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INTRODUCTION 



I l  e s t  bien connu que l a  résistance de membrane (Rm) des 

muscles de crustacés e s t  t rès  inférieure à cel le  des muscles de 

vertébrés alors que l a  capacité membranai re ( C m )  apparaît pl us for te .  

De nombreux travaux r e l a t i f s  à 1 'ul t rastructure de ces muscles met- 

tent  en évidence l 'exis tence d ' u n  important réseau interne de tubules 

résultant d'invaginations de l a  membrane externe e t  contribuant, de 

ce f a i t ,  aux propriétés électriques des f ibres .  

Les résu l ta t s  concernant les valeurs des caractéristiques 

électrophysiologiques de 1 a membrane de l a  f ibre  musculaire de crabe 

se révèlent très différents  selon les auteurs.  insi si , les valeurs 

obtenues peuvent ê t r e  classées en deux catégories : l a  première donne 
2 une R, de 100 à 300 Qcm e t  une capacité membranaire d'environ 

40 p ~ i c m ~ ,  la seconde montre que la  Rm peut ê t r e  beaucoup plus impor- 

2 2 t a n t e p :  1000 à 2000 Qcm e t  la  Cm plus faible  : 1 à 10 uF/cm . Ces 
f 

dernières valeurs de Rm e t  Cm seraient proches de celles mesurées sur 

les f ibres  musculaires de grenouille. 

Le f a i t  q u ' i l  existe deux valeurs possibles pour chaque 

caractéristique membranai re résulte de 1 'estimation f a i t e  de 1 a sur- 

face membranaire. Cette surface dépend de 1 'étendue des invaginations 

à 1 ' in té r ieur  de la  f ibre  e t  sa détermination e s t  l e  facteur expli- 

quant les  deux groupes de mesures obtenues. En e f f e t ,  certains auteurs 

ne considèrent que l a  portion de membrane en surface, d 'autres ,  par 

contre, tiennent compte, au moyen de photographies de microscopie 

électronique, de son extension à 1 ' in té r ieur  de l a  f ibre .  C'est 

pourquoi nous avons évalué, dans une première pa r t i e ,  l a  résistance 



de membrane e t  son inverse, 1 a conductance (G,) , e t  enfin,  1 a capacité 

membranai re d'une f ibre  au repos en "conditions normales" c 'est-à-dire 

placée dans une solution physiologique de composition ionique appro- 

priée,  compte-tenu des concentrations ioniques internes de 1 a f ibre .  

Dans notre cas, une correction de l a  surface due aux invaginations 

n 'a  pu ê t re  f a i t e ,  aussi avons-nous comparé nos résul ta ts  à ceux 

déjà obtenus dans des conditions identiques. Ces valeurs absolues de 

la  résistance de membrane e t  de la conductance ont é t é  réalisées afin 

de pouvoir préciser, à l a  f in  de ce t r ava i l ,  1 'importance quanti ta- 

t ive de chaque conductance ionique. 

Pour é t ab l i r  ces cal culs , i 1 convient de déterminer, dans 

une deuxième part ie ,  quels ions sont responsables d u  potentiel de 

membrane e t  de la  résistance électrique de l a  f ibre .  Ceci e s t  possi- 

ble en enregistrant les variations de ces deux dernières caracté- 

rist iques lors de modifications de l a  concentration de te1 ou te1 

ion dans la  solution externe. Connaissant alors l a  nature des ions 

parti cipant au potentiel de membrane e t  à l a  conductance membranai re , 

nous avons pu évaluer l a  contribution de chacun à cette conductance. 

Enfin, nous avons essayé de préciser les  voies de passage 

de ces ions à travers l a  membrane. I l  exis te  en e f f e t  deux possibi- 

1 i t é s ,  compte-tenu de 1 'ul t rastructure de 1 a f i b r e  : un ion peut s o i t  

traverser l a  membrane au niveau sarcolemmique à l a  surface de la  

f ib re ,  s o i t  passer à travers la  membrane du système tubulaire,  en 

admettant que 1 ' influx e t  1 'efflux pour chaque ion puisse se  s i tue r  

à des niveaux différents.  Le moyen d'investigation que nous avons 



choisi e s t  l 'observation dc l 'influence sur les propriétés é l ec t r i -  

q i i r s  de 1 f i b r e ,  des ions H' dont 1 ' a c t i o n  sur des s i t e s  membranai- 

res de surface a é t é  c!Gmonttr5e. Cette étude s k s t  trouvée complétée, 

dans l a  discussion, par  1 'ensemble de no5 rasul tats  r e l a t i f s  aux 

variations électrophysiol ogiaires prodiri tes par  des modifications des 

concentrations ioniques externes, e t  prSsent6s sous forme de courbes 

voltage-courant montrant 1 es propriétes iec t i  f i  ca t r i  ces de 1 a rnembra 

nt?. 



HISTORIQUE 



I o )  CARACTERISTIQUES MEMBRANAIRES 

Les p o t e n t i e l s  é l e c t r i q u e s  ce1 l u l a i r e s  son t  dus à 1  ' e x i s -  

tence de p i  l e s  cons t i t uées  pa r  l e  système : m i l i e u  e x t r a c e l l u l a i r e ,  

membrane ce1 l u l a i r e ,  mi l i e u  i n t r a c e l  1  u l a i r e .  La membrane c o n s t i t u e  

donc un des éléments de ce système e t  e s t  douée de pe rméab i l i t é  p l u s  

ou moins f o r t e ,  v o i r e  s é l e c t i v e ,  v i s  à v i s  des substances suscep t i -  

b l e s  de l a  t r a v e r s e r  e t  en p a r t i c u l i e r  des i ons .  Ses p rop r i é tés  

é l e c t r i q u e s  pass ives peuvent ê t r e  représentées p a r  l e  schéma s u i v a n t  : 

( f i g u r e  1) : 

miljeu 
exterieur 'I' Te 

I membrane I 

I 
1 

intérieur 5--"" ri 

Figue 7 : Schéma tLe&que de La m m b m e  

hm' cm : héaAtance eA capadté de La membhane en 

un p o i n t  

Nous remarquons que 1  a  membrane p résen te  une rés i s tance  



rm en un point (ou Rm par unité de surface = résistance spécifique),  

capable de s 'opposer au passage des substances ou au contraire de l e  

f aci 1 i t e r .  

De t r è s  nombreuses mesures de résistance de membrane ont 

é t é  effectuées aussi bien sur les  muscles de vertébrés que sur les  

muscles d'invertébrés. Deux types de résul ta ts  apparaissent à par t i r  

des différentes valeurs obtenues. La Rm des f ibres  d'invertébrés e t  

notamment des crustacés e s t  généralement considérée comme fa ib le ,  de 

1 'ordre de quelques centaines d'ohms cm2 alors que l a  Rm relevée par 

exemple sur l a  f ibre  musculaire du couturier de grenouille e s t  

d'environ 2500 $?cm2 (JENERICK 1953) ou 2800 (ADRIAN e t  FREYGANG 

1962 a) à 4000 $?cm2 (FATT e t  KATZ 1951). Pour les  fibres musculaires 

de crustacés, FATT e t  KATZ (1953) trouvent 100 à 200 $?cmL sur les 

f ibres  de Carcinus maenas e t  de portunus depurator e t  HAYS, LANG e t  

GAINER (1968) obtiennent 465 i 27 ~cm' pour l e  crabe bleu Cal 1 inectes 

sapi dus. 

Inversement, 1 a capaci t é  membranai re  de 1 a f ibre  muscul a i  re 

d'invertébrés e s t  t rès  élevée (FATT e t  KATZ 1953, ATWOOD 1963, FALK 

e t  FATT 1964). Ces auteurs donnent une valeur moyenne de 40 pF/cm 2 

pour l a  f ibre  musculaire de crabe. HAYS, LANG e t  GAINER (1968) 

2 obtiennent une valeur identique (36,9 I 8,4 pF/cm ) c'est-à-dire 

environ 5 fo is  plus for te  que cel le  mesurée sur  la  f ibre  musculaire 

du couturier de grenoui 1 l e  (FATT e t  KATZ 1951) . 
Ces résul tats  apparemment surprenants peuvent se  comprendre 

si l 'on  considère que l a  membrane externe de ces fibres émet d'impor- 



tantes invaginations vers 1 ' in té r ieur ,  formant u n  systeme complexe 

de canalicules ouverts sur le  milieu extérieur. Cette s t ructure,  

maintenant bien connue, a 6t.é Lifcrite notaniment à propos de la  fibre 

mirsc~ilaire de gronoui 1 le  par PAGE (1964) , HIJXI-EY (1964) , PEACHEY 

( lQ65  a )  e t  ENDO (1966 ) .  51 f-i hre I ~ C I I ; < - U ~ A ~  tle crabe présente l e  

même type de s t ructure,  des différences apparaissent dans l'abondance 

e t  l a  distribiition des membranes. En e f f e t ,  les invaginations de 18 

membrane sont particulièrement développées e t  profondes comme l ' on t  

observé PEACHEY e t  H U X L E Y  f 1954) , ATWOOD ( 3963-1965) e t  P E A C H E Y  ( 1967) . 
Ce dernier auteur démontre que les repl is  du  sarcolemme de l a  f ibre  

mirsculaire de Carcinus maenas sont t rgs  importants comparés à ceux 

de l a  f ibre  miiscirlaire de -rsi?ouille e t  q u ' i l  ex is te  en outre deux 

systemes séparés de structures tubulaires : Z e t  A ainsi appelés à 

cause de leur localisatinn respective près des lignes Z e t  à l ' ex -  

trémité de chaque bande A .  Seules, les  invaginations A sont é t ro i te -  

ment 1 iées au réticulum sa!-c.opl asmique forrilant ainsi  une structure 

en diades déjà signalée par PEACHEY e t  HUXLEY (1964). Celle-ci se  

retrouve également chez les Arthropodes mais diffère  des structures 

en t r iades ,  généralement rencontrées chez les vertébrés. En outre ,  

les invaginations ne traverseraient pas seulement l a  f ibre  transver- 

salement comme cela se produit pour le  muscle squelettique de gre- 

noui l le ,  mais bifurqueraient à angle d ro i t ,  s 'étendant longitudinale- 

ment, parallèlement aux myofibrilles (MELVIN e t  HESS 1967). 

La corrélation entre cette abondante s t ructure membranaire 

interne e t  les mesures des caractéristiques Rm e t  Cm de la membrane 



apparaît de façon inderiahle grâce aux travaux de SELVERSTON (1967) 

sur les f ibres  de Balanus nubilus e t  de Carcinus maenas e t  grâce aux 

travaux d'EISENBERG (1965) e t  de PEACHEY (1967) sur les f ibres  de ce 

dernier animal. Ces auteurs démontrent que les mesures de Cm varient 

considérablement s i  l 'on  considère que l a  surface de la membrane e s t  

représentée s o i t  par la  portion de membrane entourant la f ib re ,  so i t  

par cet te  même surface augmentée de l a  surface des invaginations 

internes. FALK e t  FATT (1964) estiment en e f fe t  que l a  plus grande 

part ie  de Cm e s t  localisée au niveau des cloisons membranaires du 

système tubulaire transverse (STT) . Ainsi , une relation ex i s t e ra i t  

entre la  quantité de membrane du STT e t  l a  valeur de l a  Cm to ta le .  En 

fa isant  une es tirnation de l 'augmentation de surface provenant des 

tubules, PEACHEY (1965 b )  calcule que la  valeur de C, e s t  voisine de 

1 $/cm2 e t  EISENBERG (1965) obtient 9 u~/cm'. SELVERSTON (1967) 

effectue une évaluation de Cm avant e t  après correction de l a  surface. 

(Cette correction e s t  réalisée à par t i r  de photographies de coupes 

transversales en mi croscope électronique). I l  trouve al ors respecti - 
2 vement 50 e t  5,7 uF/cm . I l  semble donc important de remarquer que 

1 a détermination de caractéristiques membranai res e s t  1 i ée à 1 ' u l -  

t ras tructure de l a  f ibre  considérée e t  tout particulièrement à l a  

quantité de membrane. 

II") INFLUENCE DES IONS MONOVALENTS ( ~ a ' ,  K', C I - )  SUR L E  POTENTIEL 

DE REPOS ET LA RESISTANCE DE MEMBRANE 

Nous avons signalé que l a  membrane e s t  perméable à de 



nombreuses substances. Ainsi, i l  exis te  une différence de potentiel 

de part e t  d 'autre de cet te  membrane, c 'est-à-dire entre l e  mi l ieu 

extérieur à l a  f ibre  e t  son milieu intér ieur ,  résul tant  de concen- 

t ra t ions ioniques différentes . Cette différence e s t  appelée poten- 

t i e l  de membrane (P.M.) correspondant, quand l a  f ib re  n ' e s t  pas 

excitée , au potentiel de repos ( P .  R .  ) . 
L 'une des premières théories expliquant l e  mécanisme de 1 a 

d i s t r i  bution des ions e t  du potentiel de membrane pour les fibres 

musculaires e s t  l a  théorie de GIBBS-DONNAN présentée par BOYLE e t  

CONWAY (1941). Ces auteurs démontrent que l a  distribution des ions 

K' e t  C I -  de part e t  d 'autre  de la  membrane s u i t  1 'équilibre de 

DONNAN . 
Si l e  potassium e t  l e  chlore sont bien distribués passive- 

ment l e  potentiel de membrane V ,  dans les conditions d 'équi l ibre ,  

peut alors ê t re  représenté par 1 'équation de NERNST : 

RT i ~ l i  RT v = - L o g - - - -  - Log 
n F  [ K I e  n F  

[CI -J ! e 

équation dans laquelle n ,  R, T ,  F ,  représentent respectivement la 

valence de 1 ' ion, 1 a constante des gaz parfaits , 1 a température 

absolue e t  la  valeur du Faraday. [ K I e  e t  [ K I i  sont les concentrations 

ou plus exactement les ac t iv i tés  des ions K' à 1 'extérieur e t  à 

1 ' in té r ieur  de la  f ib re ,  [CI], e t  celles des ions C I -  à 

l ' ex tér ieur  e t  à l ' i n t é r i eu r  de la  f ibre .  

HODGKIN e t  HOROWICZ (1959) démontrent, sur l e  couturier de 



g renou i l  l e ,  q u ' i  1  e x i s t e  b i en  une t e l  l e  r e l a t i o n  l i n é a i r e  e n t r e  

i ' a m ~ l i t u d e  dir P.R. e t  l e  logar i thme de l a  concen t ra t i on  e x t r a c e l -  

l i r la i !ce du potass ium e t  du ch lo re .  Ce t t e  r e l a t i o n  n ' e s t  p l u s  l i n é a i r e  

pour l e s  f a i b l e s  concen t ra t ions  potass iques externes,  i m p l i q u a n t  dans 

ces cond i t i ons  l a  p a r t i c i p a t i o n  d ' a u t r e s  ions  au P.R. e t  p r i n c i p a l e -  

ment du sodium (ADRIAN 1956 ; HODGKIN e t  HOROWICZ 1959). JENERICK 

(1953),  ADRIAN (1959) e t  HODGKIN e t  HOROWICZ (1959) app l i quen t  a l o r s  

1 'egua t ion  dédu i t e  de l a  t h é o r i e  du champ cons tan t  (GOLDMAN 1943) 

aux f i b r e s  m u s c ~ i l a i r e s  de grenoui 1  l e .  Ce t te  équa t ion  rend p a r f a i t e -  

ment compte du p o t e n t i e l  de membrane même lo rsque  l e s  concen t ra t ions  

des ions  de p a r t  e t  d ' a u t r e  de l a  membrane ne c o n s t i t u e n t  p l u s  un 

é t a t  d 'équi  1  i h r e .  

La membrane peu t  à p a r t i r  de ces cons idéra t ions  ê t r e  rep ré -  

sentée se lon l e  schéma s u i v a n t  : ( f i g u r e  2 ) .  



La p a r t i c i p a t i o n  sodique au P.R. e s t  néanmoins t r è s  f a i b l e  

/- '1 e t  décelab le ,  comme nous 1 'avons mentionné, uniquement l o r sque  [K 
L 

e s t  r é d u i t e .  En ou t re ,  des v a r i a t i o n s  de l a  concen t ra t ion  du c h l o r e  

ex te rne  ne p rodu i sen t  un déplacement du P.R. que de façon passagère 

e t  l e  p o t e n t i e l  de repos e s t  constamment c o n t r ô l é  p a r  l e  f l u x  potas-  

s ique.  HODGKIN e t  HOROWICZ (1959) s i g n a l e n t  en e f f e t  que l e  P.R. e s t  
--t 

l e  même après un c e r t a i  n  d é l a i  , que [Clje s o i t  normale ou n u l  l e .  Le 

P.R. r é s u l t e r a i t  essen t ie l lement  de l a  d i s t r i b u t i o n  des i ons  K+ e t  

CI- se l on  l e u r  g r a d i e n t  é l ec t roch im ique  (HARRIS 1963) e t  1  'é tude  de 

l ' i n f l u e n c e  de ces i ons  su r  l e  P.R. e t  l a  R, montre qu'aucune modi- 

f i c a t i o n  ne se p r o d u i t  à l a  s u i t e  de t r a n s p o r t  a c t i f  (JENERICK 1953). 

A propos des mouvements du sodium, l a  f a i b l e  p e r m é a b i l i t é  

de repos de l a  membrane du c o u t u r i e r  de g r e n o u i l l e  v i s  à v i s  de c e t  

i o n  ne permet qu 'un  l é g e r  f l u x  p a s s i f  e n t r a n t  d ' i o n s  Na'. Par  con t re ,  

l ' e x t r u s i o n  du Na s e r a i t ,  se lon CALDWELL (1968) un processus a c t i f ,  

indépendant des au t res  f l u x  i on iques  a c t i f s  ou p a s s i f s  e t  l i é  seule-  

ment à l ' e x i s t e n c e  d 'une b a r r i è r e  d ' é n e r g i e  s u f f i s a n t e  pour permet t re  

1  ' e f f l u x  sodique (CONWAY , KERNAN e t  ZADUNAISKY 1961). Selon d ' au t res  

auteurs,  l a  s o r t i e  de Na' p o u r r a i t  dépendre des mouvements de K+ 

(ADRIAN e t  SLAYMAN 1966) ou b i en  même des mouvements de C l -  (MULLINS 

e t  FRUMENTO 1963).  

E n f i n ,  HUTTER e t  NOBLE (1960) , ADRIAN (1961) p r é c i s e n t ,  

pour l a  f i b r e  muscu la i re  du c o u t u r i e r  de g r e n o u i l l e ,  que l e  f l u x  de 

potassium e s t  i n s u f f i s a n t  pour e x p l i q u e r  l a  va leu r  de l a  conductance 

membranaire e t  que des v a r i a t i o n s  de concen t ra t i on  du c h l o r e  e x t r a -  



ce1 lu l a i r e  ont plus d 'e f fe t s  que des variations équivalentes de K I e .  

La valeur de la conductance membranaire e s t  l i ée  à des courants de 

K' e t  C I -  sensiblement égaux d'après JENERICK (1953). HUTTER e t  NOBLE 

(1960), ADRIAN e t  FREYGANG (1962 a )  établissent que l e  flux de C I -  

rend compte des deux t i e r s  de l a  conductance membranaire. En f a i t ,  

les importances relat ives  de la  conductance au chlore GC1 e t  de la 

conductance potassique G K  dépendent de la  f ibre  musculaire considé- 

rée. En e f f e t ,  sur l e  muscle l i s s e  de mammifère, l a  conductance 

membranai re résulte essentiel lement du mouvement des i ons C I -  

(BURNSTOCK e t  STRAUB 1958) alors que l a  membrane du t i s su  cardiaque 

a une conductance potassique supérieure à la conductance au chlore 

(HUTTER e t  NOBLE 1961). Des différences comparables sont relevées 

chez les  animaux marins : l e  potentiel de repos des fibres musculaires 

d '  Elasmobranches dépend principalement de 1 a différence de concentra- 

tions des ions C I -  entre 1 Yntérieur e t  1 'extérieur e t  l a  conductance 

membranaire de ces f ibres  e s t  essentiellement représentée par GC1 

tandis que G K  e s t  l e  facteur déterminant pour les fibres musculaires 

des poissons téléostéens (HAGIWARA e t  TAKAHASHI 1967). 

En ce qui concerne la  f ibre  musculaire de crabe, l a  même 

importance e s t  généralement attribuée aux mouvements des ions K' dans 

l e  maintien du P . R .  (SHAW 1955 a ,  b .  - HAYS, LANG e t  GAINER 1968). 

Ces auteurs trouvent également une relation l inéaire  entre l'ampli- 

tude du P . R .  e t  l e  logarithme de K - ,  sauf pour les faibles  concen- 

trations potassiques externes. Ainsi les ions Kt e t  C I -  se ra ien t ,  



pour les  f ibres  musculaires de crustacés, comme pour la f ib re  muscu- 

l a i r e  de grenoui 1 l e ,  distribués passivement. Ces mouvements o n t  été 

décri ts  notamment par SHAW (1955 a )  pour la  f ibre  musculaire du 

crabe Carcinus maenas, par RICHARDS (1969) pour l a  f ibre  du  crabe 

Maia squinado e t  par GAINER e t  GRUNDFEST (1968) pour la f ib re  du 

homard Homarus americanus. Plus particulièrement sur la  f ib re  mus- 

culai re de Carci nus maenas, SHAW (1955 a ,  b )  considère comme va1 a- 

ble l e  concept de l ' équ i l ib re  de Donnan concernant l a  distribution 

des ions de part  e t  d 'autre  de l a  membrane. Cependant cet auteur 

constate également que 1 'équation de Nernst ne s'applique pas quand 

l a  concentration externe de K' e s t  fa ib le .  De même HAYS, LANG e t  

GAINER (1968) sur la  f ibre  du crabe Callinectes sapidus admettent 

qire les valeurs du P.R.  correspondant à différentes concentrations 

externes de sodium, chlore ou potassium (K' en excès) sont en accord 

avec les valeurs prévues par 1 'équation traduisant un équilibre de 

Donnan. La seule divergence int,ervient l à  encore lorsque les  con- 

centrations potassiques extracel lulaires  sont fa ib les .  Le f a i t  que 

1 'équation de Nernst rende compte à e l l e  seule de la  valeur du P . R .  

dans l a  plupart des conditions expérimentales e t  que ce résu l ta t  

s o i t  conforme à celui de SHAN provient d'après HAYS e t  Coll. de ce 

que les f ibres  étudiées sont des f ibres  d'animaux vivant en eau 

saumâtre. Cependant, ces résul ta ts  sont en contradiction avec ceux 

obtenus par REUBEN,  GIRARDIER e t  GRUNDFEST (1964) sur  les muscles 

d'écrevisse e t  par FATT e t  KATZ (1953) sur les muscles de Carcinus. 

Selon ces auteurs, 1 a f ibre  ne se trouve pas, dans les  conditions 



normales, en équi 1 i bre thermodynamique avec l e  mi l ieu extracel 1 ulaire.  

Elle ne peut donc constituer avec celui-ci une pi le  de concentration 

mais plutôt une p i le  de diffusion dont rend compte l 'équation de 

GOLDMAN (1943) modifiée par HODGKIN e t  KATZ (1949) e t  qui f a i t  inter-  

venir l ' a c t i v i t é  des ions dans les milieux extra e t  intracel lulaires  

ainsi que la  perméabilité de l a  membrane à ces mêmes ions. Le poten- 

t i e l  de repos sera alors égal à : 

I r - P K  K - I i  + PC1 .Cl l e  + PNa Na 
P . R .  = - RT Log 

n F 'K e + 'CI  TC^-i + pNa 

dans l e  cas où l a  membrane n ' e s t  perméable qu'aux seuls ions ~ a + ,  

K', e t  1 Ainsi , on conçoit aisément que la  perméabilité même très  

fa ib le ,  à un ion, (ce qui e s t  l e  cas pour ~ a ' )  ne peut f a i r e  négl i -  

ger la  participation de cet ion au potentiel de repos de l a  f i b r e ,  

bien que HAYS e t  Coll. aient postulé que cet te  influence es t  nulle. 

Nous remarquons donc que deux théories peuvent rendre compte, selon 

les  auteurs, de la valeur d u  potentiel de repos des f ibres  musculai- 

res d'invertébrés alors que pour l a  f ibre  de vertébrés e t  notamment 

de grenouille tous les  résul ta ts  concordent, comme nous l'avons 

signalé. 

I I Io )  INFLUENCE DES IONS H+ SUR L E  POTENTIEL DE REPOS ET L A  RESIS- 

TANCE BE MEMBRANE 

Les caractéristiques membranai res des f ibres  mus cul ai res 

s o n t  modifiées lorsque l a  concentration en ions H' de l a  solution 



externe varie (MEVES e t  V ~ L K N E R  1958). De plus,  les travaux effec- 

tués jusqu'alors mettent en évidence u n  comportetrent différent de 

la membrane vis à vis des ions H+ selon qu ' i l  s ' a g i t  des fibres 

miisci~laire. de ver1;ébrés ou d'invertébrés. Ainsi, sur l e  couturier 

de grenouille, BROOKS e t  HUTTER (1962), HUTTER e t  WARNER (1967 a) 

mentionnent une augmentation de l a  conductance au chlore à pH 

alcalin e t  une diminution à pH acide également observée par HARRIS 

(1965) e t  MAINWQOD e t  LEE (1968) .  De même SPURWAY (1965 a )  signale 

une diminution de l ' en t rée  de chlore dans la cel lule  en milieu 

acide. A pH élevé, u n  e f f l  ux  important de 3 6 ~ 1  se  produit alors que 

1 'eff lux de 4 2 ~  n ' e s t  que t r è s  faiblement augmenté (HUTTER e t  

WARNER 1967 b ) .  MOORE (1969) estime également, à 1 'aide de traceurs 

radioactifs que les  mouvements de C I -  sont notablement réduits pour 

une fa ib le  valeur du pl! e t  accrus, par contre, pour une valeur 

élevée . Enfin , BROOKS e t  HUTTER (1964) admettent que 1 es i ons C I  - 
pénètrent à travers la membrane par u n  canal spécifique ouvert la r -  

gement lorsque l e  milieu extracel lulaire  e s t  a lcal in  e t  fermé 

lorsque ce milieu e s t  acide. 

Si les résu l ta t s  des différents auteurs ayant étudié les 

e f fe t s  du pH sur l a  conductance membranaire des fibres musculaires 

squelettiques de vertébrés s\ccordent, i l  n'en e s t  pas de même 

pour ceux obtenus sur les  fibres musculaires d ' invertébrés.  En 

e f f e t ,  l a  membrane de l a  f ibre  musculaire d 'écrevisse Astacus 

f l u v i a t i l i s  e s t  imperméable aux anions à pH élevé e t  la  conductance 

au chlore e s t  augmentée à pH acide, ce f a i t  é tan t  d 'a i l leurs  inter-  



p r é t é  corne une d i m i n u t i o n  de l a  p e r m é a b i l i t é  potass ique PK p a r  

DE MELLO e t  HUTTER (1966).  Sur l ' é c r e v i s s e  également, REUBEN, 

GIRARDIER e t  GRUNDFEST (1962)  observent une chute de GC1 à pH 10 

c t  admettent que l e  c h l o r e  penetre dans l a  f i b r e  p a r  des s i  tes  

chargés pos i t i vement  dont  l a  s p é c i f i c i t é  v i s  à v i s  du CI- d iminue 

au f u r  e t  à nesure que l a  dens i t é  des charges p o s i t i v e s  e s t  e l  le-même 

diminuée. HAGIWARA, GRUENER, HAYASHI , SPKATA e t  GRINNELL (1968) , 

cons idèren t  1 a membrane de balane (Bal  anus nubi  1 us) comme une membra . 

ne amphotère chargée de groupements p o s i t i f s  e t  n é g a t i f s  à constan- 

t e s  de d i s s o c i a t i o n  var iav i t  s u i v a n t  l e  pH. A pH i n f é r i e u r  à 5, l a  

conductance au c h l o r e  est. augmentée p a r  s u i t e  de l a  prédominance des 

groupements p o s i t i f s  f a c i l i t a n t  l e  passage des anions à t r a v e r s  l a  

membrane ; pour des pl-1 dont  l a  va leur  e s t  comprise e n t r e  5 e t  10, l e s  

groupements n é g a t i f s  son t  l e s  p l us  nombreux e t  l e s  ca t i ons  peuvent 

ê t r e  déplaces p l u s  f a c i l e m e n t  que l e s  anions. Dans ce deuxième cas, 

c ' e s t  l a  conductance po tass ique  qu i  e s t  augmentée a l o r s  que l a  

conductance au c h l o r e  demeure constante.  

Les e f f e t s  d i f f é r e n t s  du pH s u i v a n t  l e  t ype  de f i b r e  sou- 

mise à 1 'expér imenta t ion  peuvent cependant ê t r e  exp l iqués en t enan t  

compte des voies de passage des i ons  e t  du f a i t  que l e s  i ons  H' 

ag i ssen t  su r  des s i t e s  membranaires de su r f ace  comme l ' o n t  montré 

BROOKS e t  HUTTER (1964),  HUTTER e t  WARNER (1967 a) e t  SPURWAY 

(1965 b ) .  A ins i ,  pou r  l a  f i b r e  muscu la i re  de g r e n o u i l l e ,  l e s  i ons  

H' m o d i f i e n t  l a  p e r m é a b i l i t é  au c h l o r e  e t  HUXLEY e t  TAYLOR (1958), 

HODGKIN e t  HOROWICZ (1960) ,  ADRIAN e t  FREYGANG (1962 a, b)  o n t  



précisément mis en évidence le  passage de cet ion au niveau de la  

membrane sarcolemmique. Pour l a  f ibre  musculaire d 'écrevisse,  

GIRARDIER, REUBEN, BRANDT e t  GRUNDFEST (1963) démontrent que l ' e f -  

flux de chlore se produirait à travers l a  membrane du système t u b u -  

l a i r e  transverse e t  que seule l a  pénétration d u  chlore dans l a  

ce1 Iule au niveau sarcolemmique s e r a i t  influencée par des variations 

de pH ( R E U B E N ,  GIRARDIER e t  GRUNDFEST 1962). SELVERSTON (1967) admet 

également pour  l a  f ib re  de crabe un passage d u  chlore en profondeur 

mais ce résu l ta t  n 'a  pas é té  étayé par 1 "tude de 1 'action des ions 

H+. 



TECHNIQUES 



Io) ANIMAUX 

Les crabes (Carcinus maenas) p rov iennent  des côtes de l a  

mer du Nord e t  nous o n t  é t é  f o u r n i s  pa r  l ' I n s t i t u t  de B i o l o g i e  

mar ine  de Wimereux. 

Il n 'appa ra î t  aucune d i f f é r e n c e  é lec t rophys io l og ique  s i -  

g n i f i c a t i v e  due à l a  sa i son  ou au sexe des crabes. Ceux-ci son t  

conservés à 12' C dans des bacs a l imentés en eau de mer constamment 

renouvelée e t  f i  1 t r é e .  Les muscles u t i  l i sés pour  l 'expér imenta t ion  

s o n t  disséqués dans une s o l u t i o n  phys io log ique  dont  l a  température 

e s t  de 15 à 18O C.  Lors  des expér iences, l e s  d i f f é r e n t e s  s o l u t i o n s  

imb iban t  l e s  f i b r e s  son t  également à l a  même température.  

DISSECTION 

Figuhe .  3 : 

Muncdduhe d'une 

p a t t e  de chabe 

Dactvlouodite A r & m  



Les muscles u t i l i s é s  appartiennent au méropodite des pat- 

tes  1 ocomotri ces du crabe. L ' i nnervati on mus cul ai re e s t  coupée e t  

seul u n  faisceau d'une dizaine de f ibres ,  au maximum, e s t  conservé ; 

les  autres fibres du segment sont enlevées. La préparation e s t  en- 

sui t e  placée dans la cuve expérimentale C (figure 4)  remplie de 

solution physiologique e t  dont l e  volume es t  suffisamment grand 

3 (10 cm ) par rapport au volume des fibres pour permettre l 'é tude de 

certaines caractéristiques membranaires. La solution physiologique 

e s t  constamment renouvelée à raison de 3 à 5 ml/mn afin d'assurer 

une bonne imbibition de l a  préparation ainsi qu'un maintien rigou- 
/ 

reux des concentrations ioniques extracel l u l  ai res . 

I I  I n )  TECHNIQUES ELECTROPHYSIOLOGIQUES 

Deux microélectrodes de verre remplies d'une solution de 

KC1 3 M sont ut i l isées  d'une part pour l'enregistrement intracel-  

1 ul a i r e  e t  d 'autre  part pour 1 'application de courants pcl arisants à 

la membrane. Seules les microélectrodes, de 5 8 15 MR de résistance, 

testées à l ' a ide  d ' u n  générateur de courant constant, e t  présentant 

u n  potentiel de pointe infér ieur  à 5 mV, sont u t i l i sées .  Les micro- 

électrodes de résistance inférieure à 5 Mi2 ne permettent qu'un 

enregistrement moins ample du P . R .  e t  des potentiels électrotoniques 

par sui t e  d'une pénétration insuffisante correspondant à u n  écrase- 

ment de la  surface de la f ibre .  Dans ce cas, une lésion survient 

plus ou moins rapidement, décelable par une opacité locale puis to- 

t a l e  de l a  f ibre  e t  associée à une chute du P . R . .  Par contre, à 



1 'aide de microélectrodes de résistance convenable, aucune différence 

dans la  mesure du P . R .  au cours d u  temps ne se produit selon que la  

microélectrode reste  ou non implantée dans la  f ibre  pendant toute 

1 a durée de 1 'expéri ence. 

L'enregistrement du potentiel de repos e s t  réal i sé  entre 

une microélectrode piquée dans la  f ib re  sous contrôle binoculaire 

e t  une électrode diffuse constituée par un p o n t  de KC1 3 M gélosé 

placé dans la  solution. Ces deux électrodes sont connectées à 

des électrodes au calomel permettant 1 a suppression des potentiels 

de jonction, elles-mêmes reliées à un changeur d'impédance (C.I. 

figure 4)  dont l e  montage a é t é  proposé par C H E V A L  (1966). Cet appa-, 

r e i l  permet d'adapter l a  résistance élevée du c i rcu i t  comprenant la 

mi croélectrode à 1 'impédance d'entrée de 1 'ampli f i  cateur de 1 'osci 1 - 

loscope cathodique. La lecture du potentiel e s t  effectuée sur l 'une 

des voies d'un osci 1 loscope TEKTRONIX RM 564 ( O . C .  figure 4 ) .  

L 'enregistrement des potentiels électrotoniques rendant 

compte de la valeur de l a  résistance de membrane de la f ibre  e s t  

effectué grâce au montage décri t  ci -dessus. L 'application des courants 

polarisants e s t  réalisée par l ' intermédiaire d'un générateur de 

courant constant ( G  figure 4 )  e t  d '  une deuxi ëme microélectrode implan- 

tée dans la  f ib re  sous contrôle binoculaire à 1 'aide d'un deuxième 

micromanipulateur à une distance inférieure â 100 p de la  pointe de 

1 a première mi croélectrode (montage schématisé figure 4 ) .  Les poten- 

t i e l s  électrotoniques sont recuei l l i s  sur l a  première voie de 

1 'oscilloscope ( O C  1) en même temps que l e  potentiel de repos ; 



l a  deuxième voie de l 'oscilloscope ( O C  2 )  permet d 'enregistrer la 

valeur des courants appl iqués , mesurée à par t i r  d'une différence 

de potentiel apparaissant aux bornes d'une résistance de 10 KR. Les 

tracés enregistrés sont photographiés a 1 "aide d'une "caméra" 

TEKTRONIX. 



m l  : "aoéeecthode d'megA&ement 

9 : mimionoUeoMode de aüniukXon 

C : cuve 

G : g é n W m  de COW c o m M  

C. 7. : c h g e w t  d'impédance 

O. C 1. : pnemihe voie de L' oacieeoacope 

O. C 2 ,  : deuxième voie de 1' oacieeoacope 



I V o )  SOLUTIONS 

A) Sol u t i o n  "normale" 
---. . --- - - - 

La s o l u t i o n  phys io log ique  considérée comme normale e t  

permet tan t  une s u r v i e  s a t i s f a i s a n t e  des f i b r e s  muscu la i res  e s t  ce1 l e  

proposée p a r  FATT e t  KATZ (1953) dont  l a  composit ion e s t  l a  su i van te  : 

- NaCl : 513 mM/l 

Le pH de c e t t e  s o l u t i o n  e s t  égal  à 7,8. 

B)  Sol u t i o n s  avec m o d i f i c a t i o n s  des concent ra t ions  ion iques  ---- - - - --- - 

Pour c e r t a i n s  m i l i e u x  appauvr is  en i ons  devenant de ce 

f a i t  hypotoniques, l a  p ress ion  osmotique a  é t é  r é t a b l i e  en a j o u t a n t  

une q u a n t i t é  convenable de saccharose. Pour l e s  m i l i e u x  rendus hyper- 

ton iques  p a r  excès d ' i o n s  par  r appo r t  à l a  s o l u t i o n  normale, il 

s ' e s t  avéré i n u t i l e  de c o r r i g e r  l e s  va leurs  de p o t e n t i e l  en reg i s t r ées .  

En e f f e t ,  l e  P.R. r e s t e  s t a b l e  l o r s  de l ' a p p l i c a t i o n  de s o l u t i o n s  

de composi t i o n  i on ique  normale dans lesque l  l e s  des quan t i  t é s  impor- 

t a n t e s  de saccharose ( j usqu 'à  400 mM/l) on t  é t é  a joutées.  Nous n 'avons 

pas re t rouvé ,  même après deux heures d ' a p p l i c a t i o n  d 'un  t e l  m i l i e u  

hyper ton ique,  l ' h y p e r p o l a r i s a t i o n  s i gna lée  dans des c o n d i t i o n s  iden-  

t i q u e s  p a r  LANG e t  GAINER (1969) su r  l e  crabe b leu .  

a )  So lu t i ons  avec mod i f i ca t i ons  de l a  concen t ra t i on  po tass i  que 

- m i  l i e u x  hypopotassiques ( t ab leau  1) 



La d im inu t i on  de l a  concen t ra t ion  po tass ique  en-deça de 

12,9 mEq/l e s t  r é a l i s é e  en r é d u i s a n t  l a  quan t i  t é  de KC1 de l a  so lu -  

t i o n  externe.  Il en r é s u l t e  un appauvrissement en i ons  CI-, compensé 

de façon  équ imo lécu la i re  p a r  du ch lo rhyd ra te  de c h o l i n e .  

MILIEUX 

M i l i e u x  hypoK : 

x  0,6 = 7,74 mEq/l 

x  0,3 = 3,87 mEq/l 

x  0,2 = 2,58 mEq/l 

K e n x  O = O mEq/l 

Tableau 7 : CampoaiaXon d a  m a e u x  hypopukansique~ W é a  

- m i  l i e u x  hyperpotassiques ( t ab leau  2) 

L ' a p p o r t  en i o n s  K' e s t  e f f e c t u é  pa r  a d d i t i o n  de s u l f a t e  

de potassium à l a  s o l u t i o n  normale, en tenan t  compte du f a i t  qu'une 

mM de K2S04 appor te  deux mEq de K'. 



-- 
I 
i KC 1 

b1ILIEUX 
l 

mM/ 1 
K2S04 
!nM/ 1 

& --- - 
Sol ution normale I i 

12,9 

/ M i  1 ieux hyperK 
i 

i 
1 i K  x 2 = 2 5 , 8 m E q / l  en 1 12,9 

x 5 = 64,5 mEq/l I 12,9 en I / K en x 8 = 130,2 mEq/l 1 
i 12,9 

l 

i 
l K x 10 : 129 mEq/l 1 en 12 $ 9  
1 l 

T abteau 2 : Compoa~on  d u  W e u x  hgpmpotccnsique W é a  

K en * c o n c e M o n  po.tannique extenne n o m d e  : 12 ,9  mQ/t 

T o w  lu u(LMe6 n e h  (NaCl, CaC.$,, MgC5, COgtE<'a) n o n t  

muiizlenun à teun c o ~ c . e n W o n  nomaLe. 

Solutions avec modifications de la  concentration sodique 

- -. milieux hyposodiques (tableau 3) -.- 

+ La réduction ou l'absence de Nae e s t  provoquée par suppres- 
. -- 

sion d'une partie ou de la  t o t a l i t é  du NaCl, Cl é tant  ré tabl ie  
- - e  

par du chlorhydrate de choline. 

- mi 1 ieux hypersodiques (tableau 4)  

L'excès de ~i!' e s t  apporté sous forme de su l fa te  de sodium. 



/ CHLORHYDRATE DE 
NaCl 

I MILIEUX ! CHOLINE 
mM/ 1 

1 mM/ I 
i 

1--+ 1 i j 
S o l u t i o n  normale 5  13 l O 

L I 
i 

I 
, ii 
I 

M i  1  i eux hypoNa : I 
i 

i 
l ! 

x  0,3 = 153,9 mEq/l ' 153,9 I 359,l 1 
i 

 IN^,, x  O = O mEq/l O 5  13 ! 
i I 

T a b l e a u  3 : CurnponiZion d a  W e u x  h y p u a o d i q u a  W é a  

[--- 

l 
I 

NaCl Na2S04 
MILIEUX mM/l 1 1 mM/ 1  

I 
I 

i 
, i 

, ! 

i I 

l S o l u t i o n  normale , 513 ! O I 
I 1 M i  l i e u x  hyperNa : , i 1 j 
i 

I 

Na en x  15 = 769,5 mEq/1 
I 5 13 128 1 

l 

Na en x  2 = 1026 mEq/l 5  13 256,5 1 
1 

1 1 
x  4 = 2052 mEq/l i 5  13 I 769 $ 5  / Na en 1 

I i ! j 
T a b l e a u  4 : C o r n p o a ~ a n  d a  mLLLeux h y p e n n o d i y u a  -la 

c) So lu t ions  avec m o d i f i c a t i o n s  de 1  a  concen t ra t i on  ex te rne  en 

ch1 ore 
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T ' - D n ' n % ' g ,  
I M C r > C r > C r > C r >  

N N N N  

I  1 1 I  I  n n 
4 4 
4 4 

-- - 
L n L n L n L n m  

I  I  b n % T b , %  
C Ç ) C I 3 C O C 0 ' 9  

---- .------_--- ___- 

1 4 1  1 1 1  
Ln 

1 

.--- .- 

Cr> 
I I I  1 4 1  I  

Ln 

Ln 
n 

I I @ m l  1 ' 9  n 
Ln 
CU 

Ln 
N  

--------.- -- 

M 
1 1 - 1 1  

Ln 

I I I  I  



- M i  l i e u x  hypol! ( t a b l e a u  5 )  

La composi t i o n  des m i  1  i e u x  appauvr is en CI- e s t  donnée 

dans l e  t ab leau  5 page 26 ment ionnant l e s  d i f f é r e n t s  anions u t i l i s é s  

à l a  p l a c e  du c.h'lore. 

- -. M i l i e u x  hyperCl --- 

Un seu l  m i l i e u  a  é t é  u t i l i s é ,  correspondant à un appor t  de 

513 mM de ch lo rhyd ra te  de ch01 i n e  amenant l a  concen t ra t i on  t o t a l e  en 

C) So lu t i ons  à d i f f é r e n t s  pH 
---pu-- 

-- - - - - .. -- - 

- Tampons u t i l i s é s  - (d ' ap rès  GOMORI (1955) e t  CLARK e t  LUBS 

(1917). Ceux-ci s o n t  mentionnés au t ab leau  6. 

1 
composi t ion du 1 
mélange tampon 

i 

1 

50 m l A  + 9,9 m l  B 

So lu t i ons  de base 

A B 

b i ph tda te  de K O , l i 4  HC1 0 , l  N ! 50 m l A  + 2,6 m l  B  
1 

b iph td  a te  de K O Y 1 M  NaOH 0 , l  N 
I 

1 i 5 0 r n l A + 0 , 4 m l  B  1 

i 

biphtalate de K 0,lM / H C l  0 , l  N  

5  b i phb la te  de K  O ,1M i NaOH 0 , l  N 
i l 

5,5 
1 50 m l A  + 17,7 m l  B  

t r i s - m a l é a t e  Oy2M 1 NaOH0,ZN i 25 m l A  + 3,5 mlB 
1 

1 ( 6.4 t r i s - m a l é a t e  0,2M NaOH 0,2 N 1 25 m l A  + 18,5 mlB 
I I I 



- Solutions externes à différents pH 

Elles sont de même composition ionique que celles précé- 

demment mentionnées e t  anienées au pH désiré à l ' a i d e  des tampons 

' +  
appropriés. Lors de 1 ' u t i  l isai ion de biphtalate de K ( ' K  . , = 5 mEq/l) , 

nous avons diminué d'autant la  concentration d u  KC1 de l a  solution 
- -., 

physiologiqiie afin de maintenir - K-e à sa valeur normale de 12,9 mEq/l . 



R ESULTATS 



CHAPITRE 1 

CONSTANTES ELECTRIQUES DE LA FIBRE MUSCULAIRE DE CRABE AU REPOS 

I o )  P o t e n t i e l  de repos (P.R.) 

I I " )  Constante d'espace X 

II I o )  Rési stance mernbranai r e  Rm 

IVo) Capacité membranai r e  Cm 

V") Re1 a t i  on v o l  tage-courant 

VIo) Conclusion 



I o )  POTENTIEL DE REPOS (P .R.) 

Le potentiel de repos de l a  f ibre  musculaire de Carcinus 

maenas se si tue généralement entre 60 e t  70 m V .  Une moyenne établ ie  

à par t i r  de 207 f ibres  donne une valeur de 65 mV ( O  = 4,4). Nous 

n'avons enregistré que t ro i s  valeurs de P.R. nettement plus élevées : 

80 - 86 - 102 mV e t  nous avons al ors constaté q u  'un mi 1 ieu hyperpo- 

tassique n'entraîne pas de dépolarisation contrairement aux résul tats  

habituels. La rareté de ce type de fibres ne nous a pas permis 

d'expl iquer leur relat ive hyperpol arisation. 

Les différences obtenues pour les mesures du P .R.  ne résul- 

t en t  pas du f a i t  que 1 'expérience e s t  réalisée sur une f ibre  isolée 

ou sur un faisceau de f ibres  ou sur l e  muscle ent ier .  En e f f e t ,  des 

variations atteignant jusqu'à 8 mV se  produisent pour une même f ibre  

interrogée en différents points dans l e  sens longitudinal e t  surtout 

transversal. 

La s t a b i l i t é  du P.R.  dans les  conditions normales e s t  par- 

f a i t e .  Certaines expériences nécessi tant  des durées d'imbibition de 

l a  préparation d'environ une heure, nous avons tes té  au préalable 

1 'évolution du potentiel au cours du temps : celle-ci e s t  nulle ou 

négligeable (variation maximum de 2 mV après une heure). 



I I0 )  CONSTANTE D'ESPACE h 

h : constante d'espace ou caractéristique de longueur de l a  

f ib re  correspondant à une distance AB t e l l e  qu'un courant sous-limi- 

naire appliqué à l a  membrane en un  point A produit une diminution du 

potentiel de 63,2 % en B.  

Cette mesure, ainsi que l a  détermination de l a  résistance de 

membrane (paragraphe su ivant ) ,  sont basées sur l e  f a i t  que la  struc- 

ture  d'une f ibre  muscul a i r e  consiste schématiquement en un m i  1 ieu 

in té r ieur  entouré d'une f ine membrane de surface ayant une faible  

résistance de fu i te  e t  une importante capacité. Le comportement passif 

d'une t e l l e  f ibre  e s t  alors gouverné par la  théorie du cable (RUSHTON 

1934 - COLE e t  CURTIS 1938). La preuve expérimentale de cet te  théorie 

e s t  apportée par l e  f a i t  que les propriétés électriques déterminées 

par l e  passage d'un courant entre 1 'extérieur e t  1 ' in té r ieur  de la  

f ib re ,  sont distribuées tout  l e  long de la f ibre  de t e l l e  sorte que 

ce courant appliqué en un point par une mi croélectrode provoque une 

chute de potentiel dans l a  résistance interne de l a  f ibre  e t  dans les 

connections d'éléments résis tants  entre 1 ' intér ieur  e t  1 'extérieur.  

Cette diminution du potentiel e s t  d'autant plus fo r t e  que celui-ci 

e s t  recuei l l i  plus loin du point d'application du  courant. Dans ces 

conditions , comme pour un cable, les  caractéristiques quantitatives 

de l a  f ibre  sont alors déterminées par 4 constantes : 

- 1 a résistance électrique d u  liquide extracell  ulaire 

- l a  résistance électrique du myoplasme 

- l a  résistance électrique de la surface membranaire 



- l a  capacité électrique de la  membrane 

Cette théorie e s t  applicable à l a  f ibre  sous certaines 

conditions : 

1 - 11 ne doi t  pas y avoir de gradients de courant dans l e  

milieu extracel lulaire .  Ceci e s t  facilement réal isé  s i  l e  volume du 

milieu conducteur baignant la  f ib re  e s t  important e t  présente de ce 

f a i t  une f a ib l e  résistance par rapport à 1 ' intér ieur .  Ainsi, dans nos 

conditions expérimentales, l e  volume du liquide entourant la  prépara- 

tion e s t  de 10 cm3, celui du faisceau de fibres e s t  approximativement 

de 1 0 - ~  à 1 0 - ~  cm3. La résistance de la  solution physiologique u t i l i  - 

sée e s t  t r è s  faible e t  toujours négligée devant la  résistance interne 

de l a  f ibre .  

2 - Le courant passant dans l a  voie intérieur-extérieur 

doit  ê t r e  appliqué dans un plan perpendiculaire à 1 'axe de l a  f ibre .  

(La f ibre  peut ê tre  représentée comme une succession de segments de 

longueur inf in i  tésimale). 

3 - Le myoplasme e t  l e  milieu extracel lulaire  doivent ê t r e  

consi dérés comme de pures résistances ohmi ques . 
4 - La résistance de l a  membrane doit  res te r  constante pour 

des densités de courant la  traversant suffisamnent pet i tes .  

5 - La capacité membranaire doit  se  comporter comme un 

diélectrique pur sans fui t e  (ce qui n ' e s t  pas l e  cas pour une f ib re ) .  

6 - Le diamètre de l a  f ibre  doit  ê t r e  p e t i t  comparé à la 

constante d'espace A. Cette condition n 'es t  pas toujours respectée 

spécialement pour des fibres de t r è s  gros diamètre. 



7 - 11 convient enfin de comparer la longueur L de 1 a f ibre  

à l a  constante d'espace A. E n  e f f e t ,  la théorie du cable suppose 

L ?,. Pour la  f ibre  musculaire du crabe, la longueur moyenne e s t  de 

8 mm e t  e s t  , comme nous 1 e verrons, supérieure à A. Lorsque cette 

condition n ' e s t  pas réa? içée,  i 1 e s t  toutefois possible d'appliquer 

l a  théorie à u n  cable court ,  pour lequel on a L 2 A ,  en introdui- 

sant des facteurs de correction (STEFAN1 e t  STEINBACH 1969). 

De nombreux auteurs e t  particulièrement HODGKIN e t  RUSHTON 

(1946),  FALK e t  FATT (1964) démontrent que ces conditions sont tou- 

jours réalisées,  l e  plus souvent grâce à des approximations, sans que 

toutefois d'erreurs sérieuses puissent en résul ter .  

L'application de cet te  théorie à l a  f ib re  musculaire nous 

permet d 'é tab l i r  les relations suivantes : l e  courant passant à t ra -  

vers la  membrane détermine une d.d.p. dictée par la  loi d'ohm, 

hm* m : hé~d;tance e,t capaci;tE de La mmbtane en un p o i n t  



où rm désigne la résistance de membrane en un point e t  i m  l ' i n t ens i t é  

du courant traversant cet te  rési stance. Ce potentiel s 'ajoute al gébri - 
quement au potentiel de repos. C'est cette différence de potentiel 

ohmique qui e s t  dérivée sous forme de potentiel électrotonique AV 

(figure 5 ) .  

S i  le rapport entre l a  variation du P . R .  e t  le  courant total  

polarisant a les dimensions d'une résistance, i l  e s t  également fonction 

de 1 a di stance séparant 1 'électrode recuei 11 ant 1 a variation de poten- 

t i e l  de 1 'électrode électrotonisante. 

Figrne 6 : Enheg&;Dtment d a  paXenCieb &tec;DLa.taniquen ~~cuW 

bc~n la dibhe m u  cLLe&c? de ctrabe 

d : &,tance b & p ~ h a M ; t  la deux michoéle&od~ 

Couhan;tn hectangLLeaLta é l e ~ o t a n i n a n &  : c),4 PA - 50 m 
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Cette re la t ion  met en évidence l e  phénomène de propagation 

électrotonique,  valable pour de fa ib les  courants comme l e  montre l a  

f igure 6. 

CALCUL DE X 

Définitions : 

V : var ia t ion du P . R .  due au courant polar isant  à une d i s -  

(Volts) tance x du poi n t  d 'appl i cation de ce1 u i  -ci . 

"O 
: var ia t ion du P . R .  due au courant polar isant  à une dis-  

(Volts) tance x = O 

X : constante d'espace calculée d 'après l a  théor ie  du cable 

( cm) égale à : 

r i : rés is tance  par unité de longueur du myoplasme 

(ohm/cm) 

r e : rés is tance  par unité de longueur du milieu extracel -  

( O  hm/ cm) lu la i  r e ,  négligeable devant r i .  

rm : rés is tance  par unité de longueur de l a  membrane 

(ohm cm) 



Rm : résistance spécifique de la  membrane t e l l e  que 

2 (ohm cm ) 

a : rayon de 1 a f ibre  

( cm) 

A pa r t i r  de ces définitions e t  en admettant que la Rm de- 

meure constante durant 7e passage du courant, l a  f ibre  musculaire 

peut ê t r e  considérée comme u n  cable conducteur. Dans ces conditions 

Y e t  V o  sont rel iées  par l a  relation suivante : 

~ o g  e Log v = Log vo - 

Le tracé des courbes en coordonnées semi-logarithmiques 

(figure 7 )  traduisant la  valeur du potentiel V en fonction de la  dis- 

tance inter-électrode x nous a permis de determiner V o  puis une va- 

leur V '  t e l l e  que la distance x s o i t  égale à la constante d'espace 

X sachant que : 

V' = 0,367 V o  quand x = i 



D i s t a n c e  i n t e r  - é l e c t r o d e s  e n  y 

figuhe 7 : ~e en évidence de La pnopaga;tion éLeoftto;toniyue Le 

Long de .ta dibne mllncuRaine de w b e  

I)et&nu&ion gnaphique de La c o n s M e  d'enpace 

(Lu ckiddna rnevttionna à L1ex,U&nLté den &aitecl 

cornenpondent aux nédénencu du ;tableau 7 ,  colonne 1 ) .  

Nous cmstatons d'après ces courbes expérimentales que nous 

ne retrouvons pas 1 'absence de l inéar i té  pour une distance inter-  

électrode inférieure à 250 p,signalée par FATT e t  KATZ (1953). Ainsi; 

dans nos conditions expérimentales, nous pouvons admettre que l e  

décrément spat ia l  du potentiel électrotonique reste exponentiel même 

pour une fa ib le  distance entre l 'é lectrode d'enregistrement e t  l ' é l ec -  

trode électrotonisante. La tableau 7 page 4Smontre que X e s t  comprise 

entre 0 ,7  e t  1,4mm. Signalons également qu'aucune relation n'a pu 

ê t r e  mise en évidence entre les différents paramètres : P . R .  , diamè- 



mètre, constante d'espace, de l a  f ibre .  

Si l a  détermination graphique de X e s t  entachée de 1 'impréci- 

sion de la  lecture de la distance inter-électrode effectuée à 1 'aide 

d' un  oculaire avec mi cromètre, cet te  technique nous a paru préférable 

à cel le  du calcul nécessitant la  connaissance de rm e t  de r i  d'après 
r.- -7- 

l a  re lat ion X = 
' 

, l a  mesure de rm étant  elle-même dépendante 

de r i  dont la  détermination e s t  particulièrement délicate.  En e f f e t ,  

une valeur Ri = résistance spécifique du myoplasme peut ê t r e  calculée 

en admettant que l a  résistance interne de la  f ibre  constitue une des 

branches d'un pont de Wheastone. Toutefois sa valeur e s t  fa ib le  e t  

pour qiie la mesure s o i t  suffisamment précise, i l  e s t  alors nécessaire 

d'envoyer u n  courant t rès  f o r t  à travers cette résistance interne de 

$a f ibre .  Nous nous sommes heurtés au problème de l a  polarisation des 

électrodes nous obligeant alors à appliquer de fo r t s  courants alterna- 

t i f s .  Cependant, ce t te  solution n ' a  f a i t  qu'accroître 1 ' incer t i tude 

de nos mesures d u  f a i t  de 1 'apparition de nombreux parasi tes ,  les 

microblectrodes ayant une for te  impédance. Enfin, l a  s t ructure même 

de la f ib re  musculaire de crabe explique la t rès  importante incert i -  

tude résultant de cet te  mesure de Ri. En e f f e t ,  l a  membrane sarco- 

lemrniqi~e émet de nombreuses invagi nations, l e  réticulum e s t  particu- 

lièrement abondant e t  i l  s 'avère d i f f i c i l e  de considérer une valeur 

de Ri standard e t  constante pour une f ibre  entière.  



I I I o )  RESISTANCE MEMBRANAIRE R ni 

Le calcul de R, demarde que soient définies au préalable les 

quantités suivantes : Ki = résistance spécifique d u  myoplasme ( o h m  cin) 

te l  l e  que : 

i : courant pénétrant dans la  membrane à l a  distance x de son point m 

d'application 

Io : courant total  passant à travers la  membrane. 

De l a  relation 

e t  d'après la  loi d'ohm 

on peut alors déduire 

par défi ni t i  on 



Sachant que Rm = 2 n a  rm 

Cet te  méthode de c a l c u l  de Rm déterminée pa r  JENERICK (1953) 

nous a  condui ts  a des r é s u l t a t s  assez d ispersés ( t ab leau  7 ,  colonne 5 )  

provenant du f a i  t que nous avons adtni s Ri égale à 50 Qcm, va leu r  

moyenne ca l cu lée  p a r  FATT e t  KATZ (1953).  Dans ces cond i t i ons  : Rm 

e s t  éga le  à 174,7 m m L  (n = 117,4). Par con t re ,  s i  nous admettons 

que l a  dé te rm ina t i on  de h e s t  assez exacte,  nous obtenons l e  r é s u l t a t  

2 s u i v a n t  : Rm = 110,4 Qcm ( O  = 53,4) ( t a b l e a u  7,  colonne 6 )  à p a r t i r  

de l a  r e l a t i o n  : 

Une source d ' e r r e u r  p r o v i e n t  de i a  dé te rm ina t i on  du diamètre de l a  



f ib re  que nous assimi 1 ons à u n  cylindre mais qui en fai t , présente 

souvent une section e l l ip t ique .  

Malgré 1 'imprécision des mesures de R,, i l  e s t  intéressant 

de constater que cette valeur e s t  fa ib le ,  comparée à la R,,, de 2500 à 

2 4000 &!cm obtenue pour la f ibre  musculaire de grenouille ( J E N E R I C K  

1953 - ADRIAN e t  FREYGANG 1 9 6 2  a - F A T T  e t  KATZ 1 9 5 1 ) .  



I V o )  CAPACITE MEMBRANAIRE Cm 
-- 

Nos enregistrements ( f i g u r e  6)  montrent qu'un courant 

s ' é t a b l i s s a n t  instantanément p r o d u i t  un p o t e n t i e l  é lec t ro ton ique  qu i  

d 'abord v a r i e  rapidement pu is  r e j o i n t  progressivement un niveau cons- 

t a n t .  Pour exp l i que r  ce f a i t ,  il f a u t  f a i r e  appel à une au t re  carac- 

t é r i s t i q u e  de l a  membrane : sa capaci té é l e c t r i q u e .  

La membrane de 1  a  f i b r e  e s t  en e f f e t  cons t i tuée d'une double 

couche 1  i p i  dique mauvaise conductr i  ce des courants, séparant deux 

m i l i e u x  bons conducteurs : l e  m i l i e u  e x t é r i e u r  e t  l e  myoplasme. Cet te 

double couche cons t i t ue  l e s  armatures d 'un  condensateur e t  l a  forme 

des p o t e n t i e l s  é lec t ro ton iques peut donc s ' e x p l i q u e r  par l a  c o n s t i t u -  

t i o n  physique de l a  membrane des f i b r e s  comprenant à l a  f o i s  une 

rés is tance e t  une capaci té.  

Nous savons que dans un c i r c u i t  R.C. ( rés is tance - capaci té)  

l a  constante de temps T e s t  égale à R x  C. 

A ins i  pour l a  membrane musculaire : 

avec : 

'm : constante de temps membranaire 

Rm : rés is tance spéc i f i que  membranai r e  

Cm : capaci té spéc i f i que  membranai r e  

L 'éva lua t i on  de l a  constante rm peut  ê t r e  f a i t e  d'après l a  

r e l a t i o n  exprimant l a  v a r i a t i o n  du p o t e n t i e l  au cours du temps dans 

l e  cas d 'un  cable c y l i n d r i q u e  s o i t  P;&- u n  & h c n ~  de. m c m b r a e  : 

V = Vo  (1  - e - 7 )  



quand t = T 

V. = O ,63 Vo 

On peut alors déterminer graphiquement (f igure 8) la  

constante de temps T, correspondant au temps mis par V pour atteindre 

63 % de l a  valeur Vo obtenue pour une distance nulle entre  l ' é l ec t ro -  

de électrotonisante e t  1 'électrode d'enregistrement. 

v 

vo 
0,63Vo--- -  

--- -- tom, 
- - 

1 1 $1 I 
4 
l I 

1 t" 10 ms 



La mesure de -rm donne une v a l e u r  moyenne de 2,86 ms 

( O  = 1 , )  Les va leu rs  dédu i tes  pour  Cm se s i t u e n t  e n t r e  20 e t  

2 2 64 pF/cm ( t ab leau  7) moyenne : 35,5 pF/cm ( a  = 18,5). Ces va leurs  

sont  sensiblement i den t i ques  à c e l l e s  obtenues également s u r  12 

crabe p a r  FATT e t  KATZ (1953) : Cm comprise e n t r e  24 e t  83 p ~ / c m ~  e t  

2 par  ATWOOD (1963) : Cm moyenne de 36 pF/cm ou de 54,5 1i~/cm2 se lon  

l e  t ype  de f i b r e .  Par  cont re ,  l e s  mesures son t  nettement supér ieures 

à c e l l e s  ca lcu lées  pour  l a  f i b r e  muscu la i re  de g r e n o u i l l e  (1 à 

2 6 pF/cm ) ou b ien  même pour l a  f i b r e  muscu la i re  de crabe p a r  d ' au t res  

auteurs.  Nous avons en e f f e t  s i g n a l é  que des va leurs  de Cm comprises 

2 e n t r e  1 e t  9 pF/cm peuvent ê t r e  obtenues en t enan t  compte de l a  

sur face des i nvag ina t i ons  (PEACHEY 1965 b - EISENBERG 1965 - 
SELVERSTON 1967) à p a r t i r  de l a  même technique de l a  propagat ion 

e l e c t r o t o n i q u e  des courants  f a i b l e s .  Dans n o t r e  cas, Cm a  é t é  sures- 

t imée dans l a  mesure où nous n'avons pu r é a l i s e r  aucune c o r r e c t i o n  

de l a  s u r f a c e  membranaire. 
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V o  ) RELATION VOLTAGE-COURANT 

Nous avons vu que l e s  courants u t i l i s é s  pour l a  mesure des 

constantes é l e c t r i q u e s  de l a  f i b r e  do i ven t  ê t r e  f a i b l e s ,  auss i  avons 

nous app l iqué  à l a  membrane des courants i n f é r i e u r s  à 1 PA d'une durée 

. -de  50 ms déplaçant au maximum l e  P.R. de 5 à 10 mV. Une augmentation 

des courants (de O à 1 PA) provoque donc des déplacements du P.R. q u i  
- 

r e s t e n t  égaux pour des courants  e n t r a n t s  ou s o r t a n t s  pourvu que 
= 

ceux-ci  s o i e n t  suff isamment f a i b l e s  ( f i g u r e  9 a ) .  

Avec des courants  s o r t a n t s  p l u s  f o r t s  ( j u s q u ' à  8 PA), l a  

r e l a t i o n  vo l  tage-courant  ( f i g u r e  10) demeure 1 i n é a i  r e  e n t r a î n a n t  une 

h y p e r p o l a r i s a t i o n  maximale de 40 mV. Par con t re ,  pour des courants  

dépo la r i san ts  supér ieurs  à 1 UA nous constatons ( f i g u r e  9 b, c ,  c i )  

une augmentation de l a  v a r i a t i o n  du p o t e n t i e l  supér ieure  à c e l l e  mesu- 

rée  pour  des courants  hyperpo la r i san ts  égaux. La r e l a t i o n  vo l tage-  

couran t  présente l e  phénomène de r e c t i f i c a t i o n  d é f i n i  pa r  KATZ (1949) 

comme l e  r e f l e t  d 'une d im inu t i on  de l a  p e r m é a b i l i t é  potass ique pour 

l e s  f i b r e s  muscula i res sque le t t iques .  



Figrne 9 : Dépluceme& du R R powr de6 cowrants diipoeahidantx (um 

l e  haut] et h g p a p o U a n t s  ( u m  l e  bbas 1. L e 6  phozotod a,  b, c ,  coh- 

tespondent à des  enneg*6htirements o&wu6 swr une mhe dibhe La phoz0 

c1 montne llac.tLon de cowuwu3 dépoûuibants hW une au2e  bibhe 



Figuhe IO : Combe voltage-couhavLt pouh une dibtre placée. en 

~oCuLion notunaee. 

Lu p o i m  expétLimentaux corutuponden;t aux pa;tevtti& 

m u d  à La din du choc éCe&wtonban;t. ( 5(i ml 

Lorsque l e  déplacement du P.R. dans l e  sens d'une dépola- 



risation a t t e i n t  20 mV c 'est-à-dire pour des P.M. voisins de 40 mV, 

nous constatons t rès  fréquemment l e  décl enchement de potentiels 

d'action locaux. (figure 11). 

Cette relation courant-vol tage étant  réalisée sur une f i -  

bre immergée dans l a  solution normale, i l  ne nous e s t  pas possible 

pour l ' i n s t a n t  de déterminer quel ion peut ê t r e  responsable de ce 

phénomène de rect i f icat ion.  En outre,  certaines fibres placées éga- 

lement en solution normale ne présentent pas de rect i f icat ion e t  la  

relation vol tage-courant e s t  1 i néai re .  Ce problème sera envisagé dans 



l e  chap i t re  su i van t  l o r s  de l ' é t u d e  de 1 ' i n f l uence  des d i f f é r e n t s  

ions monovalents su r  l e  p o t e n t i e l  de repos e t  s u r  l a  rés i s tance  de 

- membrane. 

VI0) CONCLUSION 

Nos mesures concernant l es  constantes é l  ect r iques de 1 a 

f i b r e  musculaire de crabe se révè len t  comparables à ce1 l e s  obtenues 
- 

par  de nombreux auteurs. A i n s i ,  1 'étude des cont r ibu t ions  ioniques 

membranaires de repos que nous a l l ons  entreprendre ( chap i t re  su ivant )  

peut ê t r e  f a i t e  en tenant  compte de 1 'ensemble de ces r é s u l t a t s .  

Ceux-ci nous permet t ront  de déterminer avec une r e l a t i v e  p r é c i s i  on 1 a 

p a r t i c i p a t i o n  de chaque i o n  à l a  conductance membranaire. 



CHAPITRE II 

ETUDE DES CONTRIBUTIONS IONIQUES AU P.R. ET A LA R,,, 

- 

Influence des ions : 

IO) Potassium K+ 

II0) Sodi un ~a' 

III0) Chlore CI- 

IV0) Hydrogène H+ 



N.B. 

11 e s t  important de signaler que : 

- Les durées d'action des différentes solutions étudiées correspon- 

dent à des temps nécessaires pour obtenir u n  P . R .  stable sur u n  

faisceau d'une dizaine de f ibres .  

- Etant donnée 1 'importante var iabi l i té  des mesures de R m ,  toutes les 

études sont f a i t e s  de manière relat ive en comparant l e  potentiel 

electrotonique recuei l l i  lors de l 'application d'une solution 

"anormale" au potentiel électronique rccuei 11 i au préalable sur la  

même f ibre  lors du  passage de la solution normale. 



Io) INFLUENCE DE LA CONCENTRATION POTASSIQUE EXTERNE SUR LE P .R. ET 

La concen t ra t i on  potass ique ex te rne  e s t  r é d u i t e  en deça de 

12,9 mEq/l ( v a l e u r  normale) en d iminuant  l a  concen t ra t ion  du KC1 du 

mi l i e u  de FATT e t  KATZ ( t ab leau  1 - Techniques). L  'augmentat ion de 

K j e  e s t  r é a l i s é e  p a r  a d d i t i o n  de K2S04 ( t a b l e a u  2  - Techniques). 
1 .. 

Le t ab leau  8 i l l u s t r e  l e s  e f f e t s  des v a r i a t i o n s  de , K  

s u r  l e  p o t e n t i e l  de repos, l e s  concen t ra t ions  des au t res  i ons  r e s -  
. - .- 

t e n t  inchangées, en p a r t i c u l i e r  C l  , = 594 mEq/l e t  Na = 413 mEq/l. 

Tableau 8 : €volution du P. R en ~onc f ian  de. La cancentttation 
potabnique e>Itetne K 

( 1 )  : V K  cdcLûéb en aheAAant Ki = 112 O m€q/t  (SHAW 19 5 5  a) 

( 2 )  : VK calculé6 en a h m a n t  Ki = 188 mEq/k (HAYS et CO&. 19681. 

K e  x 12,9 

1 mEq/l 
v~ 

mV ( 1 )  
I ' 1 i 66,3 1 4 

I 

O / 67,5 t 9,6 
l 

P.R. 

mV 

Nombre 

d 'expér iences 
v~ 

mv ( 2 )  

173 1 56,1 

2  0  ' 120,5 

1 

67,3 

131,6 

107 $8  

97,4 

80 ,O 

49,8 

27 ,O 

15 ,O 

9,48 

O,2 1 1 68 2 10 IO a 

093 ' I 68,6 + 9,9 1 l0 
i I 

0,6 67,7 + 5,7 / 1 O 

2 

96,7 

86,4 

69 ,O7 

1 55 $1 t 2,2 l l1 
38 $7 

! 

5  i 38,5 2 1,7 I 1 O 15 $ 7  
1 

8  ' 31,3 + 2,4 6  

15 10 

3  ,8 

092 2 9 3  +- 3,5 



Les valeurs obtenues indiquent que les  m i  1 ieux hypopotas- 

siques n 'entraînent qu'une faible  hyperpol a r i sa t ion ,  maximale lorsque 

K ]  = 3,87 mEq/l . Par contre, les  m i  lieux hyperpotassiques provoquent 

des dépolarisations t r è s  nettes e t  d'autant plus importantes que ~ K L  - 

e s t  plus for te .  Les P.R.  obtenus pour les différentes LK& se fixent 

à un niveau s tab le ,  plus ou moins rapidement, généralement en une 

dizaine de mi nutes. 

La réversi b i  1 i t é  du phénomène n ' e s t  obtenue qu'après un temps 

compris entre 10 e t  40 minutes ; celle-ci e s t  d'autant plus longue 

que l e  faisceau de f ibres  a s u b i  l 'act ion d ' u n  milieu plus hyperpotas- 

sique (figure 1 2 ) .  
* m . .  . ' 9 

O 20 40 60 mn 

FQwe 12 : DMes d e  6 . t a b U a t i o n  des I? R t o u  d e  t l a p p G c a t i o n  
pub du ket)lait d e  doe(Lti0116 h q p m p o t ~ u 6 ~ u a .  ( K 2  = 2  5.8 mEq/t d e  

f ; K g  - 6 4 , 5  m Q / l  ; = 129 mEq/t)  (S.N. = 6 o t h n  nomu&). 



. - 

La même di ssymétri e concernant 1 e temps d 'action du mi 1 i  eu 

anormal e t  l e  temps nécessaire pour obtenir l a  révers ib i l i té  a éga- 

lement é t é  observée sur  l e  muscle en t ie r  de grenouille par SANDOW 

e t  MANDEL (1951) puis par CSAPO e t  WILKIE (1956) e t  sur la f ibre  iso- 

lée du couturier par H O D G K I N  e t  HOROWICZ (1960).  

La récupération lente du P.R. i n i t i a l  e s t  d ' a i l l eu r s  à asso- 

c i e r  à 1 a variation de l a Rm en fonction de K (tableau 9 ) .  Les 

résul ta ts  sont exprimés sous forme de rapport entre la  nouvelle valeur 

de Rm enregistrée pour une K anormale e t  l a  valeur de Rm mesurée 

au préalable pour 1 a même f ibre  en mi l ieu normal. 

1 Rm/Rm normale l 

Tableau 9 : Menmen & d a t i v e s  de & en dunction de K 

(R en wk l ieu nomcd ; 1 pum K = 1 2 , 9  mEq/L)  

Ces résul tats  nous la issent  donc entrevoir que l e  système 

membranaire responsable des mouvements du potassium peut produire un 

f o r t  courant, puisque les  Rm sont fa ib les ,  pour des concentrations 

potassiques externes suffisamment élevées. Par contre, la Rm plus 



for te  lors  de l 'act ion do  milieux hypopotassiqires ou légèrement hyper- 

potassiques ne permet qir'un faible moiivctront des ions K". Lors du 

retour à K norinal~ - 3 "  -q rnr2/1 aprè? I "ction d'un milieu hyper- 

potassique, nnus avons r n ~ q f a t 6  qire 1 a R ,  a i ~ c l ~ e n t ~  jtjsqu 'à  reprendre 

sa valeur in i t i a l e .  Ce phPnomene d'augmentation progressive de la 

Rm explique la  durée importante de la repolarisation. 

La figure 13 indique que la  relation P . R .  = f (log K e )  
e s t  l inéaire  lorsque K fi e s t  supérieure à 12,9 mEq/l . Lorsque K 

e s t  inférieure à ce t t e  concentration, l e  P . R .  ne varie que t rès  f a i -  

blement e t  ceci peut s'expliquer par une contribution relativement 

plus importante cies autres ions au potentiel de repos, résultant 

d '  une di mi nuti on dc 1 a conductance potasr ique corroborée par 1 es aug- 

mentations de l a  Rm. 

L*a pente de l a  courbe (figure 13) e s t  de 37 mV lorsque 

K varie d'un facteur x 10. Ce f a i t  nous oblige à considérer le  

potentiel de repos, non comme un potentiel de p i l e  de concentration, 

mais comme u n  potentiel de diffusion dans lequel les ions K+ inter-  

viennent certes de façon notable mais non exclusive. D'ail leurs,  les 

potentiels obtenus pour les différentes concentrations potassiques ne 

correspondent pas à des potentiels d 'équilibre potassique V K  calculés 

d'après 1 'équation de Nernst (tableau 8) 

que 1 'on admette K = 120 mEq/l , (d'après SHAW 1955 au ni veau des 

pattes locomotrices de Carcinus maenas) ou K = 188 mEq/l (d'après 



HAYS, LANG e t  GAINER 1968 pour l e  crabe bleu Callinectes sapidus). 

Enfin, l a  figure 14 donne les  décours des courbes voltage- 

courant obtenues pour une f ibre  placée en solution normale puis en 

solution hyperpotassique. ([KL = 129 mEq/l). Nous constatons, en ac- 

cord avec les travaux de JENERICK (1959), sur l e  couturier de grenouil- 

l e ,  l a  disparition e t  même 1 'inversion de la  rect i f icat ion pour de 

faibles  courants dépolarisants . Puis , 1 orsque ces courants dépol ar i  - 
sants deviennent plus f o r t s ,  l e  mécanisme provoquant 1 'inversion de 



1  a  r e c t i  f i  c a t i  on semble s  ' i n a c t i v e r .  Signalons qu ' un t e l  phénomène 

d ' i n a c t i v a t i o n  a dé jà  é t é  observé su r  l e  c o u t u r i e r  de g r e n o u i l l e  par  

NAKAJIMA, IWASAKI e t  OBATA (1962). 

Figune 14 : Coclnbeb v o & u g e - c o u  pouh une &ibt~e placée  JI aatult ian 



En conclusion, pour la  f ibre  musculaire de crabe, à l ' i n -  

verse de nombreuses autres s t ructures ,  l e  potentiel de repos corres- 
- .- 

pond à un  potentiel de diffusion même lorsque K e s t  for te .  Cepen- 

dant, i l  faut remarquer que V s 'éloigne encore plus de VK pour les 

milieux hypopotassiques e t  i l  y aurai t  donc dans ces conditions une 

contribution encore pl us importante des autres ions. 



I I o )  INFLUENCE DE LA CONCENTRATION SODIQUE EXTERNE SUR LE P.R.  ET LA Rm 

De nombreuses expér iences r é a l i s é e s  s u r  1 e c o u t u r i e r  de 

grenoui 1  l e  démontrent l a  f a i b l e  c o n t r i  b u t i o n  sodique dans l e  m a i n t i e n  

du P.R. .  En e f f e t ,  HODGKIN e t  HOROWICZ (1959) c a l c u l e n t  l e  r a p p o r t  

'Na des perméabi 1  i tés  au Ida e t  au K s o i t  - e t  l e  t r ouven t  égal  à 0,01 ; 

K 
l a  pente de l a  d r o i t e  correspondant à l a  r e l a t i o n  e n t r e  l e  P.R. e t  l e  

logar i thme des concent ra t ions  potass iques externes e s t  de 58 mV. Dans 

des cond i t i ons  expér imenta les i den t i ques  nous avons vu ( f i g u r e  13) 

que c e t t e  pen te  e s t  de 37 mV pour  l a  f i b r e  muscul a i r e  de crabe. Nous 

noiis sommes a l o r s  demandé s i  l e  sodium don t  l a  p a r t i c i p a t i o n  e s t  

genéralement considérée comme négl i geable au repos n ' i n t e r v i e n t  pas 

de façon sens ib l e  dans l e  ma in t i en  du P.R. 

Les m i l i e u x  hyposadiques r é s u l t e n t  de l a  d im inu t i on  de l a  

concen t ra t ion  dii NaCl, C l  é t a n t  maintenue constante pa r  appo r t  de 

CI- sous forme de ch lo rhyd ra te  de c h o l i n e  ( t ab leau  3 - Techniques).  

Les m i l i e u x  hypersodiques son t  r é a l i s é s  en a j o u t a n t  du s u l f a t e  de 

sodium à l a  s o l u t i o n  normale ( t ab leau  4 - Techniques).  

Le tab leau  10 mentionne l e s  va leu rs  du P.R. en f o n c t i o n  des 

d i f f é r e n t e s  concent ra t ions  sodiques ex te rnes .  L ' a c t i o n  de ces mi 1  i eux  

en t ra îne  une m o d i f i c a t i o n  f a i b l e  du P.R.. L'absence t o t a l e  de Na ne 

provoque qu 'une hyperpol  a r i  s a t i o n  d ' e n v i r o n  7 mV. 



En ex t rapo lan t  l a  courbe P.R. = f ( l o g   EN^^) ( f i g u r e  15) 

nous trouvons une pente de 10 mV pour une v a r i a t i o n  de concentrat ion 

de 1 (513 mEq/l) à 10 (5130 mEq/l). 

FQwe 1 5 : h p m e  du P. R en d o n d o n  du log de [ ~ a ] ,  

temps 

d ' a c t i o n  

- 

10 à 15'  

9 ' 

1' à 4 '  

2 à 5 '  

6 à 9 '  

1 

Na e 
x 513 

mM 

1 

O 

0,3 

1,5 

2 

4 

P.R. (a )  

mV 

66,5 ( a  = 2,l) 

73,O ( a  = 2,O) 

66,6 (a = 3,2) 

64,3 (a = 1,6) 

64,5 ( a  = 1,5) 

59 ,O ( a  = 2,2) 

t 
Nombre 

de 

fi bres tes  tées 

42 

1 O 

1 O 

7 

8 

7 



Cet e f f e t  hyperpo lar isant  des m i l i e u x  hyposodiques a  égale- 

ment é t é  observé par  HAYS, LANG e t  GAINER (1968) s u r  l e  crabe b leu  e t  

ces auteurs s igna len t ,  en ou t re ,  une a c t i o n  tox ique à long terme de 

l a  chol ine.  De même, RENKIN (1961) démontre à 1  ' a ide  de cho l ine  mar- 

quée au 14c une accumulation de c e l l e - c i  à 1  ' i n t é r i e u r  de l a  c e l l u l e .  

Sa péné t ra t i on  se f e r a i t  à l a  même v i t esse  que c e l l e  du Na mais sa 

s o r t i e  se ra i  t beaucoup p l  us 1  ente, à cause de 1  a  s é l  e c t i  v i  t é  de 1  a  

pompe sodique. OCHS (1966) s igna le  pour l e  c o u t u r i e r  de grenoui 1  l e  

un e f f e t  dépo lar isant  des m i l i e u x  dépourvus de Na p a r  a c t i o n  propre 

de l a  cho l ine .  Toutefo is ,  l a  présence de cho l ine  dans nos m i l i e u x  
- - 

hyposodiques (sauf  pour - Na,, n u l l e )  ne nous a  pas permis de suppo- 

ser  une pénét ra t ion  de c e t t e  dern iè re  n i  de cons ta ter  de t o x i c i t é ,  

l e s  P.R. devenant rapidement s tab les .  Il f a u t  no te r  que nous avons 

p a r f o i s  observé un phénomène d i f f é r e n t  lorsque l e  sodium externe es t  

to ta lement  remplacé par  de l a  cho l ine .  En e f f e t ,  pour cer ta ines f i -  

bres, l 'hype rpo la r i sa t i on  e s t  s u i v i e  d'une phase de r e t o u r  du P.R. 

vers sa va leu r  i n i t i a l e  ( f i g u r e  16) . 



D'au t res  f i b r e s  p résen ten t  p a r  con t re  une h y p e r p o l a r i s a t i o n  

durab le  nous l a i s s a n t  a l o r s  supposer en accord avec de nombreux au- 

t e u r s  (NASTUK e t  HODGKIN 1950 - NAKAJIMA e t  Col1 1962 - HODGKIN e t  

HOROWICZ 1959) que l a  c h o l i n e  p o u r r a i t  ê t r e  considérée comme un ca- 

t i o n  imperméant. Aussi, ne nous e s t - i l  pas poss ib le ,  à l a  seu le  vue 

de ces r é s u l t a t s ,  de p r é c i s e r  un e f f e t  p ropre  de l a  cho l i ne .  

L'absence de sodium dans l a  s o l u t i o n  ex te rne  provoque éga- 

lement une v a r i a t i o n  de l a  r é s i s t a n c e  de membrane, p l us  marquée que 

l a  v a r i a t i o n  du P.R.. La Rm augmente en moyenne de 30 9 .  Cet te  aug- 

menta t ion  s ' é t a b l i t  progressivement,  au f u r  e t  à mesure que l e  P.R. 

c r o î t  ( f i g u r e  17 a, b ) .  Dans c e r t a i n s  cas, l e  maximum d'augmentat ion 

de l a  Rm se p r o d u i t  même lo rsque  l e  P.R. r e v i e n t  vers  sa v a l e u r  i n i -  

ti a l e  après 1 ' hyperpol  a r i  s a t i  on, b i e n  que 1 e m i  1  i eu s o i t  t o u j o u r s  

dépourvu de sodium. L ' e x p l i c a t i o n  de ce phénomène peu t  r é s i d e r  dans 

l e  f a i t  que 1 'absence de sodium e n t r a î n e  une d im inu t i on  de l a  conduc- 

tance potass ique.  En e f f e t  DYDYNSKA e t  HARRIS (1966) é t a b l i s s e n t  une 

r e l a t i o n  e n t r e  l e s  mouvements de Na e t  de K : lo rsque  l e  sodium s o r t  

de l a  c e l l u l e ,  au tan t  de potassium en t re .  A i n s i ,  CROSS, KEYNES e t  

RYBOVA (1965) , FRUMENTO (1965) montrent  s u r  l e  c o u t u r i e r  de grenoui  1  - 
l e ,  que duran t  l e  remplacement du ~ a +  i n t r a c e l l u l a i r e  p a r  l e  K', l e  

p o t e n t i e l  i n t e r n e  de l a  c e l l u l e  dev ien t  suff isamment n é g a t i f  p a r  

r a p p o r t  au p o t e n t i e l  é l ec t roch im ique  potass ique pour  qu 'un  mouvement 

n e t  e n t r a n t  de K+ pu isse  se p rodu i re .  S i  1  ' e x t r u s i o n  du sodium e s t  

b i e n  admi se comme un processus a c t i f  requéran t  de 1 ' éne rg ie  prove- 

nan t  du métabolisme (STEINBACH 1951 - DESMEDT 1953) l a  n a t u r e  du f l u x  



Figrne 77 : Cornbu vuktuge-couhant puuh une dibhe placée en aulu- 

fian natonde (SN. e-e) p u h  d w  un t n X e u  s a u  a u d i w n  ( choline A- -4 : 

aphèn 70 tnn, X***X : aphèA 3 5 mn] 



potassique e s t  encore t r è s  discutée. HARRIS e t  OCHS (1966) considèrent 

que ce flux e s t  passif ; de même CONWAY (1964) suggère que seule la  

pompe sodique e s t  électrogénique e t  que l e  mouvement du potassium e s t  

uniquement passif. Par contre ADRIAN e t  SLAYMAN (1966) envisagent la  

possibi l i té  d'un transport  ac t i f  de K' couplé au mécanisme de trans- 

port de ~ a ' .  

Pour notre préparation, i 1 se pourrait donc que 1 ' e f f e t  

hyperpolarisant t r ans i to i r e  du milieu totalement dépourvu de sodium 

ainsi que 1 'augmentation sensible de la  résistance de membrane cor- 

respondent à un  f lux net entrant passif de K' d û  à l a  fu i t e  du  Nai. 

Cependant nous avons également signalé l a  poss ib i l i té  d'une pénétra- 

tion de l a  choline e t  nos résul ta ts  ne nous permettent pas de choisir  

entre 1 'une ou 1 ' au t re  hypothèse, les deux étant  d ' a i  1 leurs compati- 

bles. Néanmoins, i 1 apparaît que 1 ' e f f e t  propre du sodium sur l e  P .R.  

e t  l a  Rm e s t  faible.  

Ceci e s t  d ' a i  1 leurs confirmé par 1 'étude de 1 'influence 

d'un milieu hyperpotassique (-K-e = 129 mEq/l) dépourvu de sodium 

(figure 18). 

Ce milieu entraîne l a  même variation de l a  Rm qu'un milieu 

hyperpotassique = 129 m E q / l  ) avec ~~a~ normale = 513 mEq/l . 
i - _le 

La contribution sodique à l a  conductance membranaire devient donc 

négligeable lorsque l a  concentration potassique externe e s t  fo r t e .  



Solution normale 

Choline Na,=O 

Fbwe  I B : V a h i a - C i o ~  de t a  Rnt hous t ' action d' un W e u  hypmpo- 

$atLque ( [ K I ,  - 12 9 m6p /t) dEpowruu de todwnt 1 digrne c) 



En conclusion, bien que 1 'infliience sodiaiie sur l e  P . R .  e t  

l a  R s o i t  f a ib le  pour une f i b r e  placee dans les  conditions normales, m 

l e s  mouvem?nts des ions ~ a +  ne doivent toutefois  pas êt.re négligés 

dans 1 'évaluation du potentiel  de repos contrai rement à 1 'hypothèse 

de SHAW (1955 a ,  b)  e t  HAYS e t  Coll.  (1969).  



IIIa) INFLUENCE DE L A  CONCENTRATION EN CHLORE EXTERNE SUR LE P.S. -- 

ET L A  Rm 

La faible participation du sodium e t  ce1 l e  importante mais 

non exclusive du potassium au potentiel de repos nous obligent à 

envisager 1 ' intervention d k u t r e s  ions pour rendre compte de 1 a  valeur 
++ du P.R.. Les mi lieux pauvres en Ca e t  MCJ" n 'entraînant aucune 

modification du P .  R. , nous avons é t é  amenés à étudier 1 ' inf l  uence des - 

ions C I - .  

A )  Influence de C I -  en excès ---- - 
Un milieu contenant 1 1 0 7  mEq/l de CI- e s t  réal isé  en ajou- 

t an t  d u  chlorhydrate de choline à l a  solution normale. La s t a b i l i t é  

du P.R. n 'a  jamais été  obtenue lors de 1 'application de cet te  solu- 

t ion (tableau 11, figure 1 9 ) .  Une hyperpol arisation maximale de 

7 ,4  mV e s t  observée apres 2 0  mn a t t r i  buable peut-être à 1 'influence 

propre dii C l -  en excès, bien que cet e f f e t  hyperpolarisant ne dure 

pas e t  que l e  P.R. tende à revenir vers sa valeur i n i t i a l e .  

Tableau 7 1 : Valems d u  P. R. obtenun pendavtt 4 5' d l h b i b & L o n  d'urze 

Aibhe dam une n u l d o n  erihickie en ~ k e ~ h e  ( CL ? 107 mEq /l) 



Deux hypothèses peuvent être envisagées pour expl iquer cet 

effet transi toi re : 

- soi t  1 a ch01 ine traverse 1 a membrane (RENKIN 1961) , hypo- 

thèse que nous avons déjà émise sans pouvoir l a  confirmer. Ce phéno- 

mène se produirait peut-être lors d'actions très longues de solutions 

contenant une quantité importante de choline. 

- soi t  le  potentiel de repos es t  essentiellement contrôlé 

par les mouvements de K' ramenant ce1 ui-ci vers la valeur de V K  ou 

plus précisément vers V K  , Na 

B )  Evolution du P .R.  e t  de la  Rm SOUS l 'action de milieux 

appauvris en C I -  



a)  Remplacement de NaCl par du benzène sulfonate de Na 

Lors d 'expéri ences pré1 iminai res nous avons tes t é  1 'action 

d'une solution contenant 83,7 mEq de C I -  au l ieu  de 594. La concen- 

t ra t ion potassique e s t  normale e t  l a  concentration sodique e s t  réta- 

blie à sa valeur normale en remplaçant NaCl par du benzène sulfonate 

de sodium (tableau 5 - Techniques). 

L'absence de Cle entraîne une dépolarisation importante e t  

continue (figure 20) .  

Figwe 2 0 : Action du benzène sutdonate de ~a' W é  corne 6ub6- 

Le P.R.  ne se  s t ab i l i s e  pas e t  décroit  continuellement au 

cours du temps. Cette absence de s t a b i l i t é  du  P.R.  , même après 50 

minutes, pouvant ê t r e  attribuée à un e f f e t  toxique du benzène sulfo- 

nate, nous avons alors u t i l i s é  un autre anion en remplacement de 

C I -  : l e  propionate. 



b )  Remplacement du NaCl par du propionate -- de Na (concentration potas- 

sique maintenue normale : 12,9 mEq/l) 

L'étude de 1 'évolirtion du P.R. en fonction de e s t  

r é a l i s ée  en appauvrissant l a  solirtion externe en Cl- par subs t i tu t ion  

du NaCl par du propionate de Na ( tableau 5 - Techniques), l e  propio- 

nate é tan t  connu pour ne pas t raverser  l a  membrane. ( R E U B E N ,  GIRARDTER 

e t  GRUNOFEST 1964). 

Le tableau 12  mentionne les valeurs des P . R .  obtenus pour 

l e s  d i f férentes  concentrations e(, CI- nmiiees.  

La f igure  2 1  rend compte de 1 'é\rolution du P . R .  en fonction 

d u  logarithme de El], pour l e s  d i f férentes  concentrations de C I -  

é tudiées : 1107, 594, 340, 8 3 , 7 ,  2 3 , 6  e t  O mEq/l. 

Nous constatons que l a  re la t ion n ' e s t  l i néa i r e  que pour 

des concentrations en C I -  externe supérieures à 300 mEq/l . En deça 1 e 

[Clle 
l 

P . R .  Nombre de 

mEq/l mV f i b r e s  t e s t é e s  
! 

Temps 

d 'ac t ion 

340,2 1 50,O ( O  = 3) 

23,6 1 46,8 ( O  = 4,4) 

O 46,75 ( O  = 4 8 )  L 
8 i 10. 

19 8 ' 

3 2 1 8 '  
I 



P.R. devient à peu près insensible aux variations de de facon 

particulièrement nette pour les  faibles concentrations. La portion 

linéaire de la courbe correspondant aux fortes El], a une pente de 

30 

10 il 236 d3.7 340~2 rn 594 I (107 mEp/l CI- 
Figuile 2 1 : A m p W d e  du P. R en donction du Log de [2l], 

Les valeurs des P.R. relevées lors de l a  réduction de 

par l e  propionate ne correspondent qu'à des variations t ransi toires  

du potentiel i n i t i a l .  En e f f e t ,  dès 1 'application de la  solution la  

f ibre se dépolarise e t  présente une importante act ivi té  mécanique 

lorsque Lc~], e s t  faible .  Nous observons alors de violentes contrac- 

tions e t  contractures des fibres pendant 1 à 2 minutes, déjà signalées 

par FOULKS, PACEY e t  PERRY (1965) e t  SANDOW (1965) sur les f ibres  de 

grenouille e t  par DÜDEL e t  RUDEL (1969) sur les fibres d'écrevisse. 



Le P . R .  i n i t i a l  de 67 mV de l a  f i b r e  ( f igure  22) passe à une 

valeur de 56 mV lorsque El], = 340,2 mEqll e t  de 46 mV lorsque 

[CI], = 23,6 mEq/l . L 'ampli tude de 1 a dépol a r i s a t i  on correspondant 

à ce t t e  dernière concentration e s t  toujours voisine de 20 mV e t  

seul l e  P.R.  a t t e i n t  e s t  fonction du P . R .  i n i t i a l .  

MINUTES 



Un potentiel moyen de 46,8 mV (a  = 4,4) établi  à p a r t i r  de 

19 fibres dont l e  P . R .  i n i t i a l  moyen e s t  de 65,4 mV e s t  a t t e i n t  quand 
- ,  

e = 23,6 mEq/l. Un potentiel identique : 46,75 mV (o = 4,8) e s t  
- .  

obtenu lorsque Cl ,e = O i n E q / l  . Enfin, u n  potentiel de 56 mV 

(o = 3,O) calculé sur 8 fibres correspond à Cl = 340 mEq/l. 

Ainsi, l e  P . R .  a t t e in t  lors de l a  dépolarisation, se  fixe 

à une valeur intermédiaire entre l e  nouveau potentiel d'équi 1 i bre 

au C I -  e t  l e  potentiel d'équilibre au K'. En e f f e t ,  l a  diminution du 

gradient de concentration (pour -Cl-, = 340 mEq/l) e t  son inversion 

(pour -cl: = 23,6 mEq/l) se traduisent dans l e  premier cas par un - - 

influx moindre d' ions C I -  e t  dans l e  second cas par u n  efflux de 
+ 

C I -  associé à un  efflux accru de K résultant de 1 'augmentation de 

1 a driving-force potassique ( E m  - E K )  . Ces mouvements simultanés 

de K' e t  de C I -  5 travers la membrane produisent une sor t ie  de KCl 

qui se ra i t  couplée à un  efflux d'eau entraînant l e  gonflement du 

système tubulaire transverse comme l ' o n t  signalé GIRARDIER, REUBEN, 

BRANDT e t  GRUNDFEST (1963), HAGIWARA e t  TAKAHASHI (1967), SELVERSTON 

(1967). Cet efflux d'eau permettrait l e  maintien de 1 'équi 1 ibre  

osmotique. (HODGKIN e t  HOROWICZ 1959 - H A Y S ,  LANG e t  GAINER 1968). 

Le f a i t  que les ions K' tendent à freiner  la  dépolarisation 

provoquée par la  diminution de Cl se t radui t  dans une deuxième 

phase par une lente repolarisation de la  f ibre  bien que les concentra- 

tions du potassium e t  du chlore externes demeurent inchangées 

En ce qui concerne 1 'évolution de la R,,,, une augmentation 

continuelle se manifeste pendant 1 'imbibition de la f ibre  dans la  



solrrtion propianate (figiirc? 2 2 ) .  Ainsi, s i  l e  P . R .  e s t  constamnent 

contrôlé par l e  potassium, l a  résistance mernbranaire, e l l e ,  e s t  af- 
- .  

fectée par l a  diminution de C l  e t  augmente au fur  e t  à mesure que 

Gcl diminue, pendant l a  depolarisation (50 p .  100 d 'augmentation de 

Rm au maximiim de dépolarisation) puis lors de la repolarisation de 

la  f ibre  (augmentation de 1.50 p .  100 de la  Rm à l a  f in  de la  repola- 

r isat ion lorsque Cl = 23,6 mEq/l) . La résistance membranaire de- 

venant t rès  élevée e t  s table  à ce dernier stade, i l  faut alors envi- 

sager l e  f a i t  que GC,  a cessé de contribuer à l a  conductance membra- 

nai re totale .  

En outre,  nous constatons que l e  niveau de potentiel a t t e in t  

diffère  l e  plus souvent de quelques m\l  d u  potentiel i n i t i a l ,  l a  diffé- 

rence pouvant ê t r e  plus nette dans l e  cas de fibres à f o r t  potentiel 

en conditions normales (tableau 15 résapl tu l a t i f  page82) . Le potentiel 

f inal  moyen e s t  de 62 m\l (o = 2,7) polir 18 fibres e t  nous avons vu  

que 1 a alors cessé d ' inf luer  sur l e  P . R .  e t  l a  Rm. La différence 

entre ce potentiel e t  l e  P . R .  i n i t i a l  pourrait donc s ' i n t e rp ré t e r  en 

admettant que certaines f ibres  ont,  dans les conditions normales, 

un P.R. plus inr"1uencé par 7c chlore externe que d'autres.  I l  semble, 

qu'à la  f in  de l a  repolarisation, la  f ibre  se trouve dans u n  é t a t  
- .  

d'équilibre t e l  que K x C l  = K x C 1  , Clic é tan t  f ixe e t  e 
consi dérablement dimi nuée, , C l  sera affectée e t  1 'égui 1 i  bre ne sera 

respecté que par un efflux d'eaii. En  considérant que n ' e s t  pas 

modifiée comme 1 'ont démontré HQDGKIN e t  HOROWICZ (1959) sur l a  f ibre  

squelettique de grenouille e t  HAYS, LANG e t  G A I N E R  (1968) sur l e  



crabe Callinecteî:  Cl devient alors égale a environ 2 mEq/l alors 

que Cl en conditions normales e s t  de 62 mEq/l (chapitre I I I  1"). 

La quasi-t.otal i t é  du chlore interne a donc traversé la  membrane, cet 

efflux ccssant à l a  fin de l a  repolarisation. A ce stade, l e  chlore 

n 'affecte  plus l e  P . R .  e t  ne contribue plus au courant membranaire. 

Le potentiel moyen de 62 mV peut alors ê t re  considére comme un poten- 

t i e l  d 'équilibre potassique non corrige de la  faible  participation 

sodique. 

Inversement, lors du retour aux conditions normales après 

1 'application de l a  sol iition propinnatt (figure 22)  l a  f ibre  s 'hyper- 

polarise rapidement, mais pl us faiblement qu'el l e  ne s ' é t a i t  dépola- 

risée sous l ' ac t ion  du milieu propionate. Le P . R .  revient ensuite 

progressivement à sa valeur de départ. A l 'hyperpolarisation e s t  

associée une brusque diminution de l a  Rm résultant vraisemblablement 

dii rétablissement de GC1 par siii t e  de I 'entrée d'ions C I -  dans la 

f ibre .  La Rm reprend ensui t e  sa valeiir i n i t i a l e  dès que l e  P.R.  se 

rapproche du P . R .  de depart. A nouveau donc, nous observons une va- 

r ia t ion soudaine e t  t rans i to i re  du P .  R. consécutive à une modification 
-- -- 

de Cl- e ,  suivie d'un retour vers l e  P.R.  normal sous 1 'influence 

des mouvements du K'. 

Si , comme nous venons de 1 'admettre, le  potassium semble 

constamment responsable du maintien du P . R . ,  l e  potentiel a t t e in t  à 
- - 

l a  f in  de l a  repolarisation en absence de C I  , ,  doit  alors corres- 

pondre à un potentiel de pi le  de concentration aux ions K' ou plus 

exactement à un potentiel de diffusion aux ions K' e t  ~a ' .  Dans ces 



condi t l  ans, 1 'action de mi 1 i eux h,yperpotassiques doi t se traduire 

par une coiirbe P.R. = f ( l o g  K. ,) de pente supérieure à 37 mV 

valeur obtenire dans les conditions normales c 'est-à-dire lorsque 
-. 

Cl:, = 594 mEq/l e t  que Ics ions C I -  contribuent au P . R . .  

c )  Influence de l a  concentration potassique ------ ext.erne en absence de 

ch 1 ore 

4- 
Les milieux sans chlore e t  e ~ r i c h i s  en K par du sulfate  

de potassium sont appliqtiés à l a  f in  de la repolarisation après 

l 'act ion diirni1i1.i~ propinnate ( '  . y p  - 0 ,  K e - 1 2 , 9 m E q / l )  

(f igure 23) . A i i 7 s i  , les potent-icls de 51, 29 e t  l b  mV sont obtenus 

pour des I< respecti~ement Ppi l les R 25,8 - 64,5 - 129 mEq/l sur 

une f ibre  d o n t  Sc P . R .  i n i t î a l  e s t  dc 67 m V .  

I I. tahlcati  13 récapitule les  P . R .  moyens obtenus sur 6 

Fi brefi polir d i  .f'@rent,~r; conc~nt.rati oris potassiques . 



23,6 

CI- 594 1 
K+ mEqlL 
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La traduction de ces résultats par la  courbe représentant 

les variations du P.R. en fonction du logarithme de [ K ] ~  (figure 24) 

Figuhe 2 4 : AmpWde & P. R en donciion du Log de 

[ K I ,  avec [a = 0 rn.Eq/t 

montre que la droite obtenue pour les mi 1 ieux hyperpotassiques a une 

pente moyenne de 47 mV. 

En admettant que seuls les ions monovalents contribuent au 

P.R. (effet  nul des ions divalents comme nous 1 'avons déjà signalé) ,  

les P.R. obtenus en absence de chlore correspondent à des potentiels 

de diffusion aux seuls ions K+ e t  ~ a + .  Nous avons v u  que l a  contribu- 

t i o n  sodique au P.R. est  faible e t  d'autant moins décelable que [K] e 
es t  forte. Dans ces conditions expérimentales, 1 a parti ci pati on 



du ~ a +  pourrait devenir plus nette par su i te  de 1 'absence des ions 

C I - .  Le P .R .  e s t  alors exprimé par 1 'équation : 

. K i i  + a Na 
P . R .  = V K  + Na - - -  RT Log 

n F K e + a N a e  

' ~ a  a = --- - - rapport des perméabi 1 i tés de l a  membrane au 

K sodium e t  au potassium 

Le f a i t  que l e  chlore n ' intervient  plus à l a  f in  de l a  

repolarisation se trouve confirmé par l a  rapidité d 'action des mi lieux 

'potassiques dépourvus de chlore. Le tableau 14 permet de comparer les 

temps d'imbibition nécessaires pour obtenir un  P . R .  s table  à ceux 

obtenus pour  les mêmes milieux potassiques contenant du chlore 



Ce tableau révèle que les différences les  plus importantes 

entre les  temps d'action se produisent pour les concentrations en K' 

fortes démontrant que les mouvements potassiques sont contrebalancés 

par les mouvements 'de ch1 ore en condi tions normales alors que ceux-ci 

s 'effectuent  plus rapidement lorsque les ions C I -  cessent de parti c i -  

per au P.R. 

L'ensemble de ces résul ta ts  montre donc que l a  phase de 

repol arisation e s t  indépendante de la  concentration en chlore externe 

e t  que l e s  mouvements de CI -  sont bien terminés à l a  f in  de la  repo- 

lar isat ion.  A pa r t i r  de cet te  observatio'n, les mesures de !RI,,. relevées 

à l a  f in  de l a  repolarisation nous permettent de déterminer la  - 

contribution globale des ions K' e t  ~ a '  à l a  conductance membranaire. 

Le tableau récapitulatif  15 donne, pour chaque f ibre  étu- 

diée, l a  valeur du P . R .  i n i t i a l  e t  du P .R.  à l a  f i n  de l a  repolari- 

sation, GK , Na exprimée en p. 100 de Gm e t  par différence G C 1  Ces 

mesures nous permettent d ' é t ab l i r  que GC1 correspond en moyenne à 

55,7 p.  100 de l a  conductance membranai re to ta le ,  G K  + Na ou Gc 

( c  : cation$) à 44,3 p.  100. Un t e s t  t effectué à par t i r  de ces moyen- 

nes indique que l a  différence e s t  s ignif icat ive (risque : 1 p .  100). 

Enfin, i 1 e s t  à noter que pour environ 25 p .  100 des f ibres  GK , Na 

e s t  supérieure à GC1.  

d) Remplacement du NaCl par du su l fa te  de sodium 

Des expériences ultérieures nécessi tant  1 'application d ' u n  

milieu sans chlore à pH acide nous ont obligés à substituer à 1 'ion 

chlore un autre anion : l e  sulfate .  
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En e f f e t ,  l e  propionate forme un tampon à pH 6 e t  i l  e s t  

alors impossible d 'étudier 1 'action de mi 1 ieux pl us acides. Nous avons 

donc réal isé  l a  même expérience que cel le  décrite pour l e  propionate 

(figure 22 )  mais en substi tuant l e  sulfate  de sodium au NaCl. La 

concentration de Cl- e s t  également de 23,6 mEq/l, les concentrations 

sodiques e t  potassiques restent normales. 

Les e f fe t s  produits par une t e l l e  solution sont identiques 

à ceux observés lors de l 'application d'un milieu propionate dont 

l a  concentration en Cl- e s t  également de 23,6 mEq/l . Ainsi 1 'ampli- 

tude de la  dépolarisation e s t  l a  même e t  la  repolarisation jusqu'à un  

P.R.  s table  proche du P.R.  i n i t i a l  se produit également. 11 fau t  t o u -  

t e fo is  signaler que les variations de potentiel obtenues en milieu sul- 

f a t e  sont plus rapides que ce1 les relevées en solution propionate. Le 

maximum de dépolarisation e s t  a t t e in t  en 3 à 5 minutes alors qu ' i l  

l ' é t a i t  en 8 minutes sous l ' e f f e t  du milieu propionate. De même, la 

durée de l a  repolarisation e s t  maintenant de 20 minutes environ so i t  

deux fo is  plus rapide. Cette rapidité d'action d u  milieu su l fa te  par 

rapport au m i  1 ieu propi onate pourrait s  'expliquer par l e  f a i t  que 

1 'équilibre ionique à 1 ' in té r ieur  de l a  lumière des tubules s ' é tab l i -  

ra i  t pl us lentement en mi 1 ieu propionate qu 'en mi 1 ieu su1 f a t e ,  compte- 

tenu de l'encombrement e t  de la  mobilité différents de ces deux ions. 

Ces résultats nous permettent de considérer que l e  sulfate  

e s t  u n  anion ne traversant pas l a  membrane en accord avec les travaux 

de CONWAY e t  MOORE (1945), FALK e t  LANDA (1960), ADRIAN (1961) e t  qu ' i l  

n ' a  pas d ' e f f e t  propre sur l e  P.R.  comme l ' on t  déjà démontré KA0 



e t  STANFIELD (1968). 

C )  Courbes voltage-courant en milieu appauvri en chlore 
-- - ---- -- - -- - .-- 

Enfin, nous avons tracé des courbes voltage-courant à dif-  

férents  moments de l'expérience effectuée avec Cl - 23,6 m E q / l  

( l e  propionate de Na remplaçant l e  NaCl d u  milieu normal). Tous les 

tracés présentés sur l a  figure 25 ont é té  effectués à par t i r  d'enre- 

gistrements obtenus pour une meme f ibre .  La courbe 1 correspond à l a  

f ibre  placée dans l a  solution normale e t  f a i t  apparaître l e  phénomène 

de rect i f icat ion déjà décr i t  lors de 1 'étude des caractéristiques 

membranai res de 1 a f ibre  (chapi t re  1 ,  V o )  . La courbe 2 e s t  réal isée 

lorsque 1 ' e f f e t  dépolarisant du  milieu pauvre en C I -  e s t  maximum 

c'est-à-dire lorsque l e  chlore qui t te  la  cellule e t  que GC1 diminue. 

La courbe 3 correspond à l a  f in  de l a  repolarisation où nous avons 

admis GC1 nulle. Ces deux dernières courbes ( 2  e t  3) sont parfaite- 

ment l inéaires e t  traduisent une disparition de l a  rec t i f ica t ion .  La 

courbe 4 obtenue à l a  f in  de l'hyperpolarisation lors  du retour aux 

conditions normales e s t  sensiblement parallèle à l a  courbe 1 e t  pré- 

sente e l l e  aussi l e  phénomène de rect i f icat ion.  A ce moment, l a  résis- 

tance de membrane reprend sa valeur i n i t i a l e .  

11 semble donc que l e  phénomène de rect i f icat ion s o i t  l i é  

au mouvement du chlore. Celui-ci doi t  ê t r e  présent dans la solution 

externe, de façon à ce que GC,  res te  importante. En e f f e t ,  nous avons 

signalé (tableau 15) 1 'existence de fibres pour lesquelles G K  + Na 

e s t  supérieure à GC1 e t  les courbes vol tage-courant obtenues pour ces 



Figrne 2 5 : Cornbu v o L t a g e - c a W  obZenuu aux d i~d i i t tev t tu  p b u  

de t l i i v o a n  du P. R t o u q u e  [&!je = 2 3 , 6  m ~ / t  (combes 2 et 3) 

au f i e u  de 594 ( w u t r b u  1 et 4 ) .  



fibres placées en solution normale ne présentent pas l e  phénomène de 

rect i f icat ion.  

L'enlèvement du chlore dans l a  solution externe ou l e  r é t a -  

bl  issement de sa concentration normale après une diminution de ce1 l e -c i  

démontrent l a  prédominance des mouvements potassiques tendant toujours 

à maintenir le P . R .  à sa valeur normale. Ainsi, les e f f e t s  de CI- 

sur le  P . R . ,  bien que t rès  nets,  sont seulement passagers e t  freinés 

par l e  potassium. Nous avons v u  que l e  même phénomène é t a i t  suscep- 

t i b l e  de se produire lors d'applications de solutions enrichies en 

chlore. Cependant, l a  contribution des ions C I -  à l a  conductance 

membranaire es t  prédominante e t  permet, du moins en par t ie ,  d 'expli-  

quer 1 'existence de l a  rect i f icat ion membranai re.  



IV0)  INFLUENCE DES IONS H+ EN EXCES (pH ACIDES) 

Dans l e s  cond i t ions  normales, l a  con t r i bu t i on  du ch lo re  à 

l a  conductance membranaire e s t  supér ieure à c e l l e  du potassium. En 

absence de ch lo re  externe, nous avons s igna lé  que l ' e f f l u x  de ch lo re  

entraîne un gonflement du système t u b u l a i r e  transverse 1 a issant  

supposer un passage des ions CI- à ce niveau (GIRARDIER, REUBEN, 

BRANDT e t  GRUNDFEST 1963 - SELVERSTON 1967). Sachant que l e s  ions H+ 

agissent s u r  des s i t e s  de sur face (HUTTER e t  WARNER 1967 b - SPURWAY 

1965 b - BROOKS e t  HUTTER 1964) nous nous sommes a lo rs  proposé de 

déterminer q u e l l e  conductance i on ique  e s t  modi f iée l o r s  de v a r i a t i o n s  

du pH e x t r a c e l l u l a i r e  a f i n  de r e l i e r  ce r é s u l t a t  avec l e s  hypothèses 

émises pour l e s  voies de passage des ions  K+ e t  CI-. 

Les mélanges tampons u t i l i s é s  a f i n  d ' o b t e n i r  l e s  pH dési rés 

on t  é t é  ind iqués au tableau 6 (TECHNIQUES). Nous avons v é r i f i e  au 

préa lab le  s i  l e  b i p h t a l a t e  de K e t  l e  t r i s  on t  un e f f e t  propre sur  l e  

P.R. e t  l a  Rm. Les so lu t i ons  t e s t s  renferment 5 mM de tampon e t  sont  

amenées à pH 7,8 par  adjonct ion de quan t i t és  convenables de NaOH. La 

s o l u t i o n  de référence e s t  l a  s o l u t i o n  physiologique normale tamponnée 

à pH 7,8 par  l e  bicarbonate de Na. Nous n'avons en reg i s t ré  aucune 

v a r i a t i o n  du P.R. l o r s  de 1 ' i m b i b i t i o n  des f i b r e s  dans l e s  s o l u t i o n s  

t e s t s  par  rappor t  au P.R. de référence.  De même, l a  Rm r e s t e  à sa 

va leur  normale 1 orsque de fa ib les  courants dépol a r i  sants ou hyperpo- 

l a r i s a n t s  t rave rsen t  l a  membrane, aussi b ien  en m i l i e u  t r i s  qu'en 

mi 1 i e u  b i  p h t a l  ate. Dans nos cond i t ions  expérimentales, i 1 n ' appa ra î t  



donc pas d ' e f f e t  propre des tampons u t i l i s é s .  

Nos mesures de Rm en solutions acides ont é té  obtenues à 

par t i r  des variations de potentiel électrotonique enregistrées lors 

de 1 'application de courants hyperpolarisants , d'une part afin d'évi - 
t e r  une erreur de mesure due à une action propre possible du tampon 

t r i s  signalée par MANDRIN0 ( 1969) e t  d 'autre part  parce que 1 a f ibre  

présente t r è s  rapidement une activi  t é  électrique en m i  1 ieu acide. 

A) Variations du P .R.  en fonction du pH 

Le P . R .  moyen de 64 mV reste  à sa valeur normale pour des 

pH compris entre 7,8 (pH de la  solution normale) e t  5,5. Lorsque l a  

solution externe e s t  à un pH inférieur à 5,5, l a  f ibre  se  dépolarise 

e t  l e  P .R .  se  s t ab i l i s e  à une valeur de 54,2 mV (a = 4,O) pour un 

pH de 3,77. Le P.R. res te  pratiquement à cette valeur même lorsque 

l ' ac id i f ica t ion  du milieu externe e s t  plus for te  : P.R. moyen de 

52,3 mV (a = 3,8) à pH 3,4. 

PH 

P .  R. 

Nombre 
de 

f i  bres 
tes  tées 

3 ,4 

52,3 
(0 = 392) 

15 

3,77 

54,2 
(0 = 4,O) 

7 

4,25 

56,9 
(0 = 2,3) 

16 

6,4 

63,6 
(a = 1 , l) 

8 

5 ,O 

63 ,O 
(0 = 1,3) 

6 

5,5 

62,5 
(0 = 1,5) 

7 



Figune 2 6 : EuaUan  du P. R en 60nuXan du pff e m c & U e  

B) Var ia t ions  de l a  Rm en fonct ion du pH 

L ' a c i d i  f i  ca t i on  du m i  1 i e u  externe provoque une augmentation 

de l a  Rm dès que l e  pH dev ien t  i n f é r i e u r  à 5. La Rm à pH 4,25 double 

presque par  rappor t  à c e l l e  de l a  f i b r e  placée dans l a  so l  u t i o n  de 

pH 7,8 (R, pH 4,25 = 180 p. 100 Rm pH 7,8 : va leur  moyenne é t a b l i e  

sur  15 f ib res)  ( f i g u r e  27). Pour des pH p lus  f a i b l e s ,  une t r è s  impor- 

t an te  v a r i a b i l i t é  des r é s u l t a t s  se manifeste, due à l a  t o x i c i t é  de 

ces m i l i e u x  t r è s  acides. C 'es t  pourquoi ne sont  mentionnés à pH 3,4 

que 4 po in t s  correspondants à des f i b r e s  ayant récupéré à l a  f o i s  

l eu rs  valeurs i n i t i a l e s  de P.R. e t  de Rm relevées à pH 7,8. 



Cet te  augmentation de r é s i  stance associée à une dépol a r i  - 

Rrn/Rrnp~ z 8 

s a t i o n  ne peu t  donc ê t r e  i n t e r p r é t é e  que comme une d im inu t i on  de 
+ 

p e r m é a b i l i t é  ion ique .  Sachant que l e s  ions  K e t  C l -  son t  p r i n c i p a -  
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s ' a g i r a i t  donc, l o r s  de 1 ' a c i d i  fi ca t i on ,  d 'une d i m i n u t i o n  de GCl 

ou de GK. 

O - 3  
1 a 

4 5 6 7 8 9 PH externe 

C) Déterminat ion de l a  pe rméab i l i t é  mod i f i ée  à pH ac ide  

a) I n f l  uence des v a r i a t i o n s  de 1 a concen t ra t ion  potass ique externe 

La f i g u r e  28 représente l a  v a r i a t i o n  d 'amp l i tude  du P.R. 

sous 1 ' a c t i o n  d 'un  m i l i e u  hyperpotassique ([KI, = 129 mEq/l) à d i f -  



fé ren ts  pH. Nous remarquons que l a  pente des courbes diminue d ' a u t a n t  

p l us  que l e  pH e s t  p l u s  acide. Il p o u r r a i t  donc s ' a g i r  à l a  vue de ce 

r é s u l t a t  d 'une d i m i n u t i o n  de PK ou d'une augmentation de P C 1  La 

deuxième hypothèse semble ne pas pouvo i r  ê t r e  re tenue puisque nous 

en reg i s t r ons  des augmentations de 1 a rés i s tance  de membrane. 

b )  In f luence  des v a r i a t i o n s  de l a  concen t ra t i on  en ch lo re  ex te rne  à 

pH 4,25 

Quat re  expér iences pré1 i m i  na i  r e s  o n t  é t é  r é a l  i sées en rem- 

p l açan t  NaCl par  du m é t h y l s u l f a t e  de Na. A pH 7,8 ses e f f e t s  su r  l e  

P.R. son t  i den t i ques  à ceux obtenus en u t i l i s a n t  l e  s u l f a t e  de Na 



comme subst i tut  de NaC1. Cependant à pH 4,25, 1 a présence du méthyl- 

su l fa te  dans l a  soliition accentue la  violence des contractions e t  des 

contractures déjà signalées. Nous observons alors une lésion générale 

de l a  préparation e t  une rupture des points d'attache des fibres au 

niveau de la  carapace e t  de l 'axostyle .  Ce phénomène s ' e s t  toujours 

produit pour les  quatre muscles u t i l i s é s  e t  i 1 nous a donc paru 

intéressant de signaler une toxici t e  du méthylsulfate vis-à-vis de 1 a 

f ibre  de crabe en mi lieu acide, sans pouvoir expliquer les  causes de 

ce1 1 e-ci . 
Les solutions pauvres en chlore e t  de pH acide ont donc é t é  

réalisées en n 'u t i l i s an t  que l e  su l fa te  de Na en remplacement de NaCl. 

Les variations du P .R.  en fonction de Cl à pH 4,25 sont 

récapitulées au tableau 17. 

Nous avons v u  que la  pente de la  courbe P.R. = f (log 'CI ) - . - e  
r - .  

à pH 7 ,8  e s t  de 33 mY (figure 21) lorsque \ C l l e  varie d ' u n  facteur 

x 10 e t  e s t  supérieure à 300 rnEq/l . 

En deça de cette concentration nous n'observons pratique- 



ment plus de modifications d u  P.R. résultant vraisemblablement de la  

diminution de PC1. 

A pH 4,25 la  courbe P.R.  = f (log FI],) (figure 29) appa- 
l- -, 

r a i t  également l inéaire pour i Cl supérieure à 250 mEq/l mais la  
Y J e  

11 semble donc que nous sommes en présence d ' une pi l e  de 

pente de cet te  droite e s t  alors de 62 mV.  

PR 
mV 

concentration au C I - .  La contribution des ions K+ au potentiel de 

repos e s t  annulée e t  1 a perméabi 1 i t é  potassique apparaît bloquée. 
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Pour des concentrations en chlore inférieures à 250 mEq/l, les P . R .  

varient en fonction de [cile e t  ceci peut alors s 'expliquer par l e  

f a i t  que l e  rapport P ~ l  augmente. En e f f e t  PK chute e t  bien que 

P~ 
PC1 soi t dimi nuée 1 a membrane devient relativement pl  us perméable 
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Les expéri ences décri tes précédemment (chapitre I I  , I I  Io) 

e t  relatives à l a  suppression d u  chlore en remplaçant le  NaCl par du 

propionate de Na ou du' sulfate  de Na mettent en évidence l e  rôle 

important du potassium dans l e  rétablissement du P.R. à sa valeur 

normale. En e f f e t ,  l a  dépolarisation résultant de la  diminution de 

' ~ l i  e s t  rapidement suivie d'une phase de repolarisation de nature - t e  

potassique. Ainsi, s i  les ions H+ inhibent p K ,  l 'évolution du P.R.  

de l a  f ibre  placée en milieu acide pauvre en chlore doit  ê t r e  t rès  

modifiée par rapport à cel le  observée à pH 7 8 .  Les courbes a e t  b 

de 1 a f igure 30 permettent de comparer les  résul ta ts  obtenus. 

Deux différences essentiel les doivent ê t r e  retenues : 

. . 
- L'amplitude de la  dépolarisation en milieu Cl = 23,6 mEq/l 

- "es t  beaucoup plus importante à pH 4,25 qu'à pH 7,8. Ceci résu l te  du 

f a i t  qu'à pH 7,8 l e  P.R. de - 4 1  mV e s t  u n  potentiel intermédiaire 

entre V K  (proche du P.R. normal), V N a  e t  l e  nouveau V C ,  (gradient de 

concentration inversé) tandis qu'à pH 4,25 l e  P . R .  de - 17 mV corres- 

pond à u n  potentiel intermédiaire entre l e  uouveau VC1 e t  V N a .  

- La phase secondaire de repolarisation ne se produit plus 

à pH 4,25. Ceci démontre bien que l e  flux potassique es t  inhibé e t  

ne peut plus permettre le rétablissement du P .R .  à sa valeur normale. 



F&me 30 : Uine en Eviduce du blocage de l a  p m E a b U  po;taaique 

pair N p S 0 4 1  à pif 7 , B  et 4,2 5 auil une rnhe @bhe 

Des r é s u l t a t s  s im i  l a i  r es  son t  obtenus s i  nous provoquons 

d ' abo rd  l a  chute de GC1 p a r  un m i l i e u  pauvre en c h l o r e  de pH 7,8 e t  s i  

nous f a i sons  a g i r  ensui  t e  une s o l u t i o n  également pauvre en ch lo re  mais 



de pH 4,25. Dans ce cas nous déclenchons consécutivement l e s  blocages 

de GC1 e t  de GK. Les P.R. moyens a t t e i n t s  son t  i den t i ques  à ceux ob- 

tenus précédemment s o i t  : - 1 8 8  mV lo rsque  C l  , = 23,6 mEq/l e t  

+ 3,5 mV lo rsque  C l i ,  = 0 mEq/l. En f a i t ,  c e t t e  de rn iè re  v a l e u r  du 
. - 

P.R. d e v r a i t  ê t r e  proche du p o t e n t i e l  d ' é q u i l i b r e  sodique VNa = + 56 mV 

(avec ;Nili = 54 mEq/l d 'après  SHAW, 1955 a) ou VNa = + 36 mV (avec 
- ~ 

/Na = 121 mEq/l d 'après  HAYS e t  C o l l .  1968) pu isque nous nous sommes 
j 

assurés d 'une p a r t  que l a  p i l e  au c h l o r e  n ' i n t e r v i e n t  p l us  e t  d ' a u t r e  

p a r t  que l a  pe rméab i l i t é  po tass ique  e s t  bloquée. L ' i n v e r s i o n  du P.R. 

n ' a  jamais é t é  t e l l e  que P.R.  = VNa mais il s u f f i t  que l ' u n e  ou l ' a u t r e  

ou l e s  deux pe rméab i l i t és  au K' e t  au CI- ne s o i e n t  pas par fa i tement  

annulées pour  que l e  P. R. r e s t e  i n f l u e n c é  p a r  ces i ons  puisque nous 

savons que l e  potassium e t  l e  c h l o r e  son t  e s s e n t i e l  lement responsables 

de l a  v a l e u r  du P.R. e t  que l a  c o n t r i b u t i o n  sodique e s t  comparativement 

f a i b l e .  

D) Concl u s i  on 

+ 
L'ensemble de ces r é s u l t a t s  montre que l e s  ions H en excès 

dans l e  m i l i e u  ex te rne  e n t r a î n e n t  un blocage de l a  p e r m é a b i l i t é  potas- 

s i que  se t r a d u i s a n t  par  une l égè re  d é p o l a r i s a t i o n  e t  une impor tan te  

augmentation de l a  Rm. Ces r é s u l t a t s  son t  conformes à ceux de DE MELLO 

e t  HUTTER (1966) q u i  r e l è v e n t  su r  l a  f i b r e  d ' é c r e v i s s e  en m i l i e u  ac ide 

une augmentation de GC1 imputable en r é a l i t é  à une d im inu t i on  de GK. 

Par  con t re  s u r l a  balane, une d im inu t i on  du pH e n t r a î n e  une chute de l a  

R due à une augmentation r é e l l e  de GC1 (HAGIWARA e t  C o l l .  1968). Sur m 



l a  f i b r e  muscu la i r e  de crabe, nos r é s u l t a t s  expérimentaux démontrent 

qu 'en  m i l i e u  ac i de  1 'apparente augmentat ion de PC, ne p r o v i e n t  que de 
n 

l ' augmen ta t i on  du r a p p o r t  - due au f a i t  que l a  p e r m é a b i l i t é  p o t a s s i -  

K 
que e s t  seu le  a f fec tée p a r  l e s  m i l i e u x  ac ides.  Ce r é s u l t a t  e s t  t r è s  

d i f f é r e n t  de c e l u i  obtenu s u r  l e  muscle de grenoui  1 l e  où s e u l e  l a  

perméabi 1  i t é  au c h l o r e  e s t  mod i f i ée  (BROOKS e t  HUTTER 1962 - HUTTER 

e t  WARNER 1967 a, b )  . 
+ 

A i n s i ,  sachant que l e s  i o n s  H ag i ssen t  en su r f ace ,  nous 

pouvons admet t re ,  compte-tenu de l e u r s  e f f e t s  s u r  l a  p e r m é a b i l i t é  

potass ique,  que l e  potassium p a s s e r a i t  au n iveau  de l a  membrane sa r -  

colemmique. C e t t e  hypothèse semble conf i rmée p a r  1  'é tude du d é l a i  

nécessai re  pour  o b t e n i r  l e  blocage de l a  p e r m é a b i l i t é  po tass ique .  

C e l u i - c i  e s t  de 1 ' o r d r e  de 3 minutes e t  au maximum égal  à 6 minutes,  

c ' e s t - à - d i r e  t r è s  r a p i d e  par  r a p p o r t  au temps d ' a c t i o n  d 'une s o l u t i o n  

permet tan t  l a  suppress ion de P C 1  Nous avons vu en e f f e t  que l a  

conductance au  c h l o r e  n ' é t a i t  annulée qu 'après  20 minutes en s o l u t i o n  

s u l f a t e  e t  40 minutes en s o l u t i o n  p rop iona te .  



C H A P I T R E  I I I  

EVALUATION D E S  CONDUCTANCES I O N I Q U E S  MEMBRANAIRES 

DE L A  F I B R E  P L A C E E  EN C O N D I T I O N S  NORMALES 

I o )  Choix des valeurs des concentrations ioniques internes 

I I " )  Evaluations relatives de GK e t  GC1 

I I I o )  Vérification de l a  valeur expérimentale de Rm 

Valeurs absolues de GK e t  GC1 



Io )  CHOIX DES VALEURS DES CONCENTRATIONS IONIQUES INTERNES 

SHAW (1955 a )  propose les valeurs suivantes pour l a  f ibre  

mus cul a i r e  de Carci nus maenas 

- [ K I i  = 120 mEq/l 

- l c i j  = 54 mEq/l 

HAYS, LANG e t  GAINER (1968) admettent des valeurs diffé-  

rentes pour la  f ibre  musculaire du crabe Callinectes sapidus. 

- 1~4 - - = 121 mEq/l 

D'après nos résul ta ts  expérimentaux nous avons v u  que le  

potentiel de repos e s t  un  potentiel de diffusion aux ions K', C I -  

e t  ~ a '  d o n t  l a  valeur moyenne e s t  de 65 mV (O  = 4 ) .  La participation 

sodique é tan t  fa ib le ,  nous pouvons admettre que la  valeur d u  P . R .  

doit e t r e  comprise entre les valeurs des potentiels d 'équi l ibre  au 

t K e t  au C I -  so i t  V K  e t  V C 1  

Nous obtenons V = 56 m V  e t  VC1 = 60,3 mV à par t i r  des 
K 

valeurs proposées par SHAW e t  VK = 67 ,3  mV e t  VC, = 54,5 m V  à par t i r  

des valeurs proposées par HAYS e t  Col 1 . 

En mi lieu acide (pH 4,25) nous avons v u  que 1 a relation 

P .  R .  = f (log [cl1 e)  (figure 2 9 )  s u i t  approximativement 1 'équation 

de NERNST pour 1 es i ons CI-. Dans ce cas 1 orsque [ci l  - = 594 mEq/l 



nous pouvons écr ire  : 

594 P . R .  = 56,9 = 58 log --- Fi], 
f 4 

Nous trouvons al ors ;Cl = b2 mEq/l . 
' . ,  

Ainsi i l  apparaît que la valeur trouvée pour C l  es t  
-. 

proche des concentrations internes proposées par 1 es auteurs menti on- 

nés ci -dessus. I l  semble donc acceptable pour nos cal culs ultérieurs 

Y '  de prendre la valeur ! C l  l i  = 62 mEq/l . 
Par contre, sachant que l e  P . R .  de l a  f ibre  musculaire de 

crabe se  s i tue  entre 60 e t  70 mV, i l  faut alors admettre, compte-tenu 

des valeurs des conductances ioniques, que V K  e s t  au moins égal à 

70 mV ce qui oblige à prendre pour valeur de IK:~~ celle proposée par 

HAYS e t  Coll. (1968) s o i t  188 m E q / l .  La mesure de V K  d'après SHAW 

para i t  trop faible  mais i l  faut  signaler que cet auteur obtient un  

P.R.  moyen de 55 m V ,  valeur plus fa ib le  que celui que nous avons 

enregi s t r é .  



I Io)  EVALUATIONS RELATIVES DE GK ET GC1 

A pa r t i r  des figures 13 e t  21 montrant les  variations d u  P.R.  

d'une part  en fonction du log de [ K I e  avec [CI], = C s t e  . . 594 mEq/l e t  

d 'autre part en fonction du log de [CI], avec [KI, = CS te = 12,9 mEq/ 1 , 

nous pouvons calculer les conductances relatives de K' e t  C I -  (GK e t  

GC1 ) d'après 1 a méthode de cal cul de H O D G K I N  (1959). 

Nous admettons que la conductance membranaire to t a l e  Gm 

e s t  l a  somme de fiK e t  GC, ( G N a  negligée) 

l e  potentiel de membrane V en absence de courant externe ( I K  + ICI = 0)  

es t  donné par : 

formule dans laquelle : 

V K  e t  VC1 sont tes potentiels d 'équilibre aux ions K' e t  CI- 



à par t i r  des équations ( 2 )  e t  (6)  nous obtenons : 

Dans les conditions normales nous savons que : 

Lors d'une variation fa ib le  du P.R. nous pouvons écr i re  : 



sachant d'après (5)  e t  ( 6 )  que TK + TC1 = 1 nous obtenons : 

Si V K  e t  VC1 sont constants e t  s i  le  P . R .  varie,  l a  fraction du courant 

+ 
membranaire transporté par les ions K e s t  TK e t  par les ions C I -  : T C 1 .  

En u t i l i s an t  les équations ( 3 )  e t  ( 4 ) ,  les équations ( 9 ) ,  (10) e t  (11) 

peuvent s 'écr i re  : 

i /-- 

j c ' v  \ 
- i  i = 58 TC1 

\'3 log /Clle , K 
\ t- - , e 

t 

L'expression peut ê t r e  évaluée à par t i r  de l a  courbe 
j c: log K -  

I e  '/Ci. - e 
- - 

P.R.  = f  (log I K /  ) (figure 13).  
L. -e 

Elle représente la  pente de l a  tangente au point correspondant à [KIe - 

pour laquelle l a  f ibre  a é t é  équilibrée s o i t  12,9 mEq/l. L'équation 

de l a  courbe (figure 13) nous a é té  fournie par l e  laboratoire de 

calcul numérique (méthode des moindres carrés) .  Les points calculés 





présen ten t  une bonne concordance avec nos p o i n t s  e x p é ~ 4 m ~ ~ ? t . a u x  ( é c a r t  

maximtim : 1. rnV) . 1. ' équa t ion  de l a  courbe e s t  : 

x dés ignant  l e  p r o d u i t  M. Log [KIe ( M  = 0,43429 f a c t e u r  de convers ion 

des l o g a r i  thmes decimaux en logar i thmes népér iens) .  

La der i vée  de c e t t e  équa t ion  donne une va leu r  y '  = - 0,77 

s i g n i f i a n t  que l a  tangente au p o i n t  /KI = 12,9 mEq/l f a i t  un angle - 4 

de 37^ avec l 'axe des x. 1.a pente de cett,e tangente e s t  de 27 mV. 
f % 

( ,  V De meme, I ' express ion  (- !, 
représen te  su r  l a  

\ l o g  [Cl-le 3 _ /$ 

r -- 
f i g u r e  2 1  l a  pente de l a  tangente au p o i n t  : CI! = 594 mEq/l. Cet te  

- 9 
pente e s t  de 33 mV. Le tab leau  10 donne l e s  va leurs  des d i f f é r e n t e s  

expressions permet tan t  de c a l c u l e r  TK e t  TC1. 

Nous remarquons que l a  somme I V  e t  W e s t  de 60 mV au l i e u  

de 58 e t  que l a  somme V I 1  e t  VI11 e s t  égale à 1,033 au l i e u  de 1. Les 

mesures de TK e t  TC1 s o n t  donc à peu près s a t i s f a i s a n t e s .  



D'après les équations (5) e t  (6 )  : 

s o i t  

I l  faut  signaler que l'expression V exacte e s t  : 

e t  que l e  cal cul de G K  correspond en r éa l i t é  à 1 a somme GK + GNa ou 

Gc (conductance des cations monovalents). 

Ces valeurs sont en accord avec celles obtenues (chapitre 

I I ,  I I Io )  pour l a  mesure des résistances de membrane de f ibres  placées 

dans une solution dépourvue de chlore. Ces mesures consignées au ta- 

bleau 15 nous donnaient : 

Un autre résul ta t  expérimental peut nous permettre de con- 

t r ô l e r  les  valeurs obtenues pour G C 1 .  A pH 4,25 nous avons v u  que l a  



pente de 1 a courbe P .  R .  = f (log [CI - 1,) , pour [ c ~ L )  250 mEq/l , e s t  

de 62 mV ( f igure  29).  La perméabilité potassique e s t  donc bloquée e t  

l'augmentation de Rm correspond à l a  chute de l a  conductance potassique. 

-Dans ces conditions, seu l s  l e s  ions C I -  pa r t i c ipen t  à l a  conductance 

membranaire. La Rm moyenne à pH 4,25 e s t  égale à 180 % de l a  Rm à pH 

7,8 s o i t  GC1 = 55 p. 100 Gm. 

Ainsi à p a r t i r  de 3 méthodes d i f fé ren tes  : mesure des varia-  

t ions  de Rm en milieu sans chlore,  technique de calcul de HODGKIN à 

p a r t i r  des valeurs de P . R . ,  mesure de l a  Rm en m i  l ieu  acide,  nous ob- 

tenons des valeurs assez concordantes pour GC, : 55,7 ; 56,8 e t  55 p. 100. 

11 apparaî t  donc que deux ions : l e  potassium e t  l e  chlore 

par t i  ci  pent de façon déterminante à 1 a conductance membranai re  sans 

considérer cependant comme nulle l a  conductance sodique. La conductance 

au chlore de l a  membrane de l a  f i b r e  musculaire de crabe e s t  supérieure 

à l a  conductance potassique ou cationique. Ce r é s u l t a t  e s t  comparable 

à celui obtenu sur l a  f i b r e  musculaire de grenouil le  par HODGKIN e t  
Gc 1 HOROWICZ (1959) e t  HUTTER e t  NOBLE (1960) bien que l e  rapport - 

K 
pour c e t t e  f i b r e  s o i t  légèrement supérieur (GC1 = 68 p. 100 G,). Par 

contre,  ZACHAR, ZACHAROVA e t  H E N ~ K  (1964) trouvent des contributions 
t 

sensiblement équivalentes des ions K e t  C I -  à l a  conductance membra- 

nai re  des f ib res  d 'écrevisse  (TK = 0,46 e t  TC, = 0,43). 



III")  VERIFICATION DE LA VALEUR EXPERIMENTALE DE Rm. VALEURS ABSOLUES 

Nous avons considéré précédemment (chapitre I I ,  II  I o )  

qu'après 40 minutes en solution propionate ( rC l - \  = 23,6 mEq/l ) la 
.. A e 

f ibre  a t t e i n t  un é t a t  d 'équilibre te1 q u ' i l  sat isfasse à l a  re lat ion : 

lorsque : L. / K ] ~  = 12,9 mEq/l 

nous obtenons [CI] = 1 , 7  mEq/l - - i  

Si nous admettons 1 K / .  = 120 mEq/l nous trouvons l - ~ l ] ~  = 2.1 mEq/l. 
- il 

11 se produit donc une variation de 62 - 2 = 60 mEq/l de la 

concentration interne en chlore. Ainsi, sachant que l e  volume de la 

f ibre ,  dont l e  diamètre moyen e s t  de 300 p e t  la  longueur moyenne de 

8 mm, e s t  de 55. 1om5 cm3, nous pouvons al ors cal culer l e  flux de CI'. 

Après 40 minutes l a  quantité d'ions C l -  qui qui t tent  la  cel lule  es t  



ceci correspond à u n  courant : 

1 2 s o i t  par unité de surface : 11,8 pA/cm sec. 

La conductance au chlore e s t  alors égale à : 

ICI e s t  affecté du signe - car l e  courant chlore e s t  sortant 

La pente de la courbe P .R .  = f ( l o g  pl],) au point [CI], = 23,6 e s t  

de 2 mV s o i t  en appliquant l a  méthode de calcul proposée par HODGKIN : 

2 La conductance de 267 pmho/cm correspond à GC1 = 3,4 p .  100 Gm. Gm 

2 2 e s t  donc égale à 7850 iimho/cm ce qui donne Rm = 127 Qcm . 
Nous avons calcule dans l e  chapitre 1, I I I o )  la  résistance 

de membrane à par t i r  de la  technique basée sur la  propagation des 

courants sous-limi nai res. La valeur moyenne trouvée Gtai t de 110 S2crnL. 

Ces deux valeurs quasiment semblables obtenues à l ' a i d e  de 

deux méthodes différentes nous permettent de considérer que la mesure 

de Rm e s t  sat isfaisante .  Dans ces conditions connaissant l a  R m  en 



valeur absolue e t  les  rapports des condiictances GK e t  GC1 nous pouvons 

en déduire 1 es valeurs ahsol ires de chaque conductance ionique. 

GC1 = 55,7 p .  100 G, (moyenne des 3 valeurs obtenues) 

s o i t  

GK au plus précisement G = 3477 prnho/cm 2 C 



DISCUSSION 
ET 

CONCLUSION 



CARACTERISTIQUES MEMBRANAI -- RES - 

I .es mesures des caractéristiques membranai res de 1 a f ibre  

musculaire de crabe condiiisent à deux types de résul ta ts  dépendant 

comme nous l'avons signalé de l 'évaluation de la  surface membranaire. 

En ne considérant que l a  surface externe de la  membrane, nous avons 

déterminé Rm égale à 110 %mi! e t  Cm @gale à 35,5 p~/cm', valeurs 

comparables à celles déjà obtenues par FATT e t  KATZ (1953) e t  par 

ATWOOD (1963). Par contre, en tenant compte de 1 'augmentation de sur- 

face due aux invaginations de la  membrane externe, d 'autres auteurs 

e t  notamment SELVERSTON (1967) e t  EISENBERG (1967) obtiennent des 

valeiirs différent-es : l a  valeur de la  Rm e s t  environ dix fo is  supé- 

rieure à ce l le  que nous avons obtenue e t  cel le  de Cm se trouve réduite 

à quelques ~ ~ / c m ' ,  valeurs devenant al ors comparables à ce1 les relevées 

pour les muscles de vertébrés (FATT e t  KATZ 1.951 - JENERICK 1953 - 
ADRIAN e t  FREYGANG 1962 a ) .  

Si l a  complexité ul t rastructurale  de la f ibre  de crabe con- 

d i l i t  à des rés~i l  t a t s  différents pour la valeur de Rm,  ceux-ci ne ré- 

sul tent  que de la méthode d'estimation de l a  surface membranaire e t  

i l  faut signaler que l a  technique de l a  propagation électrotonique 

u t i  1 isée pour mesurer 1 a Rm e s t  néanmoins parfaitement applicable à 

ce type de f ibre .  En e f f e t ,  SELVERSTON (1967) démontre que les t u b u -  

l e s  du réticulum sont courts e t  n'entravent pas la propagation des 

courants à 1 ' intér ieur  de 1 a f ib re  , ce qui e s t  confirmé par 1 a con- 

Eordance des valeurs enregistrées pour l a  constante d'espace X ne 

nécessitant que la  connaissance du diamètre de la  f ibre .  En tenant 



compte de l ' u l t r a s t ruc tu re  de l a  f ibre  e t  à par t i r  de mesures élec- 

trophysi 01 ogi ques , EISENBERG (1967) propose deux schémas de membrane 

(figure 31) selon l e  type de réponse obtenue pour t e l l e  ou t e l l e  

f ibre ,  e t  admet dans tous les cas que deux capacités membranaires 

sont indispensables pour expliquer l e  comportement électrique de ces 

f i  bres . 
Dans l e  c i rcu i t  l e  plus simple ( A )  l e  facteur Rce n'apparaît 

pas e t  es t  supposé t rès  grand. Mise à part l a  résistance Rb, ce circui.  

correspond à celui proposé par FALK e t  FATT (1964) puis par FREYGANG, 

RAPOPORT e t  PEACHEY (1967) pour la  f ibre  musculaire de grenouille. 

Pour l e  c i rcu i t  €3, les membranes d u  sarcolemme e t  des t u b u -  

les sont supposées avoir 1 es mêmes propriétés électriques c 'est-à-dire 

C +- Rm Cm. EISENBERG évalue chaque surface membranaire se que e 

rapportant aux constituants électriques de ce c i rcu i t  e t  trouve la  

2 valeur de Ce égale à 1,6 pF/cm . La valeur de Cm obtenue e s t  de 

2 4,5 pF/cm e t  peut ê t r e  considérée comme sat isfaisante  compte-tenu de 

la  d i f f icu l té  d'évaluer une surface à par t i r  de photographies de micros 

copie électronique. 

Ces deux c i rcu i t s  de membrane proposés par EISENBERG e t  dont 

les  composants électriques diffèrent en fonction du type de réponses 

obtenues selon les  fibres sont peut ê t r e  également l e  r e f l e t  de zones 

d 'ul  trastructures différentes à 1 ' in té r ieur  d'une même f ibre .  Nous 

avons en e f f e t  signalé que, suivant l e  l ieu d'implantation des micro- 

électrodes, les  valeurs de P.R.  pouvaient varier d'une dizaine de m V .  



Tubules 

Rb : 'Lé60*ance du matehi& arnohphe e n t o m  lu @6hu 

i$, : Ukktunce  du dancolme 

Cm : capadté du dahcolemne 

Re : h.W~*ance du conductem des JIbdu 

: m 0 . t a n c e  de amdace de t'evuemble d u  ZubLLeef, 



POTENTIEL DE REPOS 

Le potentiel de repos de l a  f ibre  musculaire de Carcinus 

maenas e s t  compris entre 60 e t  70 mV (moyenne : 65 m V ,  a = 4,4) e t  

e s t  comparable aux P.R. obtenus sur de nombreux muscles de crustacés : 

68,l + 0,8 mV pour l a  f ibre  musculaire de balane (BRINLEY 1968), 60 à 

80 pour 1 'écrevisse (ORKAND 1962 e t  SUGI e t  OCHI 1967) , 65 mV pour l e  

bernard 1 'ermite (WIERSMA e t  BOBBERT 1961). Notre mesure du P .R.  e s t  

également proche de celles obtenues par d 'autres auteurs sur l e  crabe 

Carcinus : 58 mV (SHAW 1955 a ) ,  70 0,5 (FATT e t  KATZ 1953), 63,4 2 1,4 

(KERKIJT e t  RIDGE 1961) e t  71,4 t 0,5 (HAYS, LANG e t  GAINER 1968) pour 

l e  crabe bleu Cal l inectes.  

Si les mesures de P . R .  varient d'une f ibre  à 1 'autre ,  des 

différences t rès  nettes se  produisent également au niveau d'une f ibre  

isolée. En e f f e t ,  nous avons signalé des variations du P.R.  tout l e  

long de l a  f ibre  e t  particulièrement en profondeur, détectables selon 

l e  niveau de pénétration des microélectrodes. La même observation a 

é té  f a i t e  par WIERSMA e t  BOBBERT (1961) sur l e  bernard l 'ermite e t  par 

H U X L E Y  e t  TAYLQR (1958) sur la f ibre  musculaire de grenouille. Ces 

derniers auteurs ont alors conclu à une réduction possible du P .R.  en 

des zones u1trastructurales précises à savoir les tubules e t  les 

t r i  ades. 

11 semble donc que les mesures du P . R .  varient en fonction 

du niveau où l e  potentiel e s t  recuei l l i  mais i l  faut également admettre 

que ce t te  var iab i l i té  peut résul ter  de 1 'influence relat ive de chacun 

des ions dans l e  maintien du P . R .  Ainsi, nous avons constaté que la  



conductance au ch lo re  n ' e s t  supérieure à l a  conductance potassique que 

pour 75 p. 100 des f i b r e s  in terrogées.  

Nos r é s u l t a t s  concernant l ' i n f  1  uence des ions monovalents 

su r  l e  p o t e n t i e l  de repos e t  l a  rés is tance de membrane met ten t  en 

évidence l a  c o n t r i b u t i o n  importante de deux ions  : l e  potassium e t  l e  

ch lo re  e t  pour une moindre p a r t  : l e  sodium. Le p o t e n t i e l  de repos de 

l a  f i  hre  musculaire de crabe correspond à un p o t e n t i e l  de d i f f u s i o n  à 

ces t r o i s  ions.  En e f f e t ,  pour une v a r i a t i o n  de 10 f o i s  l a  concentra- 

-!- 
tien normale externe de K ou de CI-, l e s  courbes représentent  les  

-. -. - - 
v?.r ia t ions du P.R. en f o n c t i o n  du logari thme de 1 - KI, - au de [ c l l e  - 

n b t t e i g n e n t  ,jamais une pente de 58 mW. Nous ne sommes donc pas, dans 

l e s  cond i t ions  normales, en présence d'une p i l e  de concentrat ion à 

1 'un ou 1  "autre de ces ions .  Par contre,  lorsque 1  a perméabi 1  i t é  

potassique e s t  bloquée en m i l i e u  acide, l a  f i b r e  se comporte comme une 

é lec t rode  au ch lo re  pour d ' importantes v a r i a t i o n s  de /Ci1 < -  - e  autour de 

l a va leu r  normal e  . 
L,orsque l e  ch lo re  e s t  supprimé de l a  s o l u t i o n  externe, l a  

f i b r e  se comporte approximativement comme une é lec t rode aux cat ions 

c 'es t -à -d i re  que l e  P.R. correspond à un p o t e n t i e l  de d i f f u s i o n  aux 

ions  K' e t  ~a ' .  La pente moyenne de l a  courbe P .R. = f ( l o g  [K]J e s t  

dev ien t  en e f f e t  égale à 47 mV au l i e u  de 58. 

Enf in ,  il f a u t  s i g n a l e r  que l e s  v a r i a t i o n s  de p o t e n t i e l  due: 
.- 

aux mod i f i ca t ions  de [cl], ne sont jamais d 'ampl i  tude t e l l e  que l a  



valeur dii P . R .  at teigne VC1.  De pliis. ces variations ne sont que 

t ransi toires  e t  l e  P.Re es t  constamment ramené vers sa valeur i n i t i a l e  

grâce aux mouvements du potassium. Cette importance du f lux potassique 

dans l e  maintien di4 P.R. à s a  valeur normale e s t  également mise en 

évidence par nos résul ta ts  obtenus en milieu acide. A pH 4,25 l a  dépo- 

lar isat ion provoquée par une absence de chlore dans la  solution externe 

e s t  plus ample qu'à pH 7,8 e t  n ' e s t  pas suivie de la  phase de repola- 

r isat ion de l a  f ibre .  Le P.R. reste  t r è s  éloigné de sa valeur normale 

e t  ceci résulte du blocage de la  perméahi l i t é  potassique par les mi- 

1 i eux acides. 

11 semble qu'un rétablissement identique du P.R. à sa valeur 

i n i t i a l e  se produise après 1 'hyperpolarisation provoquée par un mi l ieu 

dépourvu de sodium. Toutefois, i l  ne nous a pas é t é  possible de dis- 
+ 

tinguer s i  ce phénomène e s t  dû au mouvement propre des ions K ou bien 

à une pénétration de l a  choline à l ' i n t é r i e u r  de l a  cel lule .  

Ainsi, l e  P .R. de l a  f ibre  musculaire de crabe e s t  un poten- 

t i e l  de diffusion aux ions k, C I -  e t  ~ a + .  Les ions K' e t  c l -  rendent 

compte de l a  valeur du P.R. dans la  plupart des conditions expérimen- 

ta les .  Bien que l a  membrane s o i t  faiblement perméable au sodium, l a  

parti ci pation sodique n ' e s t  pas négl igeabl e e t  devient beaucoup pl us 

apparente lorsque l a  solution externe e s t  pauvre en potassium. Dans ce 

cas, l a  contribution de t ro i s  ions au P.R. dans des proportions rela- 

tives variant,  comme nous l'avons déjà signalé, d'une f ib re  à l ' au t r e ,  

eftpliquerai t les écar ts  types importants calculés à par t i r  des mesures 

obtenues lors  de 1 'appl ication des mi 1 ieux hypopotassiques 



CONDUCTANCE MEMBRANAIRE : DETERMINATION DES VOIES DE PASSAGE DES IONS 

K"' e t  CI-  

Bien que les e f f e t s  du chlore sur l e  P . R .  ne soient que 

passagers, les  ions C I -  ,jouent un rôle prepondérant dans la  conductance 

de repos. Nous avons montré, de t ro i s  façons différentes ,  que ceux-ci 

rendent compte de 56 p .  100 de l a  conductance membranaire to ta le .  La 

conductance potassique e s t  plus f a ib l e ,  égale au maxirnumii 44 p .  100. 

A par t i r  des résu l ta t s  de BROOKS e t  HUTTER (1964) HUTTER e t  

MARNER (1967 b )  e t  de SPURWAY (1965 b)  montrant une action en surface 
+ 

des ions H e t  sachant que l a  perméabilité potassique e s t  bloquée en 

mi l ieu acide, nous pouvons donc envisager que l e  flux potassique, ou 

une part ie  importante du  moins, traverse l a  membrane sarcolemmique de 

surface. Par contre, l a  perméabilité au chlore n ' e s t  pas modifiée pour 

des pH compris entre 3,7 e t  7,8. 11 semblerait donc possible d'envisager 

que l e  passage des ions C I -  s 'effectue à un  autre niveau de l a  f ibre .  

A 1 'appui de cet te  hypothèse mentionnons les e f fe t s  des solutions pau- 

vres en chlore. Celles-ci provoquent une chute de GC1 qui s e r a i t  asso- 

ciée a un  gonflement du  STT. 11 s ' é t a b l i r a i t ,  en e f f e t ,  u n  f lux sortant 

de CI- associé à un eff lux de K+ provenant de 1 'augmentation de la  

driving-force potassique. Cet efflux de KC1 s e ra i t  couplé à un efflux 

d'eau permettant le maintien de l ' équi l ibre  osmotique e t  expliquant l e  

gonflement des tubules (HAYS,  LANG e t  GAINER 1968) dont la capacité 

membranaire augmente (SELVERSTON 1967 ; FREYGANG, RAPOPORT e t  PEACHEY 

1967). Seul l e  système T s e r a i t  gonflé, l e  réticulum longitudinal 

n ' é tan t  pas affecté (GIRARDIER, R E U B E N ,  BRANDT e t  GRUNDFEST 1963). Ce 



gonf lement ne peu t  ê t r e  provoqué que p a r  1  ' e f f l u x  de CI- (GAYTON e t  

HINKE 1968) e t  a i n s i  l a  membrane du système t u b u l a i r e  t ransverse  s e r a i t  

comme l e  supposent GIRARDIER e t  C o l l .  (1963) pour  l e  muscle d ' é c r e v i s s e  

sé lec t i vement  perméable aux anions e t  r e p r é s e n t e r a i t  l e  s i t e  d ' e f f l u x  

du ch lo re .  

En ou t re ,  l e s  hypothèses de passage du potassium en sur face  

e t  du c h l o r e  au n i veau  du STT se t r ouven t  étayées p a r  nos r é s u l t a t s  

r e l a t i f s  aux temps de blocage de P K  e t  PC1. La p e r m é a b i l i t é  potass ique 

e s t  annulée en m i l i e u  ac ide  en quelques minutes (temps moyen : 3 minu- 

t e s )  a l o r s  que l a  p e r m é a b i l i t é  au ch lo re  chute en s o l u t i o n  p rop iona te  

après 40 minutes e t  en s o l u t i o n  s u l f a t e  après 20 minutes.  

Une a u t r e  p o s s i b i l i t é  de c o n t r ô l e  de ces vo ies de passage 

r é s i d e  dans l ' a n a l y s e  des décours des courbes vo l tage-couran t .  Le 

phénomène de r e c t i f i c a t i o n  de l a  membrane d 'une f i b r e  placée en condi - 

t i o n s  normales d i s p a r a î t  l o rsque  l e  m i l i e u  ex te rne  ne c o n t i e n t  p l us  

de ch lo re .  O r ,  de nombreux auteurs  a t t r i b u e n t  l a  p r o p r i é t é  de r e c t i f i -  

c a t i  on à 1  a  membrane du système tubu l  a i r e  t r ansve rse  (NAKAJIMA, I W A S A K I  

e t  OBATA 1962 - KA0 e t  STANFIELD 1968 - TAKEDA e t  OOMURA 1969 - 

ILDEFONSE, PAGER e t  ROUGIER 1969). La p e r t e  de r e c t i f i c a t i o n  lorsque 

GCl e s t  annulée p o u r r a i t  donc conf i rmer 1 'hypothèse du passage du 

c h l o r e  au n iveau de l a  membrane du système t u b u l a i r e  t ransverse .  

E n f i n  l ' e x i s t e n c e  de s i t e s  d i f f é r e n t s  pour  l e s  i n f l u x  e t  l e s  

e f f l u x  de ch lo re  a  é t é  envisagée par  RICHARDS (1969) su r  l a  f i b r e  mus- 

c u l a i r e  de crabe. Nos r é s u l s a t s  expérimentaux ne nous permet tent  pas de 

p r é c i s e r  une l o c a l i s a t i o n  d i f f é r e n t e  de ces s i t e s  e t  seu le  l ' hypo thèse  

d 'un  e f f l u x  de CI- à t r a v e r s  l a  membrane du système t u b u l a i r e  t r ansve rse  



peut ê t r e  retenije 

L'ensemble de nos résultats concernant les voies de passage 

des ions K+ e t  Cl- au niveau de la  f ibre  musculaire de crabe sont 

différents de ceux ~b tenus  sur l e  couturier de grenouille. En e f f e t ,  

HODGKIN e t  HOROWICZ (1960) notent que l a  variation d u  P . R .  lors  d'une 

modification de  CI^, se produit plus rapidement que lors d'une modi- 
, - 

f icat ion équivalente de , ~ 1 ~ .  Ce f a i t  e s t  interprété en admettant que 
b _ _  

l e  chlore t raverserai t  l a  membrane en surface alors que l e  potassium 

s e r a i t  échangé au niveau des cloisons du STTy ce qui avait déjà é t é  

envisagé par Iil!XLEY e t  TAYL.OR (1958). Ces auteurs considèrent que les  

tubules sont l e  l i eu  de retention d u  potassium ou l e  s i t e  d 'action de 

cet ion. ADRIAN e t  FREYGAhIG (1962 a ,  b) admettent dans les conditions 

de repos, 1 'existence d h n e  \foie de passage poirr C I -  localisée à l a  

surface de la f i b r e ,  l a  membrane présentant une PC1 importante e t  

constante. Re plus ,  pour l e  potassiuni, i l  ex i s t e ra i t  deux "canaux" en 

para1 l è l e ,  1 'un en surface, l 'autre en profondeur qui représenterait 
2- 

à lui  seul le l ieu d'échange des ions K '  au repos. Ce niveau corres- 

pondrait à la membrane séparant l a  1 umi ère des tubules d u  réticulum 

sarcoplasrnigue. Ce1 le-ci ne se ra i t  pas perméable au C I - ,  ce qui semble 

confirmé par RAPOPORT (1969) pour lequel 1 a face externe de l a  membrane 

des tubules s e r a i t  chargée négativement, ces charges assurant une 

régulation du contenu ionique l ibre  à l ' i n t é r i e u r  d u  système T 

(RAPOPORT, PEACHEY e t  GOLDSTEIM 1969). 

Cependant, i l  apparaît que la  localisation de P K  strictement 

en profondeur ou de PC, strictement en surface ne peut ê t r e  l e  r e f l e t  



de tous l e s  phénomènes é lec t r i ques  observés. HODGKIN e t  HOROWICZ (196C 

reconnaissent en e f f e t  q u ' i l  e s t  d i f f i c i l e  d ' i n t e r p r é t e r  l e  f a i t  que 

l e  r e t r a i t  d'une ce r ta ine  quan t i t é  de potassium dans l a  s o l u t i o n  ex- 

terne provoque une v a r i a t i o n  du P.R. p l u s  l e n t e  que 1  ' a d d i t i o n  d'une 

même q u a n t i t é  de K' dans c e t t e  s o l u t i o n .  De même FOULKS, PACEY e t  

PERRY (1965) démontrent que l a  pe rméab i l i t é  au ch lo re  e s t  cer ta ine-  

ment une p r o p r i é t é  de surface de l a  membrane mais q u ' i  1  e x i s t e  égale- 

ment une PC1 non nég l igeab le  pour l a  membrane des tubules. 

Il semble donc b ien  que l e s  voies de passage pour l e s  ions  

K' e t  CI- so ien t  pour l a  f i b r e  musculaire de crabe inverses de c e l l e ?  

déterminées pour l a  f i b r e  muscul a i r e  de grenoui 1  l e .  En f a i t ,  chaque 

s t r u c t u r e  membranaire, à l a  surface ou en profondeur, semble présente 

une perméab i l i té  p r é f é r e n t i e l l e  mais non exc lus ive  v i s  à v i s  d 'un  io. 

A ins i ,  l a  membrane du système t u b u l a i r e  t ransverse de l a  f i b r e  muscu- 

l a i r e  de crabe au repos apparaî t  comme l e  s i  t e  d ' e f f l  ux des ions  CI" 

Par contre,  l e s  i ons  K' t r ave rse ra ien t  l a  membrane en sur face.  



RESUME 



- L 'ét i ide des caractéristiques membranai res de, 1 a f ibre  ' 

musculaire de crabe nous a permis d'évaluer la  résistance de membrane 
2 2 

Rm = 110 cm e t  l a  conductance Gm = 9090 l..~mho/cm . Ces valeurs sont 

équivalentes à celles obtenues sur de nombreux muscles de crustacés 

lorsqu'on ne t i en t  pas compte de l a  surface des invaginations de la 

membrane externe. 

- Le potentiel de repos e s t  un potentiel de diffusion dans 
i- f lequel interviennent les  ions K , Na e t  C I - ,  l a  perméabilité sodique 

de l a  membrane apparaissant t rès  faible .  

- La conductance membranai re résulte principalement de deux 
i- courants ioniques dus aux ions K e t  C I - .  La conductance au chlore 

correspond à 55,7 p.  100 de la  conductance to t a l e ,  l a  conductance 

cationique à 44,3 p. 100, cet te  dernière étant  essentiellement repré- 

sentée par l a  conductance potassique. 

- La diminution du pH extracel lulaire  provoque un  blocage 

de 1 a perméabi 1 i é6 patassi que. 

- L'ensemble de nos résul ta ts  nous permet de supposer un 
f passage des ions K au niveau de la  membrane plasmique alors que l e  

système tubulaire transverse s e r a i t  l e  s i t e  des efflux de CI- .  
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