83 8 ( n o . 3)
,
a n d

41 1 9 ( n o . 4) m / d a y . T h e r e w e r e n o di ff e r e n c e s i n t h e

d ail y i n c r e a s e i n th e r u n ni n g dist a n c e a m o n g t h e s e

f o u r a ni m als .

B o d y a n d m u s cle w ei g h t s

T h e r e w e r e n o diff e r e n c e s i n th e m e a n b o d y w eig h t

b et w e e n t h e c o n t r ol (3 1 .6 ±3 .7 g , n - 4) a n d e x e r cis e

(2 9 .6 ±1 .3 g , n - 4) g r o u p s af t e r a 30 -d a y e x e r cis e

p e ri o d .

T h e r e w e r e n o diff e r e n c e s i n t h e m e a n tibi ali s

a n t e ri o r m u s cl e w eig h t b e t w e e n th e c o n t r o l ( 55 .8 ±

3 .1 m g , n - 4) a n d e x e r cis e (5 9 .0 ±5 .4 m g , n - 4) g r o u p s

aft e r a 30 -d a y e x e r cis e p e ri o d .

R el ati o n s h ip b e t w e e n m u s el e fi b e r c r o s s
I S e C ti o n al

a r e a a n d S D H a ct iv it y

T h e r e w a s a n i n v e r s e r el a ti o n s hip b et w e e n c r o s s
-

s e c ti o n al a r e a a n d S D H a cti vit y of m u s cle 丘b e r s i n

th e m id dl e r e g i o n of t h e c o n t r ol g r o u p ( r ニ ー0 .9 70 ,

p < 0 .05) (F ig . 2) .

M u s cl e fi b e r c r o s s I S e e ti o n al a r e a a n d S D I a c ti v it y

T h e r e w e r e n o di ff e r e n c e s i n t h e m e a n c r o s s - s e cti o n al

a r e a of m u s cl e 丘b e r s b et w e e n t h e c o n t r ol a n d e x e r -

ci s e g r o u p s , ir r e s p e c ti v e of t h e m u s cl e r e gi o n (Fi g . 3) .

T h e m e a n S D H a c ti vi ti e s of m u s cl e fi b e r s i n th e

m id dl e a n d s u p e r 丘ci al r e gi o n s , b u t n o t i n t h e d e e p

r e g l O n , W e r e g r e at e r i n t h e e x e r cis e g r o u p t h a n i n th e

c o n t r ol g r o u p ( Fi g . 3) .

D I S C tJ S S I O N

I n th e p r es e n t s t u d y , v ol u n t a r y r u n n l n g e x e r cis e w a s

u s e d a s a n i n c r e a s e d m u s cl e a c ti vi t y m o d el f o r e x p e r -

i m e n t al a n i m als . R u n n i n g dis t a n c e s i n all e x e r ci s e d

a n i m als i n c r e a s e d d u ri n g t h e 30 -d a y e x e r cis e p e ri o d .

T A M u s cl e F ib e r a n d l n c r e a s e d A c ti v it y 7

I n a d diti o n
,
si m il a r i n c r e a s e p a tt e r n s i n th e r u n n i n g

di st a n c e d u ri n g t h e e x e r cis e p e ri o d w e r e o b s e r v e d i n

t h e s e a ni m als (Fi g . 1) . I n th e p r e s e n t s t u d y , w e

c o m p a r e d m e a n c r o s s - s e cti o n al a r e a a n d m e a n S D H

a cti vi t y of 丘b e r s i n t h e diff e r e n t r e gi o n s of t h e m u s cl e

i n t h e e x e r ci s e g r o u p w it h t h o s e i n th e c o n t r ol g r o u p

(F ig . 3) , b e c a u s e t h e e x e r cis e d a n i m als s h o w e d si m i -

l a r r u n n l n g p a tt e r n s d u ri n g th e e x e r ci s e p e ri o d .

T h e tibi ali s a n t e ri o r m u s cl e w a s e x a m i n e d i n t h e

p r e s e n t s t u d y , b e c a u s e it h a s a m i x t u r e of m u s cl e

丘b e r s h a vi n g diff e r e n t o x id ati v e e n z y m e a c ti viti e s

p r o c e e di n g fr o m th e s u p e r丘ci al t o t h e d e e p r e gi o n of

t h e m u s cle 6 ･ 1 9) . T h e r ef o r e
,
it w o u ld b e e x p e c t ed t h a t

m u s cle r e gi o n al s p e ci丘c a d a p t a ti o n s sh o uld b e o b s e r
-

v e d f oll o w l n g t h e i n c r e a s ed m u s cl e a cti vit y . T h e

p r l m a r y 丘n di n g i n t h e p r e s e n t st u d y w a s t h a t t h e

m u s cl e 丘b e r s did n o t h y p e rt r o p h y , ir r e s p e c ti v e of t h e

m u s cl e r e g l O n , i n r e s p o n s e t o t h e r u n n l n g e x e r ci s e .

T his r e s u lt is c o n si st e n t w it h p r e vi o u s st u di e s u sl n g

r a t m u s cl e s
1 9‾2 1)

.
P r e v i o u s s t u di e s

4
,
1 4

,
1 5

･
2 3‾2 5 ･ 2 8 , 3 0) r e p o r-

t e d t h a t 丘b e r h y p e rt r o p h y i n s k el et al m u s cl e s w a s

ob s e r v ed o nl y aft e r a n a n a e r ob i c (hig h -i n t e n sit y a n d

sh o r t -d u r a ti o n ) t y p e of e x e r cis e a n d f u n cti o n al o v e r -

l o a d b y m u s cl e r e m o v al of s y n e r gi st s .

T h e s e c o n d 丘n di n g w a s th at a n i n c r e a s ed o x id a tiv e

e n z y m e a c ti vit y of m u s cle 丘b e r s i n t h e m i d dle a n d

s u p e r丘ci al r e g l O n S , b u t n o t i n t h e d e e p r e g l O n Of th e

m u s cl e
,
w a s o b s e r v ed af t e r t h e v ol u n t a r y r u n ni n g

e x e r cis e . O n e p r e v i o u s st u d y
8)
o b s e r v ed t h a t v ol u n -

t a r y r u n ni n g e x e r ci s e f o r 4 5 d a y s in c r e a s e d p e r c e n t -

a g e s of hi gh
･ o x id a ti v e 丘b e r s i n t h e f a st - t w it c h

pl a n t a ri s m u s cl e i n r a t s , w hil e n o c h a n g e i n th e

sl o w - t w it c h s ole u s m u s cl e w a s ob s e r v ed aft e r v ol u n -

t a r y r u n ni n g e x e r cis e . S i m il a rly , W e r ni n g e t al .
2 9)

ob s e r v e d t h a t th e p r o p o r ti o n of hig h - a n d l o w -

o x id ati v e 丘b e r s i n t h e sl o w - t w it c h s ole u s m u s cl e of

m i c e did n o t c h a n g e aft e r v ol u n t a r y r u n n l n g e x e r cis e .

T h e s e r e s u lt s in dic a t e t h a t sl o w -t w it c h m u s cl e s
,
i . e .

t h e s o l e u s m u s cl e
,
a r e l e s s r e s p o n si v e t o v ol u n t a r y

r u n n l n g e x e r cis e , b e c a u s e s u c h m u s cl e s p r e s u m a bl y

c o n si st of hig h
-

o x id a ti v e fi b e r s a n d h a v e s u 氏ci e n t

a e r o bi c c a p a cit y t o m e e t t h e i n c r e a s e d e n e r g y

d e m a n d n e ed e d f o r r u n ni n g e x e r ci s e . I n c o n t r a s t , th e

a c ti v ati o n of diff e r e n t t y p e s of m u s cl e 丘b e r s , s u c h a s

t h e r e c r uit m e n t of l o w - o x id ati v e m u s cl e 丘b e r s
,
i s

n e e d e d d u ri n g r u n n i n g e x e r cis e , b e c a u s e t h e i n -

c r e a s e d m u s cl e a cti vit y w a s s ufもci e n t t o i n c r e m e n t a-

ll y r e c r uit m o r e m u s cl e 丘b e r s h a v i n g l o w - o X id a ti v e

e n z y m e a c ti v iti e s i n t h e m id dle a n d s u p e r丘ci al

r e g l O n S Of t h e m u s cle t o a c c o m p lis h a g l V e n C O n diti o n

of a cti vit y .

I n c o n cl u si o n
,
i n c r e a s e d m u s cl e a c tiv it y w it h v ol u n -

t a r y r u n n i n g e x e r cis e r e s u lt s i n a e r o bi c a d a p t a ti o n s

i n t h e s k ele t al m u s cl e
,
a s c o n 丘r m ed b y o b s e r v a ti o n of
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F i g . 1 . C h a n g e s i n t h e d a il y r u n n i n g d i st a n c e o f f o u r m i c e i n th e e x e r ci s e g r o u p . T h e r u n n i n g d i st a n c e s i n a ll m i c e

i n c r e a s e d p r o g r e s si v e l y d u ri n g t h e e x e r ci s e p e ri o d a n d si m il a r i n c r e a s e d p a tt e r n s i n th e r u n n i n g di s t a n c e w e r e o b s e r v e d

i n th e s e m i c e .
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C r o s s -s e c ti o n al a r e a ( FL m 2)

F i g . 2 . T h e r e l a ti o n sh i p b e t w e e n c r o s s
-

s e c ti o n a l a r e a a n d s u c ci n a t e d e h y d r o g e n a s e a c ti vi t y o f fi b e r s i n th e d i ff e r e n t

r e gi o n s o f t h e tib i a li s a n t e ri o r m u s cl e i n th e c o n t r o l a n d e x e r ci s e g r o u p s . N u m b e r s o n th e s y m b o l s s h o w t h e s e ri a l

n u m b e r o f t h e a n i m a l . S D H
,
s u c c i n a t e d e h y d r o g e n a s e ; O D , o p ti c a l d e n sit y . T h e c o r r el a ti o n c o e 艮 c i e n t s o f t h e d e e p ,

m id dl e
,
a n d s u p e r fi c i al r e g i o n s o f th e m u s cl e i n t h e c o n t r o l g r o u p w e r e - 0 .

4 9 5 (n - 4) , - 0 .9 7 0 ( n - 4 , p < 0 .0 5) , a n d - 0 .9 1 3

( n - 4) , r e s p e c ti v e l y , w h il e th o s e i n t h e e x e r c i s e g r o u p w e r e - 0 .3 5 4 (n - 4) , 0 .7 6 8 ( n - 4) , a n d 0 .5 9 6 ( n - 4) , r e s p e c ti v el y .
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■ E x e r ci s e

S u p e rfi ci al
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I E x e r ci s e

D e e p M id d l e

F i g . 3 . M e a n c r o s s- s e c ti o n a l a r e a s a n d m e a n s u c c i n a t e

S u p e rfi ci al

d e h y d r o g e n a s e

a c ti v iti e s o f fi b e r s i n t h e di ff e r e n t r e gi o n s o f t h e ti bi a li s a n t e ri o r m u s c l e i n

th e c o n t r o l a n d e x e r c i s e g r o u p s . V a l u e s a r e m e a n s ±S D f r o m f o u r a n i m a l s .

S D H
,
s u c ci n a t e d e h y d r o g e n a s e ; O D ,

w i th th e v a l u e o f t h e c o n t r o l g r o u p .

a n i n c r e a s e d o x id a tiv e e n z y m e a c ti vit y of l o w -

o x id a ti v e m u s cle 丘b e r s i n th e m id dl e a n d s u p e r 丘ci al

r e gi o n s i n th e tibi ali s a n t e ri o r m u s cl e .

R E F E R E N C E S

1) B a g b y G J , S e m b r o w i c h W L , G o ll n i c k P D : M y o si n

A T P a s e a n d 丘b e r c o m p o si ti o n f r o m t r a i n e d a n d

u n t r a i n e d r a t s k el e t a l m u s c l e . A m J P h y si o 1 2 2 3 :

o p ti c a l d e n sit y .

*

p < 0 .0 5 c o m p a r e d

1 4 1 5- 1 4 1 7 , 1 9 7 2 .

2) B o o th F W ,
T h o m a s o n D B : M o l e c u l a r a n d c ell u l a r

a d a p t a ti o n o f m u s c l e i n r e s p o n s e t o e x e r c i s e : p e r-
s p e cti v e s o f v a ri o u s m o d el s . P h y si o I R e v 7 1 : 5 4 1- 5 8 5 ,
1 9 9 1 .

3) F a u l k n e r J A , M a x w ell L C , B r o o k D A , L i e b e r m a n

D A : A d a p t a ti o n o f g u i n e a p ig p l a n t a ri s m u s cl e 丘b e r s

t o e n d u r a n c e t r a in i n g . A m I P h y si o 1 2 2 1 : 2 9 1- 2 9 7 ,
1 9 7 1 .

4) G o n y e a W J , E ri c s o n G C : A n e x p e ri m e n t a l m o d el f o r

t h e st u d y o f e x e r c i s e
-i n d u c e d s k e l e t a l m u s cl e h y p e r -



1()

5)

6)

7)

8)

9 )

1 0 )

l l )

1 2 )

1 3 )

1 4 )

1 5)

1 6 )

1 7 )

1 8)

C . H I R O F U JI e t a l .

t r o p h y . I A pp I P h y si o1 4 0 : 6 3 0- 6 3 3 , 1 9 7 6 ･

H i r o f uji C , I s h ih a r a A , R o y R R , I t o h K , I t o h M ,

E d g e r t o n V R , K a t s u t a S : S D H a c ti v i t y a n d c e ll si z e

o f tib i a li s a n t e ri o r m o t o n e u r o n s a n d m u s cl e 丘b e r s i n

S A M P 6 , N e u r o R ep o rt l l : 8 2 3- 8 2 8 , 2 0 0 0 .

H i r o f uji C , N a k a t a n i T , I s h ih a r a A , T a n a k a M , I t o h

K
,
I t o h M ,

K a t s u t a S
,
I b a t a Y : C ell si z e

ci ll a t e d e h y d r o g e n a s e a c ti v it y o f d iff e r e n t

丘b e r s i n d iff e r e n t r e g i o n s o f t h e ti bi a li s

m u s c l e i n m i c e a n d r a t s . A ct a H i s t o c h e m

3 3 : 2 9 5- 3 0 3 , 2 0 0 0 .

H o ll o s z y J O , C o yl e E F : A d a p t a ti o n s o f

a n d s u c-
ty p e s o f

a n t e ri o r

C yt o ch e m

s k e l e t a l

m u s c l e t o e n d u r a n c e e x e r ci s e a n d th ei r m e t a b o li c

c o n s e q u e n c e s . I A +坤I P h y si o1 5 6 : 8 3 1- 8 3 8 , 1 9 8 4 .

I s h i h a r a A
,
I n o u e N

,
K a t s u t a S : T h e r e l a ti o n s h i p o f

v o l u n t a r y r u n n i n g t o fi b r e t y p e c o m p o siti o n , fi b r e

a r e a a n d c a pill a r y s u p pl y i n r a t s ol e u s a n d pl a n t a ri s

m u s c l e s . E u r I A +坤I P h y si o 1 6 2 : 2 1 ト21 5 , 1 9 9 1 .

I s h i h a r a A
,
R o y R R , E d g e r t o n V R : S u c c i n a t e d e h y

-

d r o g e n a s e a c ti v i t y a n d s o m a si z e o f m o t o n e u r o n s

i n n e r v a ti n g di ff e r e n t p o r ti o n s o f th e r a t ti b i al i s

a n t e ri o r . N e u r o s ci e n c e 6 8 : 8 1 3- 8 2 2 , 1 9 9 5 .

I sh i h a r a A
,
I t o h K

,
I t o h M

,
H i r o f uji C , Ⅲ a y a s h i H :

I n h i b iti o n o f t h e g r o w th- r e l a t e d 丘b e r t y p e s h if t i n r a t

s o l e u s m us cl e b y h y p o b a ri c-h y p o x i a . A ct a M e d B i o1

4 4 : 2 2 11 2 2 5 , 1 9 9 6 .

I sh i h a r a A
,
I t o h K

,
I t o h M

,
H i r o f uji C , H a y a s h i H :

I n 乱 1 e n C e O f h y p o b a ri c- h y p o x i a o n fi b e r t y p e d i s t ri-

b u ti o n o f t h e r a t e x t e n s o r di git o r u m l o n g u s m u s cl e .

A ct a M e d B i o 1 4 6 : ト 6
,
1 9 9 8 .

I sh i h a r a A
,
R o y R R , O h i r a Y , I b a t a Y , E d g e r t o n V R :

H y p e rt r o p h y o f r a t pl a n t a ri s m u s cl e 丘b e r s a ft e r

v o l u n t a r y r u n n i n g w ith i n c r e a si n g l o a d s . I A j坤I

P h y si o1 8 4 : 2 1 8 3- 2 1 8 9 , 1 9 9 8 .

I sh i h a r a A
,
O h i r a Y

,
R o y R R , N a g a o k a S , S e k i g u c h i

C , H i n d s W E , E d g e rt o n V R : C o m p a ri s o n o f th e

r e s p o n s e o f m o t o n e u r o n s i n n e r v a ti n g p e ri n e a l a n d

h i n d li m b m u s cl e s t o s p a c e fl i g h t a n d r e c o v e r y .

M u s cl e N e r v e 2 3 : 7 5 3- 7 6 2 , 2 0 0 0 .

K li tg a a r d H : A m o d e l f o r q u a n tit a ti v e s t r e n g t h

t r a i n i n g o f h i n d li m b m u s cl e s o f t h e r a t . I A +坤I

P h y si o1 6 4 : 1 7 4 0- 1 7 4 5 , 1 9 8 8 .

M c D o n a g h M J N , D a v i e s C T M : A d a pti v e r e s p o n s e

o f m a m m a li a n s k el e t a l m u s c l e t o e x e r ci s e w i th h i g h

l o a d s . E u r I A +坤I P h y si o 1 5 2 : 1 3 9 1 5 5 , 1 9 8 4 .

M o n d o n C E
,
D ol k a s C B

,
S i m s C

,
R e a v e n G M : S p o n-

t a n e o u s r u n n i n g a c ti v it y i n m al e r a t s : eff e c t o f a g e .

I A p pI P h y si o 1 5 8 : 1 5 5 3- 1 5 5 7 , 1 9 8 5 .

M u n o z K A
,
A a n n e s t a d A

,
T i s c h l e r M E

,
H e n ri k s e n

E J : S k e l e t a l m u s cl e p r o t e i n c o n t e n t a n d s y n t h e si s

a ft e r v o l u n t a r y r u n n l n g a n d s u b s e q u e n t u n w e i g h t-
i n g . M e t a b o li s m 4 3 : 9 9 4- 9 9 9 , 1 9 9 4 .

N a k a t a ni T
,
N a k a s h i m a T

,
K i t a T

,
H i r o f uji C , I t o h

K
,
I t o h M

,
I s h i h a r a A : S u c c i n a t e d e h y d r o g e n a s e

a cti v iti e s o f 丘b e r s i n th e r a t e x t e n s o r di git o r u m

l o n g u s , s o l e u s , a n d c a r d i a c m u s c l e s . A r c h H i st ol

q ′わ/ 6 2 : 3 9 3- 3 9 9 , 1 9 9 9 .

1 9) N a k a t a n i T , N a k a s hi m a T , K i t a T , H i r o f uji C , I t o h

K
,
I t o h M

,
I s hi h a r a A : C e ll si z e a n d o x id a ti v e

e n z y m e a c ti v i t y o f d iff e r e n t t y p e s o f 丘b e r s i n

d iff e r e n t r e gi o n s o f th e r a t p l a n t a ri s a n d tib i a li s

a n t e ri o r m u s c l e s . h n I P h y si o1 5 0 : 4 1 3- 4 1 8 , 2 0 0 0 .

2 0 ) R o d n i c k K J , R e a v e n G M , H a s k ell W L , Si m s C R ,

M o n d o n C E : V a ri a ti o n s i n r u n n i n g a c ti v i t y a n d

e n z y m a ti c a d a p t a ti o n s i n v o l u n t a r y r u n n i n g r a t s . ∫

A pp I P h y si o 1 6 6 : 1 2 5 0- 1 2 5 7 , 1 9 8 9 .

2 1 ) R o d n i c k K J , H o ll o s z y J O , M o n d o n C E , J a m e s D E :

E ff e c t s o f e x e r c i s e t r a i n i n g o n i n s u li n- r e g u l a t a b l e

gl u c o s e-t r a n s p o rt e r p r o t ei n l e v el s i n r a t s k el e t al

m u s c l e . D i a b et e s 3 9 : 1 4 2 5- 1 4 2 9 , 1 9 9 0 .

2 2) R o d n i c k K J , R e a v e n G M ,
A z h a r S

,
G o o d m a n M N

,

M o n d o n C E : E ff e c t s o f i n s u li n o n c a r b o h y d r a t e a n d

p r o t ei n m e t a b oli s m i n v o l u n t a r y r u n n i n g r a t s . A m I
P h y si o1 2 5 9 : E 7 0 6- E 7 1 4 , 1 9 9 0 .

2 3) R o y R R , M e a d o w s I D , B a ld w i n K M , E d g e r t o ll V R :

F u n c ti o n a l si g n i丘c a n c e o f c o m p e n s a t o r y o v e rl o a d e d

r a t f a s t m u s c l e . I A +坤I P h y si o 1 5 2 : 4 7 3- 4 7 8 , 1 9 8 2 ,

2 4) R o y R R , T a l m a d g e R J , F o x K , L e e M , I s h i h a r a A ,

E d g e r t o n V R : M o d u l a ti o n o f M H C i s o f o r m s i n f u n c-
ti o n a ll y o v e rl o a d e d a n d e x e r c i s e d r a t pl a Tl t a ri s

fi b e r s . I A J坤I P h y si o1 8 3 : 2 8 0- 2 9 0 , 1 9 9 7 .

2 5) R o y R R , I s h ih a r a A , K i m J A , L e e M ,
F o x K

,
E d g e r-

t o n V R : M e t a b o li c a n d m o r p h o l o g i c a l s t a b ili ty o f

m o t o n e u r o n s i n r e s p o n s e t o c h r o n i c all y e l e v a t e d

n e u r o m u s c u l a r a c ti v it y . N e u r o s ci e n c e 9 2 : 3 6 1- 3 6 6 ,

1 9 9 9 .

2 6) R u s s e ll J C , E pli n g W F , P i e r c e D , A m y R M , B o e r

D P : I n d u c ti o n o f v ol u n t a r y p r o l o n g e d r u n ll l n g b y

r a t s . I A +坤I P k y si o1 6 3 : 2 5 4 91 2 5 5 3 , 1 9 8 7 .

2 7) S h y u B C , A n d e r s s o n S A , T h o r e n P : S p o n t a n e o u s

r u n n i n g i n w h e e l s . A m i c r o p r o c e s s o r- a s si s t e d m e th o d

f o r m e a s u ri n g p h y si ol o gi c al p a r a m e t e r s d u ri n g e x e r-
ci s e i n r o d e n t s . A ct a P k y si o I S c a n d 1 2 1 : 1 0 3- 1 0 9 ,
1 9 8 4 .

2 8) T i m s o n B F : E v a l u a ti o n o f a n i m a l m o d el s f o r th e

st u d y o f e x e r c i s e-i n d u c e d m u s cl e e n l a r g e m e n t . ∫
A
+ 坤I P h y si o 1 6 9 : 1 9 3 5- 1 9 4 5 , 1 9 9 0 .

2 9) W e r ni n g A , I ri n t c h e v A , W ei s s h a u p t P : M u s cl e

i nj u r y , c r o s s- s e c ti o n al a r e a a n d fi b r e t y p e d i s t rib u-
ti o n i n m o u s e s o l e u s a ft e r i n t e r m i tt e n t w h e e l-
r u n n i n g . I P h y si ol (L o u d) 4 2 8 : 6 3 9- 6 5 2 , 1 9 9 0 .

3 0) W o n g T S , B o o t h F W : S k el e t a l m u s cl e e n l a r g e m e n t

w ith w ei gh t-lif ti n g e x e r ci s e b y r a t s . I A j 坤I P h y si o 1

6 5 : 9 5 01 9 5 4 , 1 9 8 8 .

3 1 ) Y a n c e y S L , O v e rt o n J M : C a r d i o v a s c u l a r r e s p o n s e s

t o v ol u n t a r y a n d t r e a d m ill e x e r ci s e i n r a t s . I A pp I

P h y si o1 7 5 : 1 3 3 4- 1 3 4 0 , 1 9 9 3 .




