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1 - INTRODUCTION 



11 es t  bien connu maintenant que le potentiel d'action 

( P . A . ) ,  à l 'origine de la contraction de la plupart des fibres mus- 

cul aires striées, e s t  une dépol arisation temporaire propagée à 1 'en- 

semble de la  membrane. Le potentiel de membrane (P.M.) de la f ibre 

musculaire au repos ( P . R . )  e s t  d û ,  selon les tissus considérés, à 

1 'existence d ' u n  potentiel régi par un équilibre de DONNAN ou à 

1 'existence d'un potentiel de pi le de diffusion pouvant être déter- 

miné par 1 'équation de GOLDMAN (1943) qui f a i t  intervenir, outre 

les concentrations intra- e t  extracel 1 ulai res des ions, la  perméa- 

b i l i t é  de la  membrane à chacun de ceux-ci. 

L'on s a i t  en effet  depuis les travaux de HODGKIN e t  HUXLEY 

(1945, 1952 a ,  b )  que l e  P.A. peut ê t re  expliqué en tenant compte 

des variations des perméabi 1 i tés ioniques membranai res. Ces varia- 

tions ont permis à ces auteurs d 'at tr ibuer,  pour la  fibre nerveuse, 

la  phase de dépolarisation à une augmentation de la  perméabilité de 

la membrane au Na' ( P N a )  e t  la phase de repolarisation à celle au K' 

( p K )  

A la suite de ces travaux, i l  a été montré qu'au niveau 

des fibres muscul ai res striées de Vertébrés les mêmes processus 

ioniques interviennent avec en plus, cependant, un  phénomène parti- 

culier consistant en une diminution de P K  qui se situe entre I'aug- 

mentation de PNa e t  celle de pK.  Cette diminution propre à la fibre 

musculaire explique la  durée pl us importante de son P.A.. 

Le comportement électrophysiologique de 1 a fibre muscul ai - 



re de crabe, dont 1 'étude f a i t  1 'objet  du présent travai 1 ,  se révèle 

à 1 'analyse de l a  l i t t é r a tu re  comme t rès  différent  de celui de l a  

f ibre  de Vertébré. En e f f e t ,  la phase ascendante du P . A .  n ' e s t  pas de 

nature sodique e t  ce P.A.  n ' e s t  pas conduit selon un processus régé- 

nératif (FATT e t  KATZ,  1953). Cependant, bien que cet te  f ibre  muscu- 

1 a i re  de crabe a i t  f a i t  1 'objet dei nombreux travaux, aucune étude 

systématique de 1 'action des ions ou des inhibiteurs de permeabi i i  té  

membranai re  ne semble avoir é té  entreprise jusqu'à ce jour de façon 

à entrevoir les conductances ioniques mises en jeu lors  d u  déroulement 

du P . A . .  Le b u t  du présent travail  a é t é  d'essayer de réduire ce t te  

lacune e t  de donner, en intégrant les  résu l ta t s  acquis antérieurement, 

une tentative d'explication des phénomènes ioniques impliqués. 

La première par t ie  de ce travai 1 porte sur 1 'étude du  P .M.  

de la f ibre  au repos enregistré dans des conditions parti cul ières  , 

ce qui permet de confirmer les hypothèses concernant l a  perméabilité 

préférentielle au C I -  de la  membrane du système tubulaire transverse 

e t  celle au K+ de l a  membrane sarcolemmique e t  d'expliquer, en t re  

autres,  l a  valeur fa ib le  du P . R .  e t  sa var iab i l i té .  

La deuxième partie concerne 1 'étude du P . A .  de l a  f ib re  

placée : 

- dans des conditions normales, dans l e  b u t  de mettre en 



évidence 1 'évolution de 1 a conductance membranai re (Gm) dont la  

connaissance e s t  à 1 'origine d'hypothèses pouvant permettre de ren- 

dre compte du décours du P . A . ,  de sa faible  amplitude e t  de sa 

non-propagation à 1 'ensemble de la  structure membranai re. 

- dans des conditions anormal es , c'es t-5-di re soumi se  à 

l 'action de milieux de concentrations variées en ions e t  à ce l le  

d ' inhibi teurs  de perméabilité, de façon à essayer de confirmer les 

hypothèses rendant compte de 1 'évolution de cet te  conductance mem- 

branai re globale. 

Enfin l'ensemble des résu l ta t s  acquis e s t  discuté en re- 

lation avec 1 'étude de l a  s t ructure membranaire dans l e  b u t  d'essayer 

d 'é tab l i r  l e s  rapports exis tant  entre cet te  structure e t  les pro- 

priétés électrophysiologiques de l a  f ibre .  



II - HISTORIQUE 

1 - Théorie de HODGKIN-HUXLEY. 

2 - Propriétés électriques des fibres musculaires de Crusta- 

cés au repos. 

3 - Potentiel d'action des fibres musculaires de Crustacés. 

4 - Rapport entre l a  structure de la f ibre musculaire d'In- 

vertébré e t  ses propriétés électriques . 



Les propriétés électriques e t  mécaniques du muscle e t  pl us 

précisément de l a  f ibre  musculaire o n t  f a i t  l 'ob je t  d'innombrables 

travaux. Ceux-ci ont amené leurs auteurs à élaborer de nombreuses 

hypothèses pour ten ter  d'expliquer aussi bien les propriétés é lec-  

triques que mécaniques ainsi que l e  coup1 age exci tation-contracti on 

en faisant appel à différentes techniques d'investigation du domaine 

de 1 'électrophysiologie, de l a  biochimie, de l a  microscopie élec- 

tronique e t  même de l a  modélisation s o i t  de l a  membrane, s o i t  de l a  

f ib re  ou s o i t  du muscle en t ie r .  

Ces différentes acquisitions ont permis à certains auteurs 

dont SANDOW (1965 ; 1970), PEACHEY (1968) e t  WILKIE (1968) d'en 

f a i r e  l a  synthèse e t  d'essayer d'expliquer l e  mécanisme du couplage 

exci tation-contracti on. 

Le présent mémoire concerne 1 'étude de 1 ' ac t iv i té  é lec-  

t r ique de l a  f ibre  musculaire de crabe. Dans ces condi t ions,  i 1 

convient surtout de rapporter les résu l ta t s  acquis dans ce domaine 

en rappelant toutefois au préalable l a  théorie ionique qui consti- 

tue la base des études électrophysiologiques e t  qui permet de com- 

prendre l a  génèse e t  l e  déroulement de 1 ' ac t iv i t é  électrique des 

f i  bres exci tables .  

1 - Théorie ionique de HODGKIN-HUXLEY 

La théorie ionique élaborée à l a  sui t e  d'expériences 



réalisées sur la  fibre nerveuse par HODGKIN (19511, HODGKIN e t  H U X L E Y  

(1952 a e t  b )  e t  généralisée aux autres tissus excitables par NOBLE 

(1962, 1966), explique que le  potentiel de membrane (P.M.)  de la 

fibre au repos ( P . R . )  e t  lors de l ' ac t iv i t é  ( P . A . )  e s t  un potentiel 

de diffusion aux ions présents de part e t  d'autre de la membrane e t  

dont le  calcul nécessite la connaissance de la valeur des différen- 

tes concentrations ioniques i ntracel lu1 aires ainsi que la perméabi - 
l i t é  de l a  membrane à chacun de ces ions. 

Pour la fibre nerveuse, HODGKIN e t  HUXLEY (1952 a ,  b )  

montrent que le P.A. e s t  dû à une augmentation in i t ia le  de la  per- 
+ méabilité de la membrane au Na ( P N a )  responsable de la  phase de 

dépolarisation e t  que 1 'augmentation tardive de la perméabilité de 

la membrane au K+ (pK) e s t  responsable de la  phase de repolarisa- 

tion. L'augmentation tardive de l a  PK correspond à un phénomene 

physique que les auteurs appel 1 ent 1 a rectification membranai re 

normale ; el  le  correspond à une augmentation de pK. Cette augmen- 
+ 

tation de P K  associée à une inactivation des mouvements de Na 

peut expliquer que le  P . M . ,  lors de cette phase de repolarisation, 
+ 

tende vers la pi le  d'équilibre aux ions K . 

Pour les fibres musculaires i l  apparaît, en plus des phé- 

nomènes ioniques décrits ci-dessus pour la  fibre nerveuse, une pro- 

priété qui leur es t  particulière : la rectification membranaire 

anormale qui traduit simplement une diminution de la P K  associée, 



pour 1 es fibres muscul aires cardiaques uni quement, à un maintien 

de la  P N a -  L'ensemble de ces phénomènes propres aux fibres muscu- 

laires rend compte de la grande durée de leur P.A .  (HUTTER e t  NOBLE, 

1960 ; WEIDMANN, 1955 ; CARMELIET, 1961 a ; HUTTER e t  NOBLE, 1961 ; 

KATZ, 1949 ; HODGKIN e t  HOROWICZ, 1959) . 

Afin de rendre compte des propriétés électriques de la 

membrane de la fibre exci table au repos e t  lors de 1 'act ivi te ,  

divers schémas électriques de cette membrane o n t  é té  proposds déri- 

vant tous de celui donné par HODGKIN e t  HUXLEY (1952 c) concernant 

la  fibre nerveuse (figure 1). Le schéma f a i t  é ta t  de forces élec- 

tromotrices dont les valeurs correspondent à celles des différen- 
+ 

tes  piles de concentration ionique (au ~ a +  : ENa. au K : EK e t  aux 

autres ions : EF) chacune d ' e l l e  étant en série avec une résistance 

correspondante dont la valeur e s t  inversement proportionnelle à la 

conductance de la  membrane vis à vis de l 'ion considéré. Le schéma 

comprend enfin un condensateur (Cm)  en parallèle avec les piles 

ENa3 E K  e t  EF. 

En ce qui concerne le  modèle électrique de l a  membrane 

de la  fibre musculaire de crabe, EISENBERG en 1967 propose le  schéma 

représenté figure 2 qui rend compte des propriétés électriques 

spécifiques de la  membrane sarcolenmique e t  de celles de la membrane 

du système sarcotubulaire. Corne le  montre la figure, ce schéma 

f a i t  é t a t  de deux circuits R.C., 1 ' u n  propre à la membrane sarco- 

lemmique ( R m C ) ,  l 'autre à la membrane du système tubulaire trans- 



Figure 1 : Schéma électrique de la membrane excitable. (D'après HODGKIN 

e t  HUXLEY,  1952 c ) .  

+ 
ENa : pile à l ' ion  Na 

+ 
E~ : pile à l ' ion  K 

EF : pile aux autres ions 

Cm : capaci té  membranai re 

+ 
R m ~  a : résistance membranai re aux ions Na (variable) 

R m ~  : résistance membranaire aux ions K+ (variable) 

RmF : résistance membranaire aux autres ions (variable) 

Re : résistance du milieu externe 

Ri : résistance du milieu interne. 



SARCOLEMME 
T TUBULES 

Figure 2 : Schéma électrique de l a  membrane de la fibre musculaire. 

( D l  après EISENBERG, 1967). 

La f ibre peut être considérée corne formée de deux éléments 

en parallèles : l e  sarcolemme e t  les sarcotubules. 

Sarcolemne : Rb : résistance externe 

R, : rési stance sarcolemmi que transversale 

Cm : capacité de la membrane sarcolemnique 

Sarcotubules : Re : résistance tubulaire axiale 

Rce : résistance transversale de la mem- 

brane tubulaire 

Ce : capacité de la membrane sarco-tubu- 

1 aire.  



verse, (RCeCe) , en sér ie  avec une résistance représentant cel le  de 

la lumière des tubules (Re) ainsi que ce l le  du matériel amorphe 

entourant les f ibres  (Rb) e t  pénétrant profondément dans l e  système 

tubulaire. 

2 - Propriétés électriques de l a  f ibre  musculaire de Crus- 

tacé au repos 

2.1 - Potentiel de repos des f ibres  musculaires de Crustacés 

Dès 1953, FATT e t  KATZ sur l a  f ibre  musculaire de crabe 

ainsi que SHAU (1955), puis, en 1958 FATT e t  GINSBORG, sur la  f ibre  

d'écrevisse montrent qu ' i l  exis te  une relation l inéaire  entre l'am- 

plitude du P.R.  e t  l e  logarithme décimal de l a  concentration extra- 

ce1 1 ul a i re  en ions K' ( [K'],) , ce qui démontre que la  membrane de 

ces fibres e s t  perméable aux ions K'. 

L'analyse précise des résul ta ts  montre qu ' i  1s diffèrent 

cependant selon ces auteurs puisque, pour FATT e t  KATZ (1953), l a  

f ib re  ne se trouve pas en équilibre thermodynamique avec l e  mi l ieu 

extracel lulaire ,  l a  pente de l a  droite é tant  inférieure à 58 m V ,  

tandis qu'à 1 'inverse pour SHAW (1955) i l  y aura i t  équilibre ther- 

modynamique puisque l a  pente e s t  de 58 m V ,  indiquant donc que l a  

valeur du P .R.  peut ê t r e  calculée par l 'équation de NERNST. Cette 

différence de résu l ta t s  semble devoir ê t r e ,  du moins en par t ie ,  due 

au f a i t  que l a  valeur du P.R. enregistrée dans les  conditions norma- 



l e s  v a r i e  selon ces auteurs. Pour SHAW, en e f f e t  l e  P.R. e s t  de 

58 mV, a l o r s  que pour FATT e t  KATZ, il e s t  de 70 mV. 

En ce q u i  concerne l e s  mouvements du ~ a +  dans l e  ma in t i en  

du P.R., il f a u t  s i g n a l e r  que l e s  r é s u l t a t s  conduisent à considérer 

q u ' i l s  sont  négl igeables ou non su ivant  l e  matér ie l  u t i l i s é .  En 

e f f e t ,  pour GAINER e t  GRUNDFEST (1968) l a  membrane de l a  f i b r e  de 

homard e s t  peu perméable au ~ a +  comme dans l e  cas d ' a i  1 l eu rs  des 

f i b r e s  musculaires de g renou i l l e  (JENERICK, 1953 ; HODGKIN e t  

HOROWICZ, 1959, 1960) . Cette imperméabi 1 i t é  r e l a t i v e  de 1 a membrane 

au ~ a +  e s t  admise au niveau de l a  f i b r e  muscul a i r e  de crabe par  

SHAW (1955) a i n s i  que par HAYS, LANG e t  GAINER (1968), tand is  que 

pour MOUNIER, HAUDECOEUR e t  GUILBAULT (1969 a ) ,  MOUNIER (1970) l a  

perméabi l i té  membranai r e  au ~ a +  de 1 a f i b r e  muscul a i r e  de c e t t e  

dernière espèce ne d o i t  pas ê t r e  négl igée devant l a  perméabi l i té  au 

K+ e t  au CI- (PC1) pour l e  ca l cu l  du P.R.. 

Pour ce q u i  e s t  de l a  perméabi 1 i t é  de l a  membrane au C l - ,  

1 'ensemble des r é s u l t a t s  acquis indique que ce t te  perméabi 1 i t é  e s t  

importante, mais r é v è l e  par contre, des divergences quant à l a  d i s -  

t r i b u t i o n  du CI-. En e f f e t ,  pour SHAW (1955) e t  HAYS, LANG e t  GAINER 

(1968), l e  CI- se d i s t r i b u e r a i t  avec l e  K+ passivement de p a r t  e t  

d 'au t re  de l a  membrane de l a  f i b r e  musculaire de crabe selon un 

é q u i l i b r e  de DONNAN, comme dans l e  cas d ' a i l l e u r s  des f i b r e s  muscu- 

l a i r e s  de grenoui 1 l e ,  ce qu 'on t  montré e n t r e  autres JENERICK (1953), 

HODGKIN e t  HOROWICZ (1959) e t  HARRIS (1963). Cependant l e s  t ravaux de 



RICHARDS (1969) e t  de MOUNIER (1970) sur les fibres musculaires de 

crabe e t  ceux de GIRARDIER, REUBEN, BRANDT e t  GRUNDFEST (1963) sur 

les  fibres d'écrevisse montrent que le C I -  ne se distribue pas pas- 

sivement. En e f fe t ,  ces derniers auteurs par 1 'étude de 1 'action de 

milieux dépourvus de Cl- ou de mi lieux acides montrent que chaque 

système membranai re présente une perméabilité ionique préférentiel l e ,  

à savoir : une PK pour 1 a membrane sarcolemnique, une PC1 pour 1 a 

membrane du système tubulaire transverse (S.S.T.). La discrimination 

entre ces perméabi 1 i tés ,  m i  se en évidence par l e  blocage de 1 'une, 

leur a permis de montrer que la valeur des potentiels d'équilibre 

aux ions K+ e t  aux ions Cl- n 'est  pas, identique e t  que d'autre part 
\ 

l e  potentiel d'équilibre au CI -  e s t  de valeur plus faible que celle 
\ 

du P.R.  ; dans de te l les  conditions, l e  C I -  ne peut être distribué 

passivement selon un équilibre de DONNAN avec le  K'. D'ailleurs les 

travaux de HAGIWARA, GRUENER,  HAYASHI , SAKATA e t  GRINNELL (1968) 

sur 1'6crevisse, de MOUNIER e t  GUILBAULT (1970) sur le crabe montrent 

que la PC1 de repos es t  supérieure à la PK comme le  témoigne 

l a  pente plus forte de la courbe exprimant la variation du P . R .  

en fonction du logarithme décimal de [CI-], que ce1 l e  de la courbe 

exprimant la variation du P.R. en fonction du logarithme décimal de 

[K'],. Quant à la conductance au CI', (Gel) e l l e  es t  supérieure à 

ce1 le au K+ (GK) pour la fibre de grenoui 1 l e  (HUTTER e t  NOBLE, 1960 ; 

ADRIAN, 1960, 1961) ainsi que pour 1 a fibre de crabe (MOUNIER, 1970) , 
4- 

tandis qu'elle est  égale à celle au K pour la  f ibre d'écrevisse, 

sel on H E N ~ E K ,  ZACHAR e t  ZACHAROVA ( 1962) e t  ZACHAR, ZACHAROVA e t  



HENFEK ( 1964) . 
L'ensemble des rksul tats  concernant l e  P . R .  de la  f ibre  

muscul a i r e  de Crustacé montre qu'i 1 correspond à u n  potentiel de 

diffusion dont l a  valeur peut ê t r e  calculée d'après 1 'équation de 

HODGKIN e t  KATZ (1949) dérivée de celle de GOLDMANN (1943) qui f a i t  

donc intervenir 1 es valeurs de perméabi 1 i tés membranai res aux i ons 

K t ,  Na+ e t  1 ainsi  que ce1 les  des concentrations intra-  e t  ex- 

trace1 lu1 aires  de ces mêmes ions. Ce potentiel ( E )  , dans ces condi - 

tions, e s t  égal, pour une température de 20' C, à : 

2.2 - Constantes électriques de l a  f ibre  musculaire de 

Crustacé 

D'après les  travaux de FATT e t  KATZ (1953), de EISENBERG 

(1967), de SELVERSTON (1967) e t  de MOUNIER, HAUDECOEUR e t  GUILBAULT 

(1969 b )  , l a  f ibre  musculaire de Crustacé peut ê t r e  considérée phy- 

siquement comme un cable long : dans ces conditions, i l  e s t  possible 

de calculer les valeurs de la  résistance membranaire par unité de 

surface (Rm) e t  de la capacité membranaire (Cm) en connaissant l a  

valeur de l a  constante d'espace (A) ainsi que la  résistance des 

mi 1 ieux i ntracell ul ai re ( r i  ) e t  extracel 1 ul ai re  ( r e )  par uni t é  de 

1 ongueur . 
La théorie du cable ( C O L E  e t  CURTISy 1936 ; 1938) permet 



rm en e f f e t ,  d 'écr ire  que h2 = + ri , rm étant  l a  résistance membra- 
e 

naire par unité de longueur. Connaissant r,, l a  résistance spécifi-  

que (Rm)  peut ê t r e  calculée : e l l e  e s t  égale à rm x 2 n.a (a étant  le  

rayon de 1 a f ib re ) .  

Quant à l a  capacité membranaire par uni t é  de surface, e l  l e  

peut ê t r e  calculée s i  1 'on connaît l a  valeur de Rm e t  .cm qui e s t  l a  

constante de temps (5, = Rm x C m  L'évaluation de 5, peut ê t r e  

f a i t e  d'après l a  relation exprimant la  variation du potentiel au 

cours du temps dans l e  cas d'un cable long cylindrique. 5, sera 

égale au temps mis par la  variation de potentiel produite par 1 'ap- 

pl ication du courant sous-1 iminaire rectangulaire à 1 'ai de d'une 

microélectrode pour atteindre 84 p.100 de l a  valeur maximale pour 

une distance nulle entre 1 'électrode d'enregistrement e t  l 'électrode 

él  ectrotoni sante. 

Les valeurs de Rm e t  de Cm ainsi déterminées pour les  

fibres de Crustacés sont t r è s  différentes de celles des fibres ner- 

veuses e t  des f ibres  musculaires de Vertébrés. En e f f e t ,  la  R des m 
2 

fibres du couturier de grenouille e s t  supérieure à 1000 n.cm (4000 

pour FATT e t  KATZ, 1951 ; 2500 pour JENERICK, 1953 ; ou 2800 pour 

ADRIAN e t  FREYGANG, 1962) alors qu 'el le  e s t  de 1 'ordre d'une cen- 

2 taine d'ohms .cm pour l a  f ibre  musculaire de crabe (130 pour FATT 

e t  KATZ, 1953 ; 465 pour HAYS, LANG e t  GAINER, 1968 ; 110 pour 

MOUNIER, 1970). En ce qui concerne 1 a valeur de Cm,  à 1 'inverse, 

e l l e  e s t  faible  pour les fibres musculaires de Vertébrés (1 à 



6 u~/cm' : KATZ, 1948 ; FATT e t  KATZ, 1951 ; FALK e t  FATT, 1964) e t  

t r è s  élevée pour 1 es fibres muscul aires  d ' Invertébrés (de 1 'ordre 
2 de 40 yF/cm pour FATT e t  KATZ, 1953 , ATWOOD, 1963 , MOUNI E R ,  1970). 

Cette différence entre l a  valeur de Cm de l a  f ibre musculaire de 

Vertébré e t  celle de l a  f ibre  de Crustacé peut s'expliquer en con- 

sidérant, en plus de la  surface sarcolemmique proprement d i t e ,  l a  

surface de l a  membrane du  S.T.T. que l 'on s a i t  t rès  abondante chez 

les  fibres de Crustacés (PEACHEY e t  H U X L E Y ,  1964 ; ATWOOD, 1965 ; 

PEACHEY, 1965, 1967 ; SELVERSTON, 1967). En e f f e t ,  en prenant en 

considération l a  surface du S.T.T., PEACHEY en 1965 ramène l a  valeur 

de Cm de 50 p~/cm' à 1 p~/crn', SELVERSTON en 1967 à 5,7 e t  EISENBERG 

l a  même année à 9. 

3 - Potentiel d'action des f ibres  musculaires de Crustacés 

L'on s a i t  depuis les  travaux de FATT e t  KATZ (1953) que 

l e  P.A. présente une amplitude t rès  fa ib le  comparée à celle des 

fibres muscul aires de Vertébrés. Cette faible  ampli tude s e r a i t  1 iée , 

selon ces mêmes auteurs, à l a  valeur faible  de l a  R, e t  importante 

de la  Cm ou selon FAHRENBACH (1967) à l a  structure particulière de 

la  f ibre.  

Une autre part icular i té  du P.A. de cet te  f ibre  réside 

dans l e  f a i t  que celui-ci e s t  conduit l e  long de l a  f ibre selon un 

processus électrotonique (WIERSMA, 1941 ; KATZ e t  KÜFFLER,  1946 ; 

FATT e t  KATZ, 1953). Ce processus de propagation du  P .A.  s e r a i t  d û ,  



selon ATWOOD, HOYLE e t  SMYTH (1965), à un é ta t  physiologique anor- 

mal bien qu'en 1953 FATT e t  KATZ suggérent que ce phénomène peut 

ê t r e  normal puisque l a  f ib re  présente une innervation mu1 t i p l e  dont 

1 'étude détai l lée  e s t  donnée entre autres par WIERSMA (1961) e t  

LOCKWOOD ( 1968) . 
Le P . A .  de cet te  f ibre  étant  l i é ,  comme pour 1 'ensemble 

des f ibres  excitables, à des variations de la conductance membranaire 

ionique, de nombreux auteurs ont étudié 1 'influence de modifications 

de l a  concentration des ions dans l e  milieu extracel lulaire  de façon 

à montrer l e  rôle de ceux-ci dans l e  déroulement de la  phase d 'ac t i -  

vité électrique. 

3.1 - Rôle des ions monovalents 

3.1.1 - Rôle du ~ a +  

Le ~ a +  s'avère dès 1953 par les  travaux de FATT e t  KATZ 

comme non indispensable à 1 'activation de la  f ib re  musculaire de 

Crustacé puisque ces auteurs, puis FATT e t  GINSBORG (1968) , WERMAN 

e t  GRUNDFEST (1961), KOKETSU (1965) montrent que son absence dans 

l e  mi l i eu  extracel lu la i re  permet, ce qui semble paradoxal , l e  

développement d 'une ac t iv i t é  électrique pl us ample e t  pl us durable. 

L 'explication de ce phénomène s e r a i t  , pour FATT e t  KATZ, 1 'appari- 

tion d'une pi le  aux ions choline' ( l a  choline rempla~ant l e  ~ a +  

dans l e  m i  1 i eu extracel 1 ul a i  re )  ou sel  on KOKETSU (1965) 1 'interven- 



++ tion éventuelle des ions Ca ; pour ce dernier auteur, l a  phase 

de dépolarisation correspondrait à un courant entrant de caft, ce 

qui d ' a i l  leurs s ' e s t  trouvé vérif ié  en 1966 par, entre autres,  

HAGIWARA e t  NAKAJIMA qui montrent que l e  ~ n + + ,  inhibiteur de l a  

PCa ,  supprime l e  P.A..  

3.1.2 - Rôle du C I -  

Quant au Cl-, sa présence dans le  milieu externe joue un 

rôle important lors  de 1 ' ac t iv i t é  des fibres musculaires s t r i ées ,  

mais néanmoins , une différence notable apparaît dans l e  comportement 

des f ibres  d'Invertébrés e t  de Vertébrés soumises à 1 'action de mi- 

lieux dépourvus de C I - .  En e f f e t ,  i l  e s t  bien connu qu'au niveau 

des f ibres  de Vertébrés, l e  remplacement du C I -  par un anion non 

pénétrant te l  l e  pryogl utamate, 1 'acetylglycinate modifie l a  phase 

de repolarisation du P . A . .  Ainsi, selon FALK e t  LANDA (1960), HUTTER 

e t  PADSHA (1959) , en absence de Cl-, l a  durge du P .A.  de la f ibre  

musculaire de grenouille e s t  prolongée ainsi que cel le  de la  f ibre  

du t i s su  de Purkinje (CARMELIET, 1961 b).  

Quant aux e f fe t s  de ces milieux dépourvus de C I - ,  i l s  se  

traduisent,  au n i  veau des f ibres  de Crustacés, par une annulation 

du processus d'excitation. 

Pour REUBEN , BRANDT,  GARCIA e t  GRUNDFEST ( 1967) travai 11 ant 

sur 1 a f ibre  muscul a i r e  d 'écrevisse, e t  pour GAINER e t  GRUNDFEST 

(1968) sur l a  f ibre  de homard, cet te  annulation du processus d'exci- 

tation en absence de C I -  résu l te ra i t  de 1 'absence d'une entrée de 



~ a + +  qui s e r a i t  d 'a i l leurs  dans les  conditions normales sous la  

dépendance de 1 a 1 ~ 1 1  

Ainsi l e  gradient de concentration pour l e  CI -  intervient 

de façon indéniable lors  de l a  phase de dépolarisation du P.A.  des 

f ibres  musculaires de Crustacés alors qu'i  1 n ' intervient  que lors  

de 1 a phase de repolarisation du P . A .  des fibres de Vertébrés. 

3.1.3 - Rôle du K+ 

Quant au k ,  son rô le ,  comme nous 1 'avons déjà v u ,  e s t  

important pour l e  maintien du P.R. tant  au niveau des fibres muscu- 

1 ai  res d ' Invertébrés q u  ' au ni veau de ce1 les de Vertébrés, puisque 

son absence s e  t radui t  par une légère hyperpolarisation de l a  mem- 

brane de la  f ibre  de Crustacé (FATT e t  KATZ, 1953 ; MOUNIER, 

HAUDECOEUR e t  GUILBAULT, 1969 a)  ou de la  f ibre  de Vertébré (HODGKIN 

e t  HOROWICZ, 1959) alors qu'au contraire un excès de K+ induit  iine 

dépolarisation que ces auteurs attribuent à une variation du  gra- 

dient de concentration e t  à un changement de la  p K -  

En ce qui concerne 1 ' ac t iv i té  électrique, 1 'influence de 

l a  variation de PK e s t  corroborée par 1 'étude de 1 'action du T . E . A . ,  

bien connu maintenant comme agent inhibiteur de ce t t e  PK ; en e f f e t ,  

FATT e t  KATZ (1953) attribuent l'allongement du P.A. de l a  f ibre  

musculaire de crabe produit par 1 'action du T.E .A.  à une diminution 

de PK bien que, la  même année, B U R K E ,  KATZ e t  MACHNE considèrent que 

l e  T.E.A.  a g i t  au niveau de l a  f ibre  nerveuse de crabe par un main- 



t ien de la P N a -  I l  convient toutefois de signaler que dans les  

conditions expérimentales de FATT e t  KATZ, l e  T.E .A.  ag i t  à t r è s  
+ for te  concentration puisqu'il remplace l e  Na . 

Ce n ' e s t  qu'en 1958, que FATT e t  GINSBORG ut i l i sen t  l e  

T . E . A .  comme inhibiteur de perméabilité puisqu'i ls  l e  font agir 

à faible  concentration. Dans ces conditions cet inhibiteur se  

montre capable d'allonger la  durée d u  P.A. de la  f ibre  musculaire 

d'écrevisse. D'ai l leurs ,  quelques années auparavant, HAGIWARA e t  

WATANABE (1955) confirment l e  rôle inhibiteur de l a  P K  par l e  T.E.A 

au niveau de l a  f ib re  de grenouille puis, en 1967, CORABOEUF e t  

VASSORT sur l e  t i s s u  myocardique. L'hypothèse de la  diminution de 

l a  P K  par l e  T.E .A.  se  trouve étayée par l a  prolongation de la  

rectification anormale mi se  en évidence notamment par 1 'étude des 

courants membranai res en "vol tage-cl amp" ( ILDEFONSE , PAGER e t  

ROUGIER, 1969) sur  les  f ibres  musculaires squelettiques. 

3.2  - Rôle des ions divalents 

S i  , comme nous 1 'avons vu ,  parmi 1 es ions monovalents 

présents habi tue1 lement dans la sol ution physiologique qui agissent 

sur l e  P . A . ,  i l  fau t  c i t e r  l e  'Cl- e t  l e  k, i l  convient d'indiquer, 
++ 

comme nous allons l e  voir ,  que parmi les  ions divalents, l e  Mg 

ne semble pas avoir d'influence notable e t  que par contre, comme 

nous venons précédemment de 1 'entrevoir, l e  ~ a + +  joue un rôle im- 

portant. 



3.2.1 - Rôle du Plg+' 

Le Plg+' ne parai t  pas en e f f e t  intervenir lors de 1 'ac- 

t i v i t é  électrique puisque FATT e t  GINSBORG en 1958 montrent que 

l'amplitude du P.A. e s t  indépendante de l a  concentration extracel-  

1 ulaire en M ~ + +  e t  que, de pl us, en 1961, CALDWELL e t  WALSTER mon- 

t ren t  qu ' i  1 ne participe pas a 1 ' i n i t i a t ion  de 1 a contraction. 

3.2.2 - Rôle du Ca++ 

Quant au caf+, son action e s t  t r è s  importante sur 1 'ac- 

t i v i t é  électrique. En e f f e t ,  les travaux de FATT e t  GINSBORG en 

1958 montrent que 1 'amplitude du  P.A. de l a  f ibre  musculaire d'écre- 

visse e s t  sous l a  dépendance de l a  concentration externe du Ca+' 

e t  que ce P.A. e s t  aboli quand l a  f ibre  e s t  soumise à u n  milieu 

dépourvu de ~ a + + .  Ces résul ta ts  sont confirmés en 1964 par HAGIWARA 

e t  NAKA sur les f ibres  de barnacle e t  même sur les f ibres  l i s ses  de 

Mammifères par B Ü L B R I N G  e t  TOMITA en 1968. Le f a i t  que les f ibres  

s t r i ées  d'Invertébrés e t  l i s ses  de Mammifères se comportent de 
++ 

façon similaire sous 1 ' influence de la  concentration du Ca extra- 

ce1 1 ul ai re ne para î t  pas i nvrai sembl able puisque les  membranes de 

ces f ibres  au repos présentent à 1 ' inverse des f ibres  de Vertébrés 

des perméabilités ioniques peu différentes : l a  PC1 e s t  plus i m -  

portante que la pK.  Ce n ' e s t  cependant qu'en 1961 que WERMAN e t  

GRUNDFEST sur la  f ibre  de homard e t  qu'en 1964, que HAGIWARA, 

CHICHIBU e t  NAKA sur  la  f ibre  de barnacle, montrent que l e  caC+ 



intervient directement sur la phase de dépolarisation d u  P.A. 

puisqu'ils mettent en évidence un courant de Ca++ dont 1 'importance 

es t  sous la dépendance du gradient de concentration calcique. De 

pl us, en 1962, sur 1 a fibre d'écrevisse, ORKAND montre le  rôle 

important de la  PCa lors de la phase de dépolarisation du P.A. 

puisqu'i 1 démontre que le ~ n + +  bloque le  courant de Ca++. En 1966, 

HAGIWARA e t  NAKAJIMA, en 1967, HAGIWARA e t  TAKAHASHI sur la f ibre 

de barnacle confirment l e  rôle du ~ n + +  comme inhibiteur de la P, 
1, a 

e t  l'importance prépondérante du courant calcique entrant responsa- 

ble de la phase de dépolarisation. D'ailleurs ce rôle inhibiteur 

du ~ n + +  es t  retrouvé en 1967 sur l a  fibre cardiaque par  CORABOEUF 

e t  VASSORT. Enfin, signalons que récemment, la similitude du com- 

portement des fibres musculaires str iées d '  Invertébrés e t  des f i  - 
bres 1 isses de Mammifères apparaît plus nettement puisque MIRONNEAU 

e t  LENFANT (1971) montrent par 1 'étude de l a  fibre l i sse  d'utérus 

de rat te  en "voltage-clamp" que l e  courant entrant responsable de 

la phase de dépolarisation du P.A. présente une composante calcique 

très importante. 

Le rôle des ions Ca++ dans le  déroulement des processus 

d'excitation n ' es t  pas cependant exclusif puisque FATT e t  GINSBORG 

en 1958 montrent sur la  fibre musculaire d'écrevisse que les ions 
++ 

sr++ remplaçant les ions Ca permettent l'obtention d'un P . A .  plus 

ample e t  plus durable e t ,  d'ai 1 leurs, qu'une relation linéaire 

existe entre son ampli tude e t  le  logarithme décimal de la concentra- 



tion extracellulaire de sr++. Ce résultat se trouve confirmé sur 

l a  fibre musculaire de barnacle par HAGIWARA e t  TAKAHASHI en 1967. 

D'ai 1 leurs, ce rôle du sr+' dans les processus d'excitation es t  

connu depuis 1951 puisque GARB , cette même année, observe que les 
++ 

ions Sr exercent sur le  muscle de papi 1 laire de chat les mêmes 

effets  que les ions caft quand i l s  sont ajoutés au liquide physio- 

i ogique , mais que, lorsque la ka++], es t  consi dérablement réduite, 

l'addition de srii augmente la durée de la systole électrique. Ces 

effets sont retrouvés également par CORABOEUF, GUILBAULT , BRETON 

e t  DUMONT (1961) sur le  ventricule isolé de Mammifère. 

3.3 - Rôle de 1 'hypertonie 

L'étude de l 'action des ions sur l e  P.M. des fibres impli- 

que souvent celle de l 'action de la pression osmotique (IT) car les 

m i  1 i eux de concentrations variées en ions entraînent, dans certains 

cas, une hypertonie. 

L'hypertonie joue en effe t  un rôle propre important. Elle 

se traduit au niveau des muscles s t r iés  squelettiques par une 

d iminu t ion  de la valeur du P .R .  (GORDON e t  GODT,  1970) e t  par un 

racourcissement de la  durée du P . A .  imputable à la disparition des 

propriétés membranaires du S.T.T.. 

En e f fe t ,  DYDYNSKA e t  WILKIE (1963) sur l a  fibre musculaire 

de grenouille, GIRARDIER, DREIFUSS, HAENNI e t  PETROVICI (1964), 

GIRARDIER (1965) sur le  tissu myocardique de Mammifères, MATHIEU 



(1971) sur l a  f ib re  musculaire de crabe, montrent que 1 'hypertonie 

entraîne un gonflement du S.T.T. consécutif à une so r t i e  d'eau. 

4 - Rapport entre l a  structure e t  les  propriétés élec- 

tr iques des f ibres  d'Invertébrés 

De nombreux travaux de microscopie électronique effec- 

tués sur l e  muscle s t r i é  tendent à rendre compte des différences 

de comportement entre  les fibres d'Invertébrés e t  cel les  de Verté- 

brés soumi ses ou non à 1 'action de mi 1 ieux anormaux. L'analyse de 

la structure de ces f ibres  peut en e f fe t  expliquer les  propriétés 

électriques passives différentes.  Le S .T.T. t r è s  ramifié des f i -  

bres d '  Invertébrés pl us important explique déjà l a valeur plus 

for te  de C e t  l a  valeur moindre de R,,, corne l e  montrent les t r a -  m 
vaux de PEACHEY ( 1966, 1967) , FAHRENBACH (1967) , SELVERSTON ( 1967) , 

EISENBERG (1967), GAYTON e t  HINCKE (1968), ROSENBLUTH (1969) e t  

MATHIEU (1971). 

L'analyse de la s t ructure du S.T.T. au niveau de l a  f ibre  

muscul a ire  de crabe révèle que les repl is  du sarcolemme sont t r è s  

importants e t  qu ' i l  exis te  deux systèmes tubulaires : l e  TAI au 

niveau de l a  jonction des bandes A e t  1 e t  l e  TZ au niveau des 

bandes Z.  Seules les  invaginations du TAI sont étroitement l iées  

au réticulum sarcopl asmique formant une s t ructure en diade. D'autre 

par t ,  l e  TAI a une morphologie identique à ce1 l e  du des f ibres  

squelettiques. Ce système, selon PEACHEY (1967) , jouerait un rôle 



primordial dans l e  couplage excitation-contraction. Quant au sys- 

tème T Z ,  t r è s  développé e t  ramifié, i 1 ne traverse pas la  f ibre  

uniquement transversalement au niveau de la  bande Z ,  mais bifurque 

à angle dro i t  , s 'étendant ainsi 1 ongi tudi nalement, para1 lèlement 

aux myofibrilles (MELVIN e t  HESS, 1967 ; PEACHEY, 1967 ; MATHIEU, 

1971). Le r61e de ce système selon PEACHEY ne s e r a i t  qu'un rôle 

de soutien. Toutefois, cet te  hypothèse, fondée uniquement sur des 

études ultrastructurales de l a  f ib re  semblerait devoir ê t r e  quelque 

peu révisée à l a  lumière des travaux récents. 

L 'ensemble de ces travaux peut permettre d'émettre 1 ' hypo- 

thèse que l e  système TZ de l a  f ibre  musculaire de crabe aura i t  un 

rôle dans les  processus d'excitation d'autant plus que l e  P.A. 

n ' e s t  pas conduit au niveau de la  membrane sarcolemmique comme 1 'ont 

montré FATT e t  KATZ en 1953, e t  que de pl us , 1 ' hypertonie provoquée 

par 1 'addition de Cl- au liquide physiologique n'annule pas, à 

1 'inverse des f ibres  squelettiques, les propriétés rect i  f i  ca t r i  ces 

(HAUDECOEUR, FALEMPIN, BRULE e t  GUILBAULT , 1971 ; HAUDECOEUR e t  

GUILBAULT, 1971) ; ces propriétés rect i  f i  ca t r i  ces s i  ègeant au ni - 

veau du S .T .T. concernent essentiel  lement les  mouvements du CI-  

(MOUNI ER , 1970) . 
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A - PROTOCOLE 

Le présent  mémoire p o r t e  su r  1  'étude é lec t rophys io log ique 

de l a  f i b r e  musculaire de crabe. Dans ce bu t ,  sont  enreg is t rés  l e  

p o t e n t i e l  de repos (P.R.) , l e  p o t e n t i e l  d ' a c t i o n  (P.A.) e t  l e s  

v a r i a t i o n s  éventuel l e s  de 1  'impédance membranaire ( Z )  . Ces t r o i s  

paramètres, pouvant ê t r e  déterminés par  l a  technique c lass ique des 

microélect rodes,  nous ont  permis d'envisager l a  c o n t r i b u t i o n  des 

d i f f é ren tes  conductances ioniques membranaires l o r s  de 1  ' a c t i v i t é  

é l e c t r i q u e  de l a  f i b re .  Pour a t t r i b u e r  à chaque mouvement d ' i ons  sa 

p a r t  p r i s e  dans l e  main t ien  du P.R., ou dans l a  génèse e t  l a  propa- 

ga t i on  du P.A., deux p o s s i b i l i t é s  s ' o f f r a i e n t  à nous : 

- s o i t  de mesurer l e s  v a r i a t i o n s  de décours du P.A. en 

m o d i f i a n t  l a  conductance de l a  membrane à un i o n  donné par  l e  chan- 

gement de sa concentrat ion dans l e  m i l i e u  externe, ou par  1  ' u t i l i s a -  

t i o n  d'un i n h i b i t e u r  spéc i f i que  de perméabi 1  i t é  membranai r e  

- s o i t  de mesurer l e  courant ion ique par  l a  technique du 

p o t e n t i e l  imposé (HODGKIN e t  HUXLEY, 1952 a, b) . 
Les problèmes rencontrés 1 ors de 1 ' a p p l i c a t i o n  à n o t r e  

prépara t ion  de 1  a  technique menti  onnée au deuxième p o i n t  c i  -dessus, 

f a i s a n t  i n t e r v e n i r  un cloisonnement a r t i f i c i e l  de l a  f i b r e  par  1  'em- 

p l o i  de deux ponts de saccharose, ( l e  p r i n c i p e  sera d é c r i t  u l t é r i e u -  

rement), nous o n t  i n c l i n é s  à c h o i s i r  l a  première méthode d ' i n v e s t i -  

ga t ion .  



B - ANIMAL D ' E X P E R I E N C E  - PREPARATION 

1 - Animal d'exeérience --------------- 

La f ibre  musculaire u t i l i sée  e s t  issue de l a  patte loco- 

motri ce du crabe enragé (Carci nus maenas) . Cet invertébré pélagique 

f a i t  par t ie  de l a  classe des Crustacés (sous-classe des Malacostra- 

cés,  ordre des Décapodes, sous-ordre des Brachyoures). Les animailx 

d'expérience proviennent des côtes de l a  Mer du Nord ( Ins t i tu t  de 

Biologie Maritime - WIMEREUX 6 2 ) .  Le choix de cet  animal a é té  guidé 

par l e  f a i t  que les f ibres  musculaires de ses pattes sont de grande 

t a i l l e ,  e t ,  de plus, qu 'e l les  présentent, d'un point de vue ul t ra-  

structural, deux systèmes tubul a ires  transverses permettant, semble - 
i l ,  de mieux s a i s i r  l e  mécanisme du couplage excitation-contraction. 

Les crabes, remplacés chaque semaine, sont gardés en vie 

dans des bacs contenant de 1 'eau de mer maintenue à une température 

de 10 à 1 2 O  C.  Celle-ci e s t  régulièrement oxygénée e t  régénérée en 

c i r cu i t  fermé par passage sur un f i l t r e  constitué en couches suc- 

cessives de laine de verre, de charbon de bois activé,  de sable 

f in  e t  de graviers. 

2 - Préparation ------- ------- 

Selon l e  cas,  une des fibres musculaires du méropodi t e  de 

1 'une des pattes locomotrices (figure 3 )  que 1 'on prélève par auto- 



IPODITE 

Figure 3 : Péreiopode p2 de Carcinus maenas. 

Schéma montrant l a  musculature de 1 'une des pattes 

locomotrices après section d'une part ie  de l a  carapace. Les 

f ibres  muscul ai res sont disposées paral 1 èl ement e t  i nserrées 

sur l a  carapace d'une part  e t  sur un axostyle d 'autre part ; 

celles que nous avons employées proviennent du méropodite. 



nomie chez 1 'animal, e s t  u t i l i sée  : 

- s o i t  maintenue en place 

- s o i t  isolée. 

L'accès aux fibres musculaires e s t  réal isé  en pratiquant 

l a  section de l a  carapace selon ses deux arêtes.  Ceci permet donc 

1 'obtention de deux demi-segments qui sont immergés imnédiatement 

dans l e  solution physiologique de survie. L'examen sous loupe bino- 

cul a i re  permet d 'observer, après dégagement éventuel des fibres 

lésées e t  de l ' induvie,  l a  disposition de la musculature de la  pré- 

paration (figure 3) .  Les f ibres  , disposées para1 lèlement en deux 

faisceaux, présentent un diamètre de 50 à 350 p e t  une longueur 

variant entre 3 e t  12 mm. Les deux faisceaux ainsi préparés sont 

conservés en place pour 1 'enregistrement du P.R.  e t  du P.A.  de l a  

f ibre  par m i  croélectrode, mais i 1s ne représentent qu'une étape 

pour l'obtenion de l a  f ibre  isolée rendue nécessaire pour son étude 

électrophysiologique par l a  technique du  pont de saccharose. Dans ce 

cas, on procéde à l 'élimination de toutes les fibres entourant la  

f ibre  choisie inserrée, par ses extrémités, à une part ie  de 1 'axos- 

ty l e  e t  à un fragment de l a  carapace (figure 4 ) .  Toutes ces dissec- 

tions sont effectuées sous contrôle binoculaire dans l a  solution de 

survie ; l a  préparation e s t  u t i l i sée  au maximum 15 mn après son 

pré1 èvement. 11 convient toutefois de signaler q u  'une f ib re  isolée 

maintenue pendant 24 H ii 4" C conserve après ce temps ses proprié- 

tés  électriques e t  mécaniques. 

D'autre part ,  les  fibres sont maintenues, au cours de 



Figure 4 : Aspect morphologique de l a  f ibre après son isolement. 

F : f ib re  

c : fragment de carapace 

a : fragment d'axostyle 

i : trace des insertions des f ibres  éliminées 

e : épingles de fixation. 



1 'expérience, à une température de 20° C grâce à l a  solution d'im- 

bibit ion qui e s t  constamment renouvelée e t  qui,  de plus, en raison 

3 de son débit ,  (50 cm /mn) assure un maintien rigoureux des concen- 

t ra t ions ioniques extracel 1 ulaires.  

C - SOLUTIONS 

1 - Solution normale .................... 

La solution physiologique de survie considérée comme nor- 

male (milieu de référence) e s t  cel le  proposée par FATT e t  KATZ en 

Sa composition en mEq/l e s t  l a  suivante : 

- Chlore : [ c l 1  e = 594 

- Potassium : [k] e = 12,9 

- Sodium : [~a+] ,  = 513 

- Magnésium : [M~++], = 23,6 

- Calcium : [~a++] e = 11.8 

- Bicarbonate : FO~H-] e = 2 $6 

- Eau désionisée : ( r é s i s t iv i t é  : 8 à 10 ~0.c.-l). q.s.p.11. 

Son pH e s t  de 7.85 e t  sa pression osmotique (TT) e s t  c e l l e  

d'une solution contenant 1158 mi 11 i.osmoles/l . 

2 _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _  - Solutions anormales 



Pour détermi ner les différentes conductances ioniques mem- 

branaires de la f ibre  impliquées lors de son ac t iv i t é  électrique, 

plusieurs sol utions anormales déri vant du m i  1 ieu de référence ont 

é t é  réalisées : s o i t  d'une par t ,  en modifiant la  concentration de 

l 'un ou de plusieurs des ions entrant dans sa composition, s o i t  

d 'autre par t  en ajoutant des inhibiteurs spécifiques de perméabili- 

tés  membranaires (en fa ib le  concentration). 

Les ions.de remplacement dans les solutions appauvries 

sont la  choline pour les  cations e t  l e  propionate pour les anions 

(CI- ) .  Ce choix a é t é  déterminé par l e  f a i t  que ces deux ions sont 

considérés comme non pénétrants (GAINER e t  GRUNDFEST, 1968 ; HODGKIN 

e t  HOROWICZ 1959). 

De même, pour les mi lieux enrichis en ions ont é té  employés 

l e  chlorhydrate de choline pour un apport d'ions Cl-, l e  propionate 
+ 

de sodium pour les ions Na e t  enfin l e  propionate de calcium pour 
+ + 

l es  ions Ca . 
Conme 1 'indique 1 'examen des tableaux I e t  I I  donnant la 

composition des différents milieux que nous avons é t é  amenés à 

employer, i l  s 'avère que les milieux enrichis en ions sont rendus, 

de ce f a i t ,  hypertoniques. En conséquence, nous avons é t é  conduits 

à étudier 1 'action du milieu de référence rendu hypertûnique par 

addition de saccharose, de façon à pouvoir f a i r e  la  discrimination 

entre les  e f fe t s  éventuels imputables à l a  pression osmotique e t  

ceux des différents mi 1 ieux envisagés. 
t 

Le blocage de l a  perméabilité membranaire au K e s t  obtenu 



cul a i r e  de crabe. 
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de crabe. 



par action du chlorure de tétraéthylammonium : T . E . A . ,  (considéré 

comme inhibiteur spécifique de la  PK : HAGIWARA e t  WATANABE, 1955), 

additionné au mi 1 ieu de référence à raison de 10 $20 ou 30 m M / 1 ,  celui 

de la  perméabilité au ~ a " ,  par action du chlorure de manganèse 

(MnC12), ajouté au milieu de référence à l a  concentration de 10 m M / 1 .  

Le ~ n + '  e s t  connu comme inhibiteur de 1 a perméabi 1 i t é  membranaire 

aux ions divalents e t  en part icul ier  de la  PCa (HAGIWARA e t  NAKAJIMAy 

1966 ; HAGIUARA e t  TAKAHASHI, 1967).  

Dans certains cas, un milieu, dont l a  concentration ioni- 

que e s t  proche de ce l le  d u  milieu in t race l lu la i re  de l a  f ibre ,  a 

été u t i l i s é ,  de façon à annuler tous les gradients ioniques, e t  par 

conséquent de provoquer l e  p l u s  rapidement possible une disparition 

du P.R. .  Ce milieu, dont l a  composition a é t é  donnée par PROSSER 

et  BROWN (1962) contient en mEq/l, [cl'], = 53 ; [~+ ' l~  = 112 ; 

D - TECHNIQUES ELECTROPHYSIOLOGIQUES 

L 'enregistrement des di vers phénomènes permettant 1 'étude 

des propriétés électriques de l a  membrane de la  f ib re  musculaire a 

é t é  réal isé  par 1 'intermédiaire d ' u n  oscilloscope TEKTRONIX (564 S) ; 

les  phénomgnes, mémorisés sur 1 'écran, sont photographiés à l ' a ide  

d'un apparei 1 photographique (TEKTRONIX , C 12). L 'impédance d'entrée 

des amplificateurs verticaux (type 3 A3) é tan t  de 1 Mn, faible de- 

vant l 'impédance du montage à laque1 l e  s 'ajoute l a résistance interne 



de la pile biologique, nécessi t e  un abaisseur d'impédance (CF)  

(CHEVAL, 1966) dont les caractéristiques sont les  suivantes : im- 

pédance d'entrée pratiquement inf inie  (1000 MR) ; impédance de sor- 

t i e  faible ( 4 9  k ~ 2 )  ; bande passante de 20 kHz avec 10 MR ; gain 

de 0,88. 

1 - Technique des mi croélectrodes ---------- ...................... 

1.1 - Montage u t i l i s é  pour l'enregistrement du poten- 

t i e l  de membrane e t  des potentiels électrotoniques (figure 5) 

La préparation placée dans une cuve de plexiglas de volu- 

me réduit e s t  imbibée par l a  solution étudiée qui e s t  renouvelée 

3 constamment à raison de 50 cm /mn. 

1.1.1 - Enregistrement 

Le potentiel de membrane e s t  mesuré grâce à une microélec- 

trode (Ee) fichée à 1 ' intér ieur  de l a  f ibre  par rapport à une élec- 

trode indifférente (Ei) placée à 1 'extér ieur ,  dans l e  bain. Ces 

électrodes sont rendues impol arisables par uti 1 isation de pi les au 

calomel (El)  (Hg - HgCl - KCL 3M) 

Les microélectrodes u t i l i sées  sont réalisées selon les  

données de ALEXANDER e t  NASTUK (1953). Après leur remplissage par 

du KCL 3M, seules sont conservées ce1 les  qui présentent une impé- 



Figure 5 : Montage u t i l i s é  pour 1 'étude de 1 ' ac t iv i té  électrique. 

F : f ib re  musculaire baignant dans un milieu normal ou anormal 

A droi te ,  c i r cu i t  de stimulation : 

Es : m i  croélectrode de stimul ation 

R : résistance de valeur élevée (10 MQ) 
r : résistance (5 ka) permettant de mesurer l ' i n t ens i t é  du courant 

de stimulation 

1 : amplificateur vertical de 1 'une des voies de 1 'oscilloscope 

S : stimulateur dé1 ivrant des signaux rectangulaires supra1 imi nai res 

G : générateur de courant 

/L : a1 ternat i  f 

1: constant 

A gauche, c i r cu i t  d'enregistrement : 

Ee : m i  croél ectrode d 'enregistrement 

B : blindage de 1 a m i  croélectrode d'enregistrement 

EI : électrodes impolarisables (pi les  au calomel ) 

CF : abaisseur d'impédance 

V : amplificateur vertical de 1 'autre  voie de 1 'oscilloscope 

T : boite de tarage 

Ei : él ectrode indifférente. 



dance comprise entre 5 e t  10 Mil, (ce q u i  correspond à un diamètre 

à l a  pointe de 1 à 0,5 p) e t  un potentiel de pointe inférieur à 

4 mV.  Les microélectrodes ainsi choisies s 'avèrent ê t re  du type l e  

mieux adapté pour 1 'enregistrement durable e t  sat isfaisant  du P.M., 

comme 1 'ont d 'ai 1 leurs suggéré GESTELAND e t  Col 1. en 1959. 

La mise en place des microélectrodes e s t  assurée par un 

m i  cromanipul ateur mécanique (PRIOR) . 
Le blindage ( 0 )  de 1 'électrode d'enregistrement e s t  r e l i é  

à l a  sor t ie  du changeur d'impédance, ce qui évi te  les parasi tes  

notamnent l e  passage direct  par capacité parasite du courant de 

stimulation de 1 'électrode de stimulation à 1 'électrode d'enregis- 

trement. 

1 .1 .2  - Stimulation 

En ce q u i  concerne le  c i r cu i t  de stimulation, l e  schéma 

synotique (f igure 5)  montre les  différents composants électroniques. 

La modification de la  polar i té  de l a  membrane de l a  f ibre  

musculaire e s t  portée par une microélectrode (Es) de même type que 

sel  l e  destinée à 1 'enregistrement. 

Le stimulateur S (TEKTRONIX, 162 + 163 + 161, complété 

par un re lai  au mercure permettant d ' i so ler  l'impulsion de l a  masse 

e t  d'en augmenter notablement l a  tension) peut délivrer des chocs 

électriques de forme rectangulaire, l e  courant é tant  rendu constant 

par 1 'impédance propre de la mi croélectrode e t  1 ' interposit ion 



dans le  circuit d'une résistance de valeur élevée ( R  > 5 Ma). 

Un générateur (G) en série permet de modifier l e  P.R. par 

un courant dépolarisant ou hyperpolarisant constant (1). 11 permet 

en outre de délivrer un courant sinusoïdal sous-liminaire d'ampli- 

tude constante (&) dans le  b u t  de mesurer selon la méthode de 

HODGKIN e t  RUHSTON (1946) 1 ' impédance membranai re (Zm)  de 1 a fibre 

muscul aire. 

La résistance de faible valeur ( r  = 5 ka) rend possible, 

par 1 'intermédiaire du deuxième ampl i f  i cateur verti cal (1) de 

l'oscilloscope, la mesure du courant traversant la membrane au ni- 

veau de 1 'électrode Es. 

1 .2 - Montage ut i l i sé  pour étudier les effets sur l e  

P. R. d ' u n  court-circuit membranaire local (figure 6) 

11 nous importait de savoir s i  un shunt local de la mem- 

brane entraînait une distribution selon la loi électrotonique des 

lignes du courant de court-circuit ainsi produites. Le montage 

comporte donc de ce f a i t  un circuit  d'enregistrement e t  un circuit  

shunt. 

Le circuit  d'enregistrement du P .M.  e s t  r i  goureusement le 

même que celui décrit précédemment ( 5  D ,  1.1). 

Le court-circuit local de la pile biologique a été réali- 

sé par une électrode E, q u i  e s t ,  en f a i t ,  une microélectrode clas- 

sique mais argentée extérieurement selon le procédé de CAILLAT, 



Figure 6 : Montage utilisé pour 1 'étude de 1 'effet sur le P.R. d'un 

shunt membranaire local. 

F : fibre baignant dans la solution physiologique 

de survie 

a : électrode argentée extérieurement constituant 

le shunt membranai re local 

Ee : microélectrode d'enregistrement 

EI : électrodes impol ari sables (pi 1 es au cal omel ) 

CF : abaisseur d'impédance 

V : amplificateur vertical de l'oscilloscope 

T : boite de tarage 

Ei : électrode indifférente 

d : distance interélectrode. 



CONREUR,  e t  LALLEMANT (1948) . Cette mi croélectrode présente u n  

diamètre à la pointe de 1 à 2 p e t  une résistance moyenne de 

300 ka. 

Cette technique permet la mesure effective des différents 

courants ioniques membranaires s i  e l l e  es t  réalisée avec un dou~ le  

pont de saccharose. Un seul p o n t  ne rend possible que l 'enregistre- 

ment du P.M. .  

La cuve conçue pour une f ibre isolée es t  réalisée de  

t e l l e  façon que deux cloisons, distantes de 1 mm, délimitent t rois  

compartiments distincts (1 ,  I I ,  I I I ) .  

La f ibre ,  isolée de la façon décrite précédemment ( 5  B ,  2 )  

es t  placée transversalement aux plans des deux cloisons dans chacune 

des saignées correspondantes. L'étanchéité fibre-cloison es t  assurée 

par de la  graisse minérale, celle-ci s 'é tant  révélée comme non 

toxique. 

Le compartiment central ( I I )  ser t  à isoler électriquement 

la fibre en deux parties. Pour ce fa i re ,  on y f a i t  passer à raison 
3 de 40 cm /mm une solution molaire de saccharose (S)  d o n t  la résis- 

t iv i t é  e s t  comprise entre 1 e t  3 m~.crn-'. 

Le compartiment 1 es t  le  compartiment t e s t ,  dans lequel 

coule avec un débit de 10 cmJ/mn 1 e mi 1 i eu normal ( R )  . 
Le troisième compartiment ( I I I )  donnant l e  potentiel de 



Figure 7 : Montage u t i l i s é  pour 1 'étude du potentiel de repos de la  

f ibre  musculaire de crabe par l a  technique du pont de saccharose. 

F : f ibre  musculaire isolée e t  cloisonnée en t ro is  compar- 

timents : 1, I I ,  I I I  

1 : compartiment témoin contenant 1 a sol u t i on  physi 01 ogique 

normale ( R )  . 
II : compartiment contenant l a  solution mol a i re  de saccharose 

(SI. 

I I I  : compartiment contenant 1 a sol ution dont l a  concentration 

ionique e s t  proche de ce1 l e  du mi 1 ieu interne de la 

f ibre (1) .  

EI : électrodes impolarisables (pi les  au calomel). 

CF : abaisseur d'impédance 

V : ampli f i  cateur vertical de 1 'osci 1 lotcope 

T : boite de tarage. 



référence, contient une solution (1) renouvelée constamment (débit  : 
3 20 cm /mm) dont l a  composition a é t é  donnée au paragraphe C ,  2 .  Ce 

milieu e s t  supposé annuler les gradients membranaires ioniques e t ,  

de ce f a i t ,  l e  potentiel exis tant  de part e t  d 'autre  de la  membrane 

ce l lu la i re .  

La mesure du P.R.  en t re  les compartiments 1 e t  I I I  e s t  

f a i t e  classiquement sur osci 1 loscope ( V )  par 1 'intermédiaire de 

1 'abaisseur d'impédance (CF). Le potentiel e s t  capté au niveau des 

m i  1 i eux R e t  1 par 1 'intermédiaire des électrodes impol arisables au 

calomel (EI), l e  contact é tant  assuré grâce à des ponts de KC1 3M 

gélosé . 



I V  - RESULTATS 



A - Potentiel de repos 

1 - Effets d ' u n  shunt membranaire local sur 1 'amplitude du 

potentiel de repos mesuré par m i  croélectrode 

2 - Mesure du potentiel de repos par la méthode du pont de 

saccharose 

3 - Résumé e t  conclusion 



Rappelons que l e  potentiel de repos (P.R.) de la  f ibre  

musculaire de crabe e s t ,  comme l ' o n t  montré MOUNIER, HAUDECOEUR e t  

GUILBAULT (1969 a ) ,  MOUNIER (1970), un potentiel de diffusion où 

interviennent pour une plus grande part  les  mouvements à travers la 

membrane des ions C I -  e t  K' e t ,  pour une moindre part ,  ceux des 

ions ~ a + .  Le P.R. mesuré par microélectrode a une valeur moyenne 

portant sur 184 f ibres  de 68,2 mV ( o  = 4,8 mV) , valeur conforme à 

cel le  donnée par FATT e t  KATZ en 1953. Les travaux de MOUNIER (1970) 

déterminent que l e  P.R.  e s t  dû à une participation de l a  conductance 

membranaire au c l -  égale à 56 p.100 de la  conductance globale e t  à 

+ une conductance membranaire aux cations (K' e t  Na ) égale à 44 p.100 

seulement. De plus, l e  P.R. d'une même f ib re ,  mesuré par microélec- 

trode, présente des variations d'ampli tude, a l lan t  jusqu'à 4 mV de 

part e t  d 'autre  de l a  moyenne, selon 1 'endroit e t  l e  niveau d ' i m -  

plantation de 1 'électrode ; ce résu l ta t  peut rendre compte, en part ie  

du moins, de 1 'importance relat ive de 1 'écart-type (a) caractérisant 

la  moyenne obtenue. En e f f e t ,  à 1 'appui de ce t te  hypothèse, l e s  

travaux de MOUNIER e t  GUILBAULT (1970) ont permis de suggérer que 

1 a membrane sarcolemmique serai t préférentiel  lement perméable aux 

ions K', c e l l e  du système tubulaire transverse aux ions CI-. D'autre 

part ,  l a  valeur de l a  pi le  de concentration aux ions k s e r a i t  de 

70 à 75 mV au moins, cel le  aux ions C I -  de 56 à 60 mV seulement. 

L'ensemble de ces résul ta ts  indique que l a  f ibre ,  au repos, pourrait 

ê t r e  parcourue par des courants locaux. 

Compte-tenu de cet te  dernière hypothèse, i l  importe d 'é- 

tudier 1 ' inf  1 uence d ' u n  court-circuit  membranai re local sur l e  P . R .  , 



l a  propagation des courants l e  long de la  f ibre ,  e t  de vér i f ie r  que 

l a  microélectrode classique ne provoque pas de shunt local de l a  

p i l e  biologique, qui forcera i t  ce1 le-ci à débiter un courant de 

valeur élevée e t ,  de ce f a i t ,  abaisserai t  l a  valeur de son potentiel .  



1 - Effets d'un shunt membranaire local sur 1 'amplitude du P.R. 

mesuré par mi croélectrode 

Le montage ut i l i sé  a été décrit au chapitre I I I ,  5 D ,  1 .2 .  

Ainsi , pour provoquer un court-circuit membranai re 1 ocal , i 1 suffi t 

d '  implanter une électrode argentée extérieurement, de rési stance 

faible (300 kn) à 1 ' intérieur de la fibre. L'amplitude du P.R. es t  

mesurée grace à une microélectrode classique placée à une distance 

va ri ab;^ ( d )  de l'électrode-shunt. 

La figure 8 montre les variations de la  valeur moyenne 

(10 fibres) du P.R. mesuré en fonction de la  distance d séparant 

1 'électrode d'enregistrement de 1 'électrode-shunt. L'examen de la 

courbe obtenue indique que la valeur du P.R. ne diminue de façon 

si gni f i  cati ve que pour une dis tance i nterél ectrode de 500 y ,  dimi - 
nution qui s 'accentue d'ai 1 leurs d'autant plus que d décroît. 

L'extrapolation de l a  courbe lorsque d tend vers O laisse supposer 

que l e  P .R.  prend une valeur proche de O. 

Nous avons vérifié qu'en remplaçant l'électrode argentée 

par une électrode classique, la  baisse du P .R. ne se manifeste plus, 

sauf dam certains cas (quelques m V )  pour une distance d de toutes 

façons inférieure à 50 y. 

La courbe représentée figure 8 traduisant les variations 

du P.R. en fonction de la distance interélectrode n 'est  pas une 

exponentiel l e  répondant à 1 'équation : 



Figure 8 : Action d'un shunt membranaire local sur l'amplitude du P .R . .  

Valeur du potentiel de repos ( P . R . )  en fonction de la dis- 

tance ( d )  existant entre 1 'électrode-shunt e t  1 'électrode d'enregis- 

trement. 

On observe que la valeur moyenne du P .R .  (caractérisée par 

son écart-type) diminue d "autant pl us que 1 'on se rapproche du 1 ieu du 

shunt membranaire. 



d - - 
V = Vo e X , o ù  V e s t  l e  potentiel de membrane mesuré 

à une distance d de 1 'électrode-shunt, 

Vo,  l a  différence entre l e  P.R.  e t  l e  potentiel de mem- 

brane pour d = O, 

A ,  l a  constante d'espace. 

En e f fe t ,  en dérivant 1 'équation précédente, on obtient : 
d log V = log Vo - log e ,  qui e s t  1 'équation d'une droi te  ; 

i l  s 'avère que l a  courbe de l a  figure 9 représentant les variations 

du logarithme décimal du P.R. en fonction de d n1est2pas une droite.  

D'ailleurs, l a  figure 10 montre que la  valeur du P.R. e s t  une fonc- 

t i o n  l inéaire du logarithme décimal de l a  distance d. 

En conc1usion, l e  f a i t  de shunter localement la  membrane 

de l a  f ibre  musculaire de crabe n'entraîne pas une baisse de 1 'am- 

plitude du P.R .  de l'ensemble de l a  f ib re  corne c ' e s t  l e  cas, par 

exemple, pour l a  f ibre  du couturier de grenouille. Au delà d'une 

certaine distance, l e  P.R. présente une valeur pratiquement iden- 

tique à cel le  d'une f ibre  intacte.  Tout la i sse  donc supposer que 

de fortes résistances longitudinales s 'opposeraient à 1 'extension 

du passage d u  courant de court-circuit. En e f f e t ,  comme l a  rés is -  
2 

tance membranai re  e s t  relativement fa ib le  (une centaine d'ohms. cm , 

FATT e t  KATZ, 1953 ; MOUNIER, HAUDECQEUR e t  GUILBAULT, 1969 b )  

seule ne pourrait s'opposer au passage de ce courant que l a  résistance 

interne longitudinale car l a  résistance du m i  1 ieu extracel 1 ulaire  

peut ê t r e  considérée comme négl i geabl e. Dans de t e l  les conditions , 

i l  paraî t  possible d'émettre l'hypothèse que l a  valeur de l a  résis-  



Figure 9 : Effets sur l e  potentiel de repos (P.R.) d ' u n  shunt membranai- 

re 1 ocal . 

Ampli tude du P.R. (en échelle logarithmique) en fonction de 

la distance ( d )  entre 1 'électrode-shunt e t  1 'électrode d'enregistrement. 

La courbe montre qu'i 1 n 'existe pas de relation linéaire entre 

le  logarithme du P.R. e t  la distance d .  



Figure 10 : Effets d'un s h u n t  membranaire local sur l e  potentiel de 

repos (P.R.) en fonction de l a  distance (d) en t re  l 'électrode d'en- 

registrement e t  1 'électrode-shunt. 

d e s t  portée en échelle logarithmique 

Chaque point de l a  courbe donne une valeur moyenne du P.R. 

caractérisée par 1 'écar t  -type correspondant. 

L'amplitude du P.R. apparaît comme étant  fonction l inéaire  

du 1 ogari thme de 1 a di stance i nterél ectrode. 



tance intracellulaire par unité de longueur serait élevée e t  que 

t o u t  se passerait corne s ' i  1 existait un cloisonnement transversal 

électrique. 

Ceci expliquerait de pl us qu'une fibre sectionnée à 1 'une 

de ses extrémités conserve à 1 'autre extrémité, comme nous 1 'avons 

vérifié, un potentiel de repos dont  la valeur est satisfaisante, e t  

ce, pendant plusieurs mn. 



2 - Mesure du potentiel de repos par  la  technique du p o n t  de saccha- 

rose - 

Cette technique, proposée par STAMPFLI en 1954, permet 

1 a mesure des caractéristiques électrophysiologiques de la f ibre,  

e t  pl us parti cul i èrement, dans certaines conditions (double pont 

de saccharose) 1 'enregistrement des différents courants ioniques 

membranaires. Signalons que cette technique ne nous a pas permis 

d'obteni r les résultats escomptés ; néanmoins , bien que négatifs , 

i l s  méritent d 'être mentionnés car i l s  peuvent contribuer à entre- 

voir e t  confi mer  les propriétés ~lectrophysiologiques attribuées 

à chaque système membranaire. 

Avant d'aborder la mesure des caractéristiques membra- 

naires par la technique du pont de saccharose, i l  convient au 

préalable d'étudier les effets sur 1 'évolution de 1 'ampli tude du 

P.R. au cours du  temps d ' u n  milieu de concentration ionique iden- 

tique autant que possible à celle du milieu intracellulaire. 

Le m i  lieu. isotonique de KC1 classiquement u t i l i sé  pour 

annuler l e  P.R.  sur une certaine longueur de fibre s 'est avéré 

non satisfaisant.  En ef fe t ,  la mesure du P.R.  en "sucrose gap" 

nécessite d'amener une partie de la  f ibre au potentiel O .  Compte- 

tenu du f a i t  que le  P.R. de la  fibre musculaire de crabe es t  dû 

à un potentiel de diffusion où interviennent, pour une part i m -  

portante, d'autres ions que le  potassium, i l  nous a semblé préfé- 



rable de remplacer l a  solution de KCL isotonique u t i l i sée  générale- 

ment pour les t issus excitables de Vertébrés, par une solution 

isotonique dont l a  composition es t  la  plus proche possible du m i -  

l ieu ionique i ntracel l u l  ai  re (données de PROSSER, e t  BROWN, 1962) . 

2.1  - Action sur l e  P.R. du milieu de concentration iden- 

tique à cel le  du milieu intracel lulaire  

Pour vér i f ie r  si un t e l  milieu entraîne effectivement l a  

disparition rapide des gradients ioniques de part e t  d'autre de la  

membrane, 1 'enregistrement de 1 ' ampl i tude du P .  R. a é té  réal isé  

par m i  croélectrode lors de 1 'action de ce m i  1 ieu au cours du temps. 

Les résul tats  t radui ts  par l a  courbe représentée figure 

11 montrent une annulation du P.R. qui n'apparaït qu'après 12 mn 

d'action de l a  solution. La baisse du P . R . ,  rapide au début, se 

r a l en t i t  progressivement , corne l e  montre d ' a i l  leurs l e  graphe. 

Le maintien relativement durable d'une certaine valeur 

du P.R. pourrait s 'expliquer par sa nature même ; ce P.R.  résulte- 

r a i t  en f a i t  de 1 'influence des piles de concentration aux ions 

C I -  e t  aux ions K', dont on s a i t  qu 'el les  sont de valeur différente : 

l a  p i le  potassique s e r a i t  localisée superficiellement au niveau de 

l a  membrane sarcolemique e t  cel le  au CI -  au niveau de s i t e s  bien 

précis de l a  membrane tubulaire (MOUNIER e t  GUILBAULT, 1970). Dans 

de t e l l e s  conditions, l e  P .R.  s e r a i t  initialement touché par l a  
t 

suppression du gradient aux ions K , e t  secondairement par la  dis- 

parition du gradient pour l e  C I - ,  du f a i t  d'une diffusion lente du 



Figure 11 : Evolution du potentiel de repos ( P . R . )  en fonction du temps 

d'imbibition ( t )  de la fibre immergée dans la  solution de concentration 

ionique proche de ce1 1 e du mi 1 i eu i ntracel 1 ul a i  re . 

Le P .  R .  e s t  enregistré par microélectrode. 



liquide e x t r a ~ e l  lulai re à 1 ' intérieur du système tubulaire Lr{:c;- 

verse. D'ailleui-s, de par 1 'importance de ce systènie tubirlaire e t  

de par sa morphologie (ROSENBLU'TH, 1969) i l  es t  passible de suppo- 

ser que l'annulation du gradient pour l e  C I -  ne se fe ra i t  que re- 

lativement lentement, ce q u i  semble ê t re  corroboré par Sa ba isse  

progressive effective du P .R.  qu ' i l lus t re  la figure 11. 

S q i l  en es t  ainsi ,  l'amplitude du P.R. mesurée par l a  

tt:ci~niqi~e dw pon t  de saccharose ne sera i t  maximale qu'après tir; bel?" 

d'une dizaine de mn environ. C'est d'ailleurs ce que vont vérîfiei- 

les rC2sultats que nous exposons à présent. 

2 . 2  - Enregistrement du P.K. par l a  technique du pon t  de 

saccharose 

Le montage u t i l i sé ,  ne comportant qu'un seul p ~ n t  de 

saccharose, a été décrit au chapi t re  I I  1, Q D ,  2 ,  figure 7 .  

Après avoir placé la fibre dans la cuve e t  réglé les dc-  

bits des différents mi lieux ( S ,  R et  1) s'écoulant dans chacun drç 

t rois  compartiments, la différence de potentiel entre les i o m p a r  

timents I e t  I I I  es t  enregistrée au cours du temps. La figure 1 2  

tradui lz l a  valerrr nioyenne du P.R. caractérisée par son inteibvsl i l -  

de conf iance à .05. La courbe obtenue indique que le  P.R. s'cP,m7 i '  

r~~ugrersivement : l a  valeur moyenne maximale es t  atteinte aprècB u r  



Figure 12 : Valeur moyenne du potentiel de repos (P .R . )  enregistré par 

la technique du p o n t  de saccharose. 

Evalution du P.R. en fonction du temps ( t) .  

Nous avons porté pour chaque valeur de t l'amplitude moyenne 

correspondante du P.A. ainsi que les écarts-type caractérisant cette 

moyenne. 

On peut observer que le  P.R.  augmente pendant les 7 premières 

mn avant de se stabiliser quelque temps, pour diminuer ensuite. 



temps de 1 'ordre de 10 mn. Cette valeur, obtenue après des délais 

variables d'une fibre à l 'autre (figure 13), est de 75 , l  9 ,9 mV. 

Il convient déjà de remarquer que cette valeur e s t  plus grande que 

celle mesurée par microélectrode. De plus, i l  est à noter que l'am- 

plitude du  P.R. ne se maintient pas au cours du temps e t  qu'elle 

évolue vers une valeur nul le. L'histogramne de la figure 13 donnant, 

pour  chaque classe de temps de 1 mn , le nombre ( n )  de fibres ayant 

atteint la valeur'maximale de leur P.R., explique la dispersion im- 

portante autour des valeurs moyennes (figure 12 ) .  

Que le P.R. s'établisse lentement, cela pourrait s'expli- 

quer, comme nous 1 'avons déjà indiqué (5 A ,  2.1) par le temps que 

met la solution isotonique employée pour agir du f a i t  de sa diffu- 

sion lente dans le système tubulaire transverse ; cependant, cela 

n'explique pas l'absence de maintien de la valeur maximale du P.R. 

atteinte, à moins d'émettre une hypothèse que peut confirmer la mor- 

phologie du système tubulaire transverse. Ce systërne T, très rami- 

f i é  (notamment le système T Z ) ,  pourrait en effet permettre le pas- 

sage de 1 'un  des mi lieux d ' u n  compartiment à 1 'autre, ce qui aurait 

comme conséquence la diminution de l a  résistance de grande valeur 

que constitue le  compartiment saccharose qui , de ce f a i t ,  shunterait 

le pont isolant e t  provoquerait donc la chute d u  P .R . .  



Figure 13 ; Histogramme représentant, pour chaque interval le  de temps 

( t )  de 1 mn suivant l e  début des mesures,le nombre ( n )  de f ibres  ayant 

a t t e in t  1 a valeur maximum de leur P . R .  précisemment pendant 1 ' in terval-  

le  de temps considéré. 

On  remarque l a  disparité relat ive des valeurs maxima du P.R.  

des di fférentes f i  bres avec, toutefoi s , une prédominance aux envi rons 

de 5 à 6 mn après l e  début des mesures. 



3 - Résumé e t  conclusion 

Nous avons indiqué, d'apres les travaux entre  autres de 

FATT e t  KATZ (1953), de HAGIWARA e t  Col 1. (1968), de MOUNIER, 

HAUDECOEUR e t  GUILBAULT (1969 a)  e t  de MOUNIER (1970), que l e  P .R.  

de l a  f ibre musculaire de crabe s e r a i t  dû à un potentiel de diffu- 
t t sion aux ions K , C I -  e t  également aux ions Na , e t  que l a  perméa- 

+ 
bil  i t é  de la  membrane aux ions K se  s i  tuera i t  au niveau de la  mem- 

brane sarcolemmique alors que l a  perméabilité aux ions C I -  s e ra i t  

localisée au niveau des parois tubulaires : 1 a valeur de la  p i le  au 

K+ serai  t de 1 'ordre de 75 mV , ce1 1 e au Cl - de 56 mV environ . Enfin , 

l e  système tubulaire transverse de l a  f ibre de crabe, comme l e  montre 

l a  f igure 14 (MATHIEU, 1971), e s t  extrêmement ramifié e t  amène l e  

milieu extracellulaire t r è s  profondément à "l ' intér ieur"  de la  fibre.  

A 1 a 1 umière de 1 'ensemble des résul tats  e t  des hypothèses 

que nous venons de rappeler, les  différences que 1 'on observe quant 

a l a  valeur du P.R.  mesurée s o i t  par microélectrode, s o i t  par pont 

de saccharose pourraient s'expliquer de l a  façon suivante : l a  pointe 

de l a  microélectrode détectant l e  potentiel intracel lu la i re  pourrait 

ê t r e  influencée préférentiel lement par la pi l e  de concentration aux 
+ ions K s i  e l l e  se trouve proche de l a  membrane sarcolemmique ou 

davantage par l a  pi le  au Cl- s i  e l l e  se trouve proche d'un tubule. 

S ' i l  en e s t  ainsi , on peut concevoir que la  valeur du potentiel en- 

regis tré  varie selon le  l ieu d'implantation de l a  microélectrode e t  

qu 'e l le  osc i l le  entre les deux extrêmes 56 e t  75 m V ,  ce qui confirme 

d 'ai  1 leurs 1 'expérience. 



F igu re  14 : S t r u c t u r e  e t  u l t r a s t r u c t u r e  de l a  f i b r e  muscu la i re  de 

Carcinus maenas. (d 'après  MATHIEU, 1971). 

Le schéma du hau t  montre l e s  i n v a g i n a t i o n s  de l a  membrane 

sarcolemmique dé te rminan t  a i n s i  un pseudo-cloisonnement de l a  f i b r e .  

Le schéma du bas e s t  r e l a t i f  à 1 ' o r g a n i s a t i o n  du sarcomère. 

Outre l a  d i s p o s i t i o n  des myof i  b r i  1  l e s ,  on remarquera l 'ex is tence  d ' u n  

double système t u b u l a i r e  t ransverse ,  1 'un au n iveau  des bandes Z (TZ )  

e t  l ' a u t r e  au n iveau  de l a  j o n c t i o n  bande A - bande 1 (TAI)- 

Mb : membrane sarcolemmi que 

A  : bande A  

Z : bande Z 

TAI : système t u b u l a i r e  t r ansve rse  au n iveau de l a  

j o n c t i o n  A-1 

TZ : système t u b u l a i r e  t ransverse  au n iveau de l a  

bande Z. 



De plus, si 1 'on admet que le mi l ieu externe, du  f a i t  des 

invaginations profondes e t  ramifiées du sys tème tubul ai re transverse, 

diffuse lentement dans celui-ci ,  i l  e s t  possible d'expliquer 1 'évo- 

lution au cours du temps du P.R.  enregistré par l a  technique du pont 

de saccharose. En e f f e t ,  compte-tenu de 1 'isolement électrique extra- 

ce1 lu la i re  produit par l a  solution de saccharose (compartiment I I ) ,  

une différence de potentiel entre les compartiments 1 e t  I I I  pourrait 

ê t r e  décelée dès l e  début de 1 'expérience (voir figure 12),  car l a  

part ie  de l a  f ib re  placée dans l e  compartiment I I I  se trouverait 

presque immédiatement à un potentiel plus bas que celui du comparti- 

ment 1 du f a i t  de 1 'annulation du gradient potassique. Puis l e  milieu 

du compartiment I I I  diffusant dans les tubules tendrait  à annuler 

l e  gradient pour l e  CI -  pour finalement l e  supprimer ; dans ces con- 

di tions l e  potentiel exis tant  entre 1 e t  I I I  aura i t  à ce moment une 

valeur proche de ce1 l e  mesurée par microélectrode. Ensuite l e  saccha- 

rose, diffusant d'un compartiment à 1 'autre du f a i t  des rami fications 

du système T ,  tendrait  à diminuer l e  gradient de concentration pour 

l e  C I -  dans les tubules de l a  part ie  de l a  f ibre située dans l e  

compartiment 1 e t  par l à  éliminerait l a  p i l e  au C I - ,  ce qui devrait 

se traduire par 1 'enregistrement d ' u n  potentiel dont l a  valeur s 'ap- 

procherait préférentiellement de celle de l a  p i l e  de concentration 
f aux ions K . 11 s'avère que la  figure 12 montre que le  potentiel 

a t t e i n t  effectivement la  valeur de 75 mV. Finalement, l a  diffusion 

des différents milieux par l a  voie du système T tendrait  d'une par t ,  

à égaliser les différences de concentrations ioniques de part e t  



d'autre  de l a  membrane e t ,  d 'autre  par t ,  ii shunter l a  résistance 

élevée constituée par l e  pont de saccharose ; l a  conséquence s e r a i t  

l a  baisse de la  différence de potentiel exis tant  entre les  comparti- 

ments 1 e t  1 I I ,  ce que confirme l a  courbe de l a  figure 12 .  

Quant à l ' ac t ion  sur la  valeur du P.R. d'un shunt membra- 

naire local provoqué par 1 'implantation dans l a  f ibre  d'une électrode 

argentée extérieurement, i 1 s e r a i t  possible d'admettre que 1 'absence 

de diffusion des lignes de courant naissant au niveau du court-cir- 

cu i t  au ra i t  pour origine 1 'existence d'une résistance i ntracell ulaire 

longitudinale élevée en l ia ison,  peut-Gtre, avec la  structure de l a  

f ibre  qui présente un pseudo-cl oi sonnement morpho1 ogique (voir f i  gu- 

re 14).  

Ainsi, i 1 apparaît que l knsemble de nos résu? t a t s  confirme, 

comme nous venons de l ' indiquer ,  certaines hypothèses émises par 

certains auteurs dont en t re  autres : GI R A R D I E R  e t  Col 1 . , 1964 ; 

GAYTON e t  HINCKE, 1968 ; MOUNIER e t  GUILBAULT, 1970. Ces hypothèses, 

s 'appliquant aux membranes des f ibres  muscul a i res  d ' Invertébrés, 

postulent 1 'existence de perméabi 1 i tés sélect ives ,  1 'une au CI - 
située au niveau de l a  membrane du système tubulaire transverse e t  

1 'autre au K+ s i tuée au niveau de l a  membrane sarcolemmique. La 

membrane de la  f ibre  musculaire s e r a i t  donc au repos l e  siège de 

c i rcu i t s  locaux du f a i t  de propriétés de perrneabili t é  ionique propre 

à chaque système membranaire e t  du f a i t  de valeurs différentes des 
+ 

potentiels d 'equilibre des piles aux ions K e t  aux ions C I - .  



Les données concernant les perméabilités ioniques membra- 

naires de repos e t  leur importance relative au niveau de la fibre 

musculaire de crabe se trouvant confirmées pa r  nos résultats,  i l  

devient possible d 'entreprendre à présent 1 'étude pendant l 'act ivi té  

des variations du potentiel de membrane (P.M.) qui sont dues à un 

changement des conductances membranai res i oniques . 



B - Potentiel d'action 

1 - Caractéristiques é1ectrophysiologiques de l a  fibre 

muscul a i re  de crabe dans les  conditions normales 

2 - Caractéristiques électrophysiologiques de la  fibre 

muscul ai re  de crabe dans 1 es condi ti ons expérimental es anor- 

males. 



Nous savons depuis les travaux de FATT e t  KATZ, en 1953 

que l e  potentiel d'action (P.A. )  des fibres d'Invertébrés, e t  plus 

particulièrement de l a  f ib re  muscul a i r e  de crabe, e s t  caractérisé 

par une phase de dépolarisation (ou phase ascendante) relativement 

lente,  par rapport à cel le  de l a  f ibre  musculaire de grenouille e t  

que, de plus, ce P.A.  ne présente pas, dans les  conditions normales, 

d'inversion de potentiel. Une autre de ses caractéristiques réside 

dans l e  f a i t  qu ' i l  e s t  généralement non conduit par la  membrane selon 

l e  processus régénératif cl assi que. 

Ainsi, pour tenter  d'expliquer l a  génèse e t  l e  décours de 

1 ' ac t iv i té  électrique de l a  f ibre  musculaire de crabe, nous avons : 

- dans un premier temps, enregi s t r é  dans 1 es conditions 

normales certaines de ses caractéristiques électrophysiologi ques , 

c'est-à-dire plus particulièrement : l e  décours, l a  propagation du 

P.A. e t  l e s  variations de 1 'impédance membranaire qui sont le  témoin 

des changements des conductances ioniques responsables de l a  varia- 

tion du P.M- 

- dans un deuxième temps, étudié les modifications de ces 

caractéristiques dans certaines conditions anormales, à savoir lors 

du changement des concentrations ioniques du m i  l i eu  de référence ou 

lors de l 'addition à ce milieu d'inhibiteurs spécifiques de perméa- 

b i l i t é .  



1 - Caractéristiques électrophysiologiques de 1 a f ibre  muscul a i r e  

de crabe dans les  conditions normales 

1.1 - Décours du P . A .  

Dans les  conditions normales, une dépolarisation membra- 

naire suffisante e t  rapide conduit à l 'activation de l a  f ibre ,  qui 

se t radui t  par 1 'apparition d'un P . A . .  En e f f e t ,  un courant dépola- 

r i s an t ,  appliqué localement par une première microélectrode, d'une 

valeur généralement comprise entre 2 e t  4 UA,  d'une durée de 15 ms, 

permet 1 'obtention d'un P  .A. enregistré par une deuxième microélec- 

trode (voir schéma du montage figure 5 ,  chapitre I I  1, 5 D, 1.1). 

La figure 15 donne un exemple de 1 'évolution du P.M. au 

cours du temps à l a  su i t e  de l 'application de part  e t  d'autre de l a  

membrane d ' u n  courant rectangulaire d '  intensi té  3 UA. Le courant 

dépolarisant donne naissance à un P . A .  d'une amplitude moyenne de 

56,6 2 5,9 mV caractérisé par une absence d'inversion de potentiel. 

De plus, comme l e  f a i t  apparaître l e  t racé,  l a  vitesse de la  phase 

ascendante e s t  relativement faible  (de 1 'ordre de 10 V/s) par rap- 

port à cel le  de l a  f ib re  musculaire de grenouille. Quant à l a  phase 

de repolarisation, e l  l e  e s t  légèrement plus durable ( 9  ms en moyenne) 

ce qui correspond à une vitesse de repolarisation de 5 V/s. 

La nécessité d ' u t i l i s e r  un courant de stimulation de for te  

in tens i té  (Rm étant  fa ib le)  e t  de grande durée, compatible avec son 



Figure 15 : Exemple d'enregistrement du potentiel d'action dans les con- 

di tions normal es. 

En bas : courant de stimulation 

En haut : réponse de la membrane à ce courant de stimulation. 

Le tracé horizontal supérieur donne le potentiel de référence. 

Dans le cas de la figure la distance entre 1 'électrode de 

stimulation et 1 'électrode d 'enregistrement est de 100 LI. 



passage dans une microélectrode d'impédance élevée nous a amenés 

à rechercher l a  durée minimale de ce courant de façon à stimuler 

chaque f i b r e ,  dans l a  mesure du possible, dans les mêmes conditions. 

La courbe de la  figure 16 représentant 1 ' intensi té  minimale du cou- 

rant en fonction de sa durée minimale nous a conduits à u t i l i s e r  

par l a  su i t e  un courant de stimulation d'une durée de 15 ms, voisine 

de l a  valeur de l a  chronaxie. 

De plus, l a  durée importante du courant de stimulation se 

jus t i f i e  par l e  f a i t  qu ' i l  ne s u f f i t  pas d'atteindre l e  seuil de 

dépolarisation cr i  tique par l e  courant liminaire pour que la  phase 

d ' ac t iv i t é  se déroule normalement ; i l  e s t  nécessaire que l e  courant 

persiste pendant toute cet te  phase, à moins d ' u t i l i s e r  un courant 

de plus for te  intensi té  mais qui,  dans ce cas, présente 1 'inconvé- 

nient de masquer l e  décours du P . A . ,  du f a i t  de 1 'importance du 

c i rcui t  R.C. de l a  membrane. 

La faible  amplitude du P.A.  obtenu, pouvant résul ter  de 

1 'existence d ' u n  P.R. de fa ib le  valeur,nous a conduits à étudier 

l ' influence du niveau de potentiel membranaire de l a  f ibre  au repos 

sur ce t t e  ampli tude. 

1.2 - Influence de l a  valeur du P.R. sur l e  P.A.  

A 1 'aide d'un générateur de courant continu constant (Ga) 
nous avons hyperpol ari  sé 1 a membrane (voir montage représenté figure 



Figure 16 : Courbe intensi té-durée de l a  fibre musculaire de crabe. 



de façon à v o i r  s i  une r e l a t i o n  l i e  l ' amp l i t ude  du P . A .  à c e l l e  

du P.R.. 

La f i g u r e  17 représente l ' é v o l u t i o n  du P.M. sous l ' i n -  

f l  uence de courants hyperpolar isants d ' i n t e n s i t é  c ro issante  ( t racés 

2, 3, 4) ; l e  t racé  1 correspond au P.M. de référence q u i  es t ,  pour 

c e t  exemple, carac tér isé  pa r  un P.R. de 65 mV e t  par un P.A. de 53mV 

d ' ampli tude. Le courant de s t i m u l a t i o n  supra1 i m i  na i  r e  e s t  tou- 

j ou rs  de même i n t é n s i t é  q u e l l e  que s o i t  l a  valeur  imposée du P.R.. 

Les r é s u l t a t s  obtenus f o n t  appara î t re  que l a  f a i b l e  ampli tude du 

P.A. n ' e s t  pas l i é e  à une va leur  t r o p  f a i b l e  du P.R. e t  que l a  

phase d ' a c t i v i t é  n ' e s t  déclenchée que lorsqu'un niveau c r i t i q u e  de 

p o t e n t i e l ,  v o i s i n  de - 40 mV, e s t  a t t e i n t ;  i l s  d i f f è r e n t  de ceux 

obtenus su r  l e  t i s s u  cardiaque, où l 'ampl i tude du P.A. e s t  propor- 

t i o n n e l  l e  à l a  va leur  du P .R. (CORABOEUF, BOISTEL, GARGOÜÏL, LAPLAUD 

e t  GALAND, 1959). 

Les r é s u l t a t s  obtenus suggèrent que l a  va leu r  mesurée du 

P.M. de l a  f i b r e  au repos correspond b ien  à l a  v r a i e  va leur  e t  que 

1 'absence d ' i n v e r s i o n  de p o t e n t i e l  l o r s  de 1 ' a c t i v i t é  ne s e r a i t  pas 

imputable à une dépol a r i  s a t i  on membranai r e  de repos consécutive , 

par  exemple, à une éventue l le  l é s i o n  provoquée par  l e s  microélec- 

trodes . 

La f a i b l e  ampli tude du P.A. peut aussi r é s u l t e r  de sa 



Figure 17 : Influence de la  valeur du potentiel de repos sur l e  décours 

du potentiel d' action. 

En bas : courant de stimulation 

En haut : réponse électrique de l a  f ib re  à ce courant 

1 - Dans 1 es condi t i  ons normal es 

2 - 3 - 4 - Dans l e  cas d'hyperpolarisation de la mem- 

brane de valeur respective 15 ,  30 e t  45 mV. 

L'amplitude du potentiel d'action n ' e s t  pas l i é e  à l a  valeur 

du potentiel de repos. 



non-propagati on sel on un processus régénerati f .  Les travaux de 

FATT e t  KATZ (1953) font é ta t  d'une diminution de 1 'amplitude du 

P.A. au fur  e t  à mesure que la distance entre 1 'électrode de s t i -  

mulation e t  ce1 le  d 'enregistrement augmente. La détermi nation du 

type de propagation du P. A. , nous a conduits à rechercher la rel a- 

tion existant entre son ampli tude e t  la distance interélectrode 

séparant 1 'endroit de son ini t iat ion de ce1 ui de son enregistrement. 

1.3 - Propagation du P.A. 

La figure 18 donne un exemple du décours du P .A. d'une 

même fibre recueilli à une distance variable ( d )  de la microélec- 

trode de stimulation. 

On constate, en accord avec les observations de FATT e t  

KATZ, (1953) que l e  P.A. diminue d'amplitude au fur e t  à mesure que 

la  distance interelectrode augmente. De plus, pour une faible 

distance interélectrode (d  = 50 p) , le  P.A. présente une inversion 

notable de potentiel qui n 'apparaît, dans 1 es conditions normales, 

que de rares fois.  Cette absence d'inversion peut s 'expliquer par 

le  f a i t  que, généralement, la distance interélectrode choisie e s t  

voisine de 125 p. 

L 'observation montrant q u  ' u n  shunt membranai re local 

modifie l a  valeur du P.R. e t  que celle-ci varie linéairement en 

fonction du logarithme décimal de la distance séparant 1 'électrode- 

shunt de 1 'électrode d'enregistrement pouvait nous 1 aisser supposer 



Figure 18 : Ampli tude du potentiel d'action enregistré dans les condi - 

t ions normales en fonction de la distance (d) exis tant  entre l 'é lectrode 

de stimulation e t  1 'électrode d'enregistrement. 

Les enregistrements sont effectués sur une même f ibre ,  l e  

courant de stimulation restant i nchangé. 

(a )  Li = 50 p 

(b )  d = 250 IJ 

( c )  d = 2250 p 

(d)  courant de stimulation. 



qu'une relation de même type existe en ce qui concerne les varia- 

tions de 1 'amplitude du  P.A..  La figure 19, exprimant les varia- 

tions de cet te  amplitude en fonction de la distance interélectrode, 

montre que s a  propagation es t  différente de celle des lignes de 

courant produites par un shunt membranaire local. En effet;  la  f i -  

gure 20 exprimant l e  logarithme décimal de l 'amplitude du P.A. ( V )  

en fonction de l a  distance interélectrode ( d )  f a i t  apparaître une 

relation 1 inéai re. Ce1 le-ci semble montrer que 1 a propagation du 

P.A. le long de la f ibre musculaire de crabe obéit à une loi expo- 

nentielle, e t  ainsi que cette propagation se f a i t  selon u n  processus 

électrotonique. Dans de tel les conditions , 1 'ampli tude ( V )  du po- 

tentiel recueilli  a une distance (d)  de son lieu d ' ini t iat ion e s t  
d - - 

égale à Vo e A ,  où V e s t  le  potentiel correspondant à une dis- 
O 

tance nulle, e t  X l a  constante d'espace. L'évaluation graphique à 

partir de l a  figure 20 donne une valeur de 1 ,2  mm pour 1. 

Les observations menti onnëes ci -dessus e t  les résultats 

obtenus sont de nature à suggérer que le  P.A. pourrait résulter 

d'une augmentation de la résistance membranaire ( R m )  de la f ibre 

puisque la  valeur de A est  égale à 1,2 mm, alors qu'elle n 'est  que 

de 0,8 mm en moyenne pour la f ibre au repos (FATT e t  KATZ, 1953 ; 

MOUNIER, 1970). En ef fe t ,  la valeur de Rm peut ê t re  calculée à 

partir des équations du cable (COLE e t  CURTIS, 1936 ; HODGKIN e t  

RUSHTON, 1946) en connaissant l a  valeur de X e t  cel le  des résistan- 

ces des m i  lieux intracellulaire e t  extracel lulaire (ri e t  re) 



Figure 19 : Amplitude (V) du potentiel d'action en fonction de la d i s -  

tance (d) entre 1 'électrode de stimulation et 1 'électrode d'enregistre- 

ment. 



Figure 20 : Amplitude (V) du potentiel d'action en fonction de la distance 

(d) séparant 1 'électrode d'enregistrement de 1 'électrode de stimulation. 

V est portée en échelle logarithmique. 

Le potentiel d'action se propage électrotoniquement d u  fait 

de la relation linéaire liant log V à d. 



Puisque re e t  ri  sont  des constantes, i l  faut  supposer que s i  h 

augmente, c ' e s t  que Rm c ro i t .  Ainsi l e  P . A . ,  tout au moins l a  phase 

de dépolarisation, correspondrait à une augmentation de la  rés is -  

tance membranaire globale. S ' i l  en e s t  a ins i ,  l a  f ib re  musculaire 

de crabe se comporterait pendant 1 ' ac t iv i t é ,  t r è s  différemnent de 

cel le  de l a  plupart des autres t issus excitables,  puisque pour 

ceux-ci, l e  P.A. correspond à une diminution de la  résistance Rem- 

branaire de repos. Cette hypothèse semble, de plus, pouvoir ê t r e  

retenue dans l a  mesure où 1 'on compare les valeurs de l a  résistance 

rnembranaire de repos des fibres nerveuses e t  musculaires de gre- 

nouille à cel le  des f ibres  musculaires de Crustacés ; en e f f e t ,  la 

Rm pour les  f ibres  de Vertébrés s'échelonne entre 2000 e t  10 000 %cm 2 

(FATT e t  KATZ, 1951 ; JENERICK, 1953 ; ADRIAN e t  FREYGANG, 1962) 

alors que pour les  f ibres  de crabe, e l l e  e s t  de l 'ordre de 100 à 

130 n.cm2 (FATT e t  KATZ, 1953 ; MOUNIER, HAUDECOEUR e t  GUILBAULT, 

1969 b), de 1 'ordre de 465 n.cm2 selon HAYS, LANG e t  GAINER (1968), 

mais fa ib le  de toutes façons. Donc, s i  1 ' ac t iv i té  de l a  f ibre de 

crabe correspondait à une diminution de la R m ,  ce1 le-ci tendrait  

vers une valeur t rès  fa ib le ,  conduisant à un t rès  f o r t  court-circuit 

membranaire, ce qui semble peu probable. 

L'hypothèse formulée ci  -dessus concernant la  variation 

de résistance membranaire lors de l ' a c t i v i t é  demande, du f a i t  de son 



importance, sa  vérification que 1 'on peut aborder par 1 'étude de 

1 'évolution de 1 'impédance globale de l a  membrane. 

1.4 - Impédance membranaire pendant le  P.A. 

Rappelons que la  conductance membranaire globale ( G m )  

e s t  inversement proportionnelle à l a  résistance membranaire (R,), 

.1 d'où Gm (mhos) = - 
R,,, (fi)' 

I l  e s t  donc possible, par mesure de 1 'impédance membranaire globale 

(Zm) qui correspond â la  résistance équivalente de l a  résistance 

membranai r e  en para1 1 èle  sur l e  condensateur membranai r e ,  (voir 5 

LI, figures 1 e t  2) ,  de connaître l a  valeur de l a  conductance ioni- 

que de repos e t  ses variations éventuel les  pendant 1 e P .A.. 

La mesure de 2, selon l a  technique de HODGKIN e t  RUSHTON 

(1946), u t i  1 isée par KATZ en 1949 sur la f ibre musculaire de grenoui 1 - 

lespeut ê t r e  f a i t e  grâce au générateur à courant constant (Gy Q ) ,  

placé dans l e  c i r cu i t  de stimulation (voir montage figure 5 ) ,  qui 

dé1 ivre un courant sous-1 iminai re  s i  nusoldal de frêquence réglable. 

La figure 21 donne un exemple de tracé du P.A.  obtenu 

dans les conditions normales auquel se superpose l e  résidu électro- 

nique des impulsions sinusoïdales produites par l e  courant sous- 

liminaire d'une fréquence égale à 30 Hz. Une augmentation de 

1 'ampli tude des ondes sinusoTdales se manifeste pendant la  phase 



Variations de Z, 

F = 30Hz  

I = 4 p A  

Figure 21  : Exemple d'enregistrement permettant la  mesure des variations 

d'impédance de la membrane ( Z m )  pendant 1 ' ac t iv i té  électrique. 

F : fréquence du courant sous-1 iminai re s i  nusoîdal d ' i  nten- 

s i  t é  cons tan t e  

1 : Intensité du courant supraliminaire de stimulation, 

Les variations de 1 'épaisseur du tracé pendant la  réponse 

de l a  membrane à un courant hyperpolarisant e t  à un  courant dépolarisant 

figurent les  modifications de Zm. La valeur a rb i t ra i re  de référence 1 

e s t  ce1 l e  de repos. 

Du f a i t  de la  faible  fréquence (F = 30 Hz) du courant sinu- 

soïdal sous-1 imi nai re d ' in tensi té  constante appl iqué à 1 a membrane, i 1 

e s t  possible de considérer que les  variations de Z,,, représentent en f a i t  

ce1 les  de l a  résistance membranaire ( R m )  . 

On peut observer que l a  Rm augmente pendant l e  P . A . ,  alors 

qu'el l e  ne varie pas pour un courant de valeur e t  de durée égales à celui 

de stimulation, mais de sens opposé,appliqué à la membrane de la f ibre .  



ascendante du P.A. ,  cet te  ampli tude, dans l e  cas de 1 'exemple donné 

i c i  , passe d 'une valeur de référence arb i t ra i re  de 1 à une valeur 

5 fo i s  plus grande ; l e  maximum se  s i tue  pratiquement au niveau du 

sommet du P.A., comme l e  f a i t  apparaître l e  schéma de l a  figure 22. 

Le retour progressif à l a  valeur i n i t i a l e  se produit pendant l a  

phase de repolarisation. I l  e s t  à remarquer qu'un courant rectan- 

gulaire de même intensi té  e t  de même durée que l e  courant de s t i -  

mu1 a t i  on, mais de 'sens inverse, donc hyperpol arisant , n 'entraîne 

pas de variations de 1 'impédance membranaire. 

Cette variation d 'impédance, mesurée par 1 ' intermédiaire 

d ' u n  courant sinusoïdal de fréquence fa ib le  (30 Hz) t radui t  en f a i t  

une variation préférentiel l e  de 1 a résistance membranaire, l a  rés i s -  

tance du condensateur membranai re  pouvant dans ces conditions , 

compte-tenu de l a  valeur de l a  fréquence, ê t r e  considérée comme 

t r è s  grande devant cel le  de l a  résistance. Ainsi, conme l a  Zm 

évolue dans l e  sens d'une augmentation pendant l e  P . A . ,  ceci conduit 

à admettre une diminution de la  conductance membranaire ionique 

gl obal e. 

Cette augmentation de résistance se  trouve d ' a i  l leurs 

confirmée par 1 'examen de l a  f igure 23 qui montre l a  variation 

moyenne de l a  Rm (10 f ibres)  pendant l e  P . A .  en fonction de 1 'évo- 

lution de l a  valeur du P.M. ,  d'une part lors  de la  dépolarisation 

e t  d 'autre par t  lors de la  repolarisation. Les valeurs moyennes de 

Zm exprimées en p.100 de l a  valeur de repos e t  limitées par leur 



Figure 22 : Schéma représentant en valeurs a rb i t ra i res  1 'évol uti on de 

Zm en fonction du temps. 

En bas : courant de stimulation appliqué à l a  membrane de 

l a  f ibre  musculaire 

En haut : réponse électrique de la  f ibre  à ce courant. 

Les segments, portes sur l e  tracé de l a  réponse électrique 

à différentes valeurs du potentiel de membrane e t  caractérisés chacun 

par u n  nombre, représentent l a  variation de Zm. (La valeur de référence 

1 e s t  l a  valeur de 1 'impédance membranaire de repos). 



(p. 100) 

Figure 23 : Variations de 1 'impédance membranaire (Zm) en fonction de 

1 'ampli tude de l a  dépolarisat ion pendant l e  potent ie l  d 'ac t ion (courant 

sinusoi'dal de fréquence 30 Hz) .  

Nous avons porté l e s  valeurs r e l a t i ve s  moyennes de Zm, 

délimitées par leur  i n t e r v a l l e  de confiance ( seu i l  .05) ,  a dro i te  l o r s  

de l a  phase ascendante du P . A . ,  à gauche lo r s  de l a  phase de repolar i -  

s a t i  on. 

zm = 100 p.100 représente l a  valeur de repos. 

Zm augmente avec 1 'amplitude de l a  dëpolarisat ion lors  du P.A. .  



interval l e  de confiance (seui 1 .05) montrent q u  'effectivement 

1 'augmentation l a  plus grande (350 p.100) se s i tue  au sommet du 

P .A. .  

De façon à s 'assurer  que les  variations de l a  Rm sont 

bien imputables à des modifications effectives de l a  conductance 

membranai re , un courant si nusoïdal sous-1 imi nai re de même i ntensi t é ,  

mais de fréquence plus élevée (600 Hz) a é té  appliqué, dans les 

mêmes condi tions, de part e t  d 'autre de 1 a membrane des mêmes f ibres  , 

s o i t  antérieurement, s o i t  ultérieurement à 1 'application du courant 

de fréquence 30 Hz. Dans ce cas,  l e  courant sinusoïdal de fréquence 

élevée traversant l e  c i rcui t  Rm.Cm abaisse considérablement, du 

f a i t  même de l a  valeur de l a  fréquence, 1 'impédance du condensateur 

qui,  par conséquent, doit  shunter les  variations de Rm. 

La figure 24 donnant un exemple de 1 'évolution de 1 'am- 

plitude du résidu électrotonique lors  du P.A. montre qu ' i l  reste  

en e f f e t  d'ampli tude constante, ainsi que 1 ors de 1 ' hyperpol ar i  sa- 

t ion produite par un courant rectangulaire de même valeur, mais de 

sens inverse. La figure 25 confirme cette absence de variations : 

en e f f e t ,  l a  valeur moyenne de Zm n ' es t  pas modifiée en fonction de 

l a  variation du potentiel de membrane lors de l a  phase de dépolari- 

sation e t  lors de la  phase de repolarisation. 

Ainsi 1 'impédance membranai re augmentant lors  de 1 'appl i - 



Variations de 2 ,  

F = 600 Hz 

I = rA  

Figure  24 : Exemple d ' en reg i s t r emen t  permet tan t  l a  mesure des v a r i a t i o n s  

d'impédance de l a  membrane (Zm) pendant 1  ' a c t i v i t é  é l e c t r i q u e .  

F : fréquence du couran t  s i  nuso7da1 sous-1 i m i  n a i r e  

I : i n t e n s i t é  du couran t  s u p r a l i m i n a i r e  de s t i m u l a t i o n .  

Les v a r i a t i o n s  de 1  'épa isseur  du t r a c é  pendant l a  rëponse 

de l a  membrane à un courant  h y p e r p o l a r i s a n t  ou dépo la r i san t  f i g u r e n t  

l e s  m o d i f i c a t i o n s  de Zm. La va leu r  a r b i t r a i r e  de ré férence 1 e s t  c e l l e  

de repos. 

Du f a i t  de l a  f réquence é levée  du courant  sinusoTda1 sous- 

l i m i n a i r e  (F = 600 Hz) appl iqué à l a  membrane, il e s t  p o s s i b l e  d'admet- 

t r e  que 1 'impédance de l a  capac i t é  membranaire devienne t r è s  f a i b l e .  

Dans ce cas l e s  v a r i a t i o n s  éventuel  l e s  de Rm son t  sans e f f e t s  su r  l a  

va leur  de Zm. 

On remarque, dans ces cond i t i ons  , que Zm v a r i e  t r è s  peu 

l o r s  du P .A..  



Figure 25 : Variations de 1 'impédance membranaire (Z,) en fonction de 

l'amplitude de l a  dépolarisation pendant l e  potentiel d 'action (courant 

sinusoïdal de fréquence 600 Hz) .  

Repolarisation (mV) 
I 1 1 

6 0  40 20 

Du f a i t  de la  fréquence élevée (600 Hz) d u  signal sous-limi- 

naire sinusoïdal appliqué à l a  membrane, l'impédance t r è s  basse de la  

capacité membranai re masque 1 es variations éventuel 1 es de 1 a  résistance 

membranaire. Les valeurs moyennes de Zm e t  les 1 imites de 1 ' interval l e  

de confiance (défini au seui l  .05) sont portées, 

- à droite pour la  phase de dépolarisation du potentiel d 'ac- 

tion 

- à gauche pour 1 a repolarisation , 

La valeur Zm = 100 p.100 correspond à la valeur de repos. 

Npoiarisation (mV) 
1 1 1 

20 40 60 

Zm ne varie pas de façon s ignif icat ive lors du potentiel d'ac- 

t ion.  



cation, de part e t  d 'autre  de l a  membrane de l a  f ibre  musculaire 

de crabe, d'un courant sinusoïdal de valeur constante sous-liminaire 

de basse fréquence, e t  ne variant pas paur un même courant, mais 

de fréquence élevée, témoigne finalement en faveur d'une diminution 

de l a  conductance ionique membranaire globale pendant l e  P . A . .  

1.5 - Résumé e t  conclusion 

Les résu l ta t s  exposés ci-dessus, concernant les  propriétés 

électrophysiologiques de l a  f ibre  musculaire de crabe en ac t iv i t é  

dans les conditions normales (imbibition de la  f ibre  par l a  solu- 

t ion physiologique de référence),  montrent que l e  P.A. de cet te  

f ibre  e s t  de nature t r è s  différente quant à sa génèse e t  quant à 

son décours de celui des autres f ibres  excitables. 

En e f f e t ,  i l  n ' e s t  pas conduit l e  long de la  membrane 

selon un processus régénératif classique, mais propagé électroto- 

niquement, du moins en par t ie ,  a par t i r  de son lieu d ' in i t ia t ion .  

D'autre par t ,  i l  ne présente pas, dans l a  plupart des cas, 

d'inversion de potentiel .  I l  semblerait d 'a i  1 leurs que 1 'inversion 

de potentiel se  manifesterait ,  d'une part  lorsque les électrodes 

de stimulation e t  de réception sont t r è s  proches, ce dont peut 

rendre compte 1 a propagation électrotonique , mais d 'autre part 

lorsque la  stimulation e s t  portée au niveau de ce que 1 'on pourrait 

appeler une zone excitable.  En e f f e t ,  i l  faut  préciser qu'un courant 

de stimulation de même valeur n'entraine pas toujours, bien que 



suf f i sant ,  une activation de l a  membrane selon 1 'endroit d'appli- 

cation du courant de stimulation. 

Une autre différence importante avec les autres t issus 

excitables réside dans l e  f a i t  que, pour l a  f ibre  musculaire de 

crabe, l e  P.A. correspond à une augmentation de la  résistance mem- 

branaire de repos, donc a une diminution de l a  conductance ionique 

globale. 

Cette dimi nutlon de 1 a conductance i oni que membranai re 

globale pendant l e  P.A, de la f ibre  musculaire de crabe pourrait 

suggérer une diminution de fa perméabilité de repos de la  membrane 

aux ions C I - ,  associée à l 'apparition d'une perméabi 1 i t é  membranair? 

au Ca++, en tenant compte des travaux de MOUNIER e t  GUILBAULT (1970) 

e t  de HAGIWARA e t  NAKAJIMA (1966) sur les Crustacés. Les travaux 

de ces derniers auteurs montrent que l e  ~ n " ,  inhibiteur de la 

perméabilité calcique, (PCa) abol i t  l e  P.A. .  Ainsi, l a  phase de 
t t 

dépolarisation s e r a i t  due à une entrée de Ca . De plus, 1 'hypothèse 

d'une diminution t rans i to i re  de l a  PC1 pendant l e  P.A.  peut ê t r e  

prise en considération puisque MOUNIER e t  GUILBAULT, 1970, MOUNIER, 

1970, montrent qu'en absence de Cl-, la rect i f icat ion membranaire 

induite par des courants depolarisants ne se  produit plus. I l s  

constatent également que certaines f ibres ,  caractérisées dans les 

conditions normales par une valeur faible  de l a  PC1 ( p K >  P C , ) ,  ne 

présentent pas, non plus,  ce phénomène de rec t i f ica t ion ,  e t  que, 



par contre, les fibres placées en milieu acide (dont 1 'action se  

s i t u e  au niveau de l a  niembrane sarcolemmique) perdent leur perméa- 

b i l  i t é  potassique, mais conservent, bien que dépol arisées , leurs 

propriétés exci tables. 

Enfin, on peut admettre, lors de l a  phase de repolarisa- 

t i on ,  1 'existence d'une augmentation de l a  p K ,  responsable du re- 

tour du potentiel a sa valeur de repos, puisque FATT e t  KATZ en 

1953, FATT e t  GINSBQRG en 1958, montrent que l e  chlorure de T.E.A.  

augmente considérablement 1 a durée du P .A . .  

Dans ces conditions i l  convient maintenant d 'étayer les 

hypothèses suggérées ci-dessus par des preuves expérimentales. Pour 

ce t t e  raison i l  devient nécessaire d 'é tudier  l e  rôle  sur l e  P.A.  

des différents  ions contenus dans l e  milieu externe e t  des inhibi- 

teurs  spécifiques de perméabilité af in  de pouvoir déterminer les  

différents  processus ioniques membranaires responsables de l ' exc i -  

ta t ion de l a  f ibre  musculaire e t  du décours de son P.A. .  



2 - Caractéristiques é l  ectrophysi 01 ogi ques de 1 a f ibre  mus cul ai re 

de crabe dans des conditions expérimentales anormal es 

De façon a mieux s a i s i r  l e  rôle e t  1 'évolution au cours du 

temps des différents changements de perméabilités ioniques membra- 

naires responsables de 1 'apparition e t  du décours du P .A. , sont 

présentement analysés : 

- tout  d'abord les  résul ta ts  concernant 1 'étude systéma- 

tique de 1 'action de chaque ion présent normalement dans l e  mi 1 ieu 

physiologique e t  les  résu l ta t s  de 1 'action des inhibiteurs spéci - 
fiques de perméabi 1 i t é  ionique. 

- puis les  résu l ta t s  portant sur 1 'action simultanée d'un 

ou plusieurs ions bien déterminés associés ou non à un ou plusieurs 

inhibiteurs . 

2 . 1  - Rôle des ions e t  des inhibiteurs spécifiques de per- 

méabi 1 i t é  

Seront abordés successivement l e  rôle  des ions monovalents 

e t  du  T.E.A.  ( inhibi teur  de l a  pK) e t  celui du catt e t  du ~ n "  

( inhibiteur de l a  PCa) . 

2.1.1 - Rôle des ions monovalents e t  du T.E.A. 

+ 
L'étude du rôle de ces ions porte sur  le  Na , le  K+ e t  l e  



C I -  dont les  concentrations normales dans l e  mi 1 ieu extracel 1 ul a i r e  

sont respectivement en mEq/l de 513, de 12,9 e t  de 594. 

2.1.1.1 - Rôle du sodium 

Le mi 1 ieu dêpourvu de sodi um ( [Na7 = 0) e s t  obtenu en 

remplaçant mM à mM l e  NaCl par du chlorhydrate de choline. 

La figure 26 e s t  un exemple de 1 ' e f f e t  de 1 'absence du 
t 

Na extracel 1 ul ai re  sur l e  P .A. .  En accord avec les  travaux de 

FATT e t  KATZ en 1953, après 20 mn d'imbi bi tion de l a  f ibre  par l a  

solution sans ~ a ' ,  une inversion de potentiel se manifeste, 1 'aug- 

mentation de 1 'ampli tude du P .A. atteignant en moyenne, pour 1 'en- 

semble de nos résu l ta t s ,  42 p.100. Ces modifications ne semblent 

pas l iées  aux changements des propriétés électriques de repos de l a  

membrane, puisqu ' i 1 n 'apparaît pas de vari a t i  ons notables des v a -  

leurs du P.R. e t  de la  R m y  sauf toutefois au niveau de certaines 

fibres oQ une hyperpolarisation de 1 'ordre de 4 mV e t  une augmenta- 

tion fa ib le  (20 p.100) de l a  Rm se manifeste. II e s t  à noter que 

ces e f fe t s  du mi 1 ieu dépourvu de Ida+ sont parfaitement réversibles. 

Ces résu l ta t s  semblent indiquer que l e  ~ a '  ne s e r a i t  pas 

indispensable à l ' i n i t i a t i o n  e t  au déroulement de l a  phase ascen- 

dante du P.A., e t  même qu'à l ' inverse,  i l  se  comporterait comme un 

inhibiteur de ce t te  phase, puisque l e  f a i t  de l e  supprimer se  t r a -  

duit  par une augmentation de l'amplitude du P . A . ,  5 moins de suppo- 

ser  au contraire,  comme l e  suggèrent FATT e t  KATZ (1953) que 1 'ion 



Figure 26 : Action sur l e  potentiel d'action d'un milieu sans ~ a f  

En bas : courant de stimulation 

En haut : réponse de la  membrane 

1 - Dans les conditions normales 

2 - Après 20 mn d ' acti on du mi 1 i eu dépourvu de ~ a ' .  

Le potentiel d'action e s t  devenu plus ample. 



4- ch01 i ne pourrait  par t i  ci per au courant membranai re d i  ac t iv i té .  

Cependant les  résu l ta t s  ultérieurs vont montrer, semble-t-i 1 , que 

l e  ~ a +  se comporterait plutôt comme un inhibiteur e t  que 1 'ion 

choline' s e r a i t  bien un ion non pénëtrant. 

2.1,1.2 - K61e du potassium 

11 e s t  bien connu que l a  variation de la  perméabilité 

potassique intervient  de façon indéniable au niveau de nombreux 

tissus excitables lors de la  phase de repolartsation (HODGKIN e t  

H U X L E Y ,  1952 a ,  b ; CORABOEUF, ZACOUTO , GARGOUÏL e t  LAPLAUD, 1958 ; 

NOBLE, 1962 ; ILDEFONSE e t  ROUGIER, 1969). 

De façon à vér i f ie r  que l a  PK intervient pendant l e  P . A .  

de la f i b r e  muscul a i r e  de crabe nous avons : 

- tout d'abord supprimé l e  K' extracel lulaire ,  ce q u i  

doit  entraîner une diminution de l a  PK de repos (HODGKIN e t  

HOROWICZ, 1959) e t  par là  même, une modification de son éventuel l e  

variation pendant l e  P.A.  

- puis ajouté à l a  solution normale du T.E.A. q u i  e s t  

connu pour bloquer la  PK (HAGIWARA e t  WATANABE, 1955).  

+ 
La suppression du  K extracel lulaire  (milieu [KI, = 0)  

entraîne, après JO mn d 'action, comme l e  montre 1 'exemple de l a  

figure 2 7 ,  une légère augmentation de 1 'ampli tude du PIA. ( 5  mV en 

moyenne) associée à un t r è s  léger retard de repolarisation. 



Figure 27 : Action, sur l e  potentiel  d ' a c t i on ,  d'un milieu sans K'. 

En bas : courant de st imulation 

En haut : réponse é lec t r ique  de l a  f i b r e  

1 - Dans les  conditions normales 

2 - Après 30 mn d ' ac t ion  du milieu sans K'. 

Le potentiel  d 'ac t ion e s t  peu modifié. 



A l a  lumière de ce r é su l t a t ,  i l  semble intéressant de 

remarquer que l a  pente de repolarisation plus faible  que dans les  

conditions normales (2 V/s environ) t radui ra i t  éventuel lement, s o i t  

une simple diminution de la  PK mmbranaire de repos, s o i t  u n  

accroissement d 'une possible rect i f icat ion potassique anormale 

(dont on s a i t  qu ' e l l e  e s t  responsable au niveau des fibres muscu- 

la i res  de Vertébrês de la  longue durée du P .A. )  , ou s o i t  encore un 

retard d '  une rect i f icat ion normale responsable du retour du P .M. 

à sa valeur de repos. Ces suggestions semblent pouvoir ê t r e  prises 

en considération puisque l e  T.E.A. ajouté au milieu de référence 

entraîne une augmentation considérable de l a  durée du P.A.. 

En e f f e t ,  l 'addi t ion du T.E.A. à l a  concentration de 

20 mM/1 (milieu T.E.A.) provoque rapidement (en moins de 5 mn) e t  

réversiblement (15 mn après l e  retour aux conditions normales} une 

augmentation de 1 'ampli tude du P .A.  e t  de sa durée, 1 'apparition 

d'une inversion de potentiel t r è s  ample. La figure 28 donne un 

exemple de l ' ac t ion  du T.E.A. sur l e  P.A. : e l l e  montre qu ' i l  pré- 

sente une inversion de potentiel de 17 mV (25 mV en moyenne pour 

l'ensemble de nos résul ta ts)  e t  que sa durée augmente de 4 à 5 

fois .  

Ces données concernant les  variations de PK lors  de 

l ' a c t i v i t é  de l a  f ibre  de crabe suggèrent que la  phase ascendante 



Figure 28 : Action du T . E . A .  (20 mM/1) su r  l e  potentiel  d'action. 

En bas : courant de st imulation 

En haut : réponse é lec t r ique  de l a  f i b r e  a ce courant 

1 - Dans l es  conditions normales 

2 - Après 5 mn d ' ac t ion  du T . E . A .  

Le potentiel  d 'ac t ion e s t  plus ample e t  plus durable t o u t  en 

conservant inchangée sa  phase i n i t i a l e  de dépolarisat ion.  



i n i t i a l e  du P.A.  ne s e r a i t  pas l i é e  à un éventuel changement de l a  

P K  de repos (comparaison des tracés 1 e t  2 des figures 27 e t  28). 

Par contre, en bloquant ou en diminuant l a  p K ,  1 ' a l lure  de l a  phase 

de repolarisation e s t  modifiée, ce qui conduit à supposer que des 

variations de 1 a PK interviendraient dans 1 es ccndi t,i ons normales 

pendant cet te  phase. 

S ' i  1 en e s t  ai nsi , étant  donné que 1 a phase de depol ar i  - 
sation du  P.A. e s t  l i é e  à une augmentation de l a  R, (chapitre IV, 

5 B, 1.4) i l  faudrait  admettre, comme nous 1 'avons d 'a i l leurs  déjà 

suggéré, 1 'hypothése d 'une diminution temporaire de la PC1 de repos. 

Dans l e  b u t  de vér i f ie r  qu ' i l  ex is te  effectivement des 

variations de la  PC1 lors  du P . A . ,  e s t  abordée maintenant 1 'étude 
.n 

des e f f e t s  de milieux de concentrations variées en Cl-. 

2.1.1.3 - Rôle du chlore 

I l  es t  connu depuis les  travaux de FATT e t  KATZ (1953) 

que l e  r e t r a i t  du NaCl de la solution normale abol i t  1 ' ac t iv i té  
+ 

électrique de l a  f ibre  musculaire de crabe, e t  que 1 'absence de Na 

n'entraîne pas, au contrai re ,  comme nous 1 'avons d 'a i  1 leurs égale- 

ment vé r i f i é  (§ 2.1.1.1) la disparition du P.A.. En conséquence, 

i l  semblerait que l a  perméabilité de la membrane au C I -  jouerait 

un rôle important, d 'autant plus important que l a  P K  n'intervien- 

d ra i t  pas pendant l a  phase ascendante du P.A. comme nous venons 6@ 



l e  v o i r  ( 5  2.1.1.2). 

Le remplacement mi4 à mM du NaCl de l a  s o l u t i o n  normale 

par  du propionate de sodium condu i t  à une d im inu t i on  de 87 p. 100 
\ <  

de l a  concentrat ion en CI-. Le m i l i e u  anormal a i n s i  obtenu 

( [CI-] = 0,13 X, X é t a n t  l a  concentrat ion normale) entraîne 
3. 

e 

( f i g u r e  29) l a  d i s p a r i t i o n  du P . A .  après 10 mn d ' a c t i o n  a i n s i  qu'une 

dépo la r i sa t i on  membranaire de 10 mV en moyenne. 

La d i s p a r i t i o n  r é v e r s i b l e  du P * A .  ( r é v e r s i b i l i t é  20 rnp 

env i ron  après l e  r e t o u r  aux cond i t ions  normales) n ' e s t  pas imputa- 

b l e  à une augmentation du s e u i l  d ' e x c i t a t i o n  l i é e  ou non à l a  dé- 

po l  a r i  s a t i o n  membranai r e  de repos, car,  un accro i  ssement de 1 a 

va leur  du courant de s t imu la t i on ,  associé à un courant constant 

hyperpo lar isant  t e l  q u ' i l  r é t a b l i s s e  l e  P.R. à sa va leu r  i n i t i a l e ,  

ne permet pas l e  r e t o u r  à une phase d ' a c t i v i t é  é l e c t r i q u e  normale. 

A l a  lumi è r e  de ce r é s u l t a t ,  1 'hypothèse a t t r i b u a n t  a 1 a 

PC1 un r ô l e  dans 1 ' i n i  t i a t i o n  du P.A. de l a  f i b r e  musculaire semble 

pouvoi r  ê t r e  retenue puisque l a présence du C l -  dans l e  m i  l i e u  

ex t race l  l u l a i r e  s 'avère indispensable ii l ' a c t i v a t i o n .  

De façon à conf i rmer c e t t e  hypothèse e t  d 'analyser  au 

mieux l e  r ô l e  du CI-, l ' a c t i o n  d'un m i l i e u  e n r i c h i  en ce t  i o n  e s t  

étudiée.  Dans ces cond i t ions  , l a  pression osmotique e s t  p ra t ique-  

ment doublée ( n #  2200 m i l l i osmo les ) ,  e t  dans ce cas, il es t  né- 

cessai re de f a i r e  a g i r  un mi l i e u  normal rendu hypertonique par  

a d d i t i o n  de saccharose de façon à pouvoi r  d iscerner  l e  r ô l e  propre 



Figure 29 : Action sur l e  potentiel de membrane d'un milieu appauvri 

en CI: 

En bas : courant de stimulation 

En h a u t  : réponse électrique de la  f ibre  à ce courant 

1 - Dans les conditions normales 

2 - Après 10 mn d'action d u  mi 1 ieu appauvri en Cl-, 

Les t r a i t s  horizontaux supérieurs représentent l e  poten- 

t i e l  de référence en milieu normal (1) e t  en milieu anormal ( 2 ) .  

L'amplitude du potentiel de repos diminue e t  l e  potentiel 

d ' action di sparai t. 



du C l -  de c e l u i  de 1  'hyper tonie.  

Un exemple des e f f e t s  d 'un m i  l i e u  [CI'], = 2 X sur  l e  

P.M.  de l a  f i b r e  muscula i re e s t  représenté f i g u r e  30. Ces e f f e t s  

se t radu isen t  pa r  une t r è s  légère  hype rpo la r i sa t i on  (augmentation 

du P. R. de 5 mV en moyenne) e t  par  1  ' appa r i t i on  d  'un P .A. de grande 

ampli  tude, de grande durée qu i  e s t  ca rac té r i sé  par  une i nve rs ion  

de p o t e n t i e l  . L 'ampl i  tude de ce P. A. passe de 54 à 84 mV en moyenne, 

ce qu i  correspond à une augmentation de 55 p.100 ; sa durée v a r i e  

e n t r e  30 e t  100 ms. De p lus ,  l a  phase ascendante présente une 

v i t esse  de dépo la r i sa t i on  p lus  grande (de 1 ' o rd re  de 15 V/s). Enf in  

il e s t  à sou l igner  que, dans ce r ta ins  cas, comme l e  montre d ' a i l l e u r s  

1  'exemple de l a  f i g u r e  30, l e  P.A. se décompose en deux p a r t i e s  

t r a d u i t e s  au n iveau de l a  phase de r e p o l a r i s a t i o n  par  l a  présence 

d'un " t rou "  de p o t e n t i e l  qu i  semble i nd ique r  que l e  P . A .  se déroule, 

dans ces cond i t ions  , en deux phases p l  us ou moins indépendantes. 

L'augmentation de l ' amp l i t ude  du P . A .  pouvant r é s u l t e r  

d 'un  changement du type de propagation nous a  condui ts  à é tud ie r  

l a  r e l a t i o n  l i a n t  l e  logar i thme décimal de 1  'ampl i tude du P.A. a l a  

d is tance séparant 1  ' é lec t rode  de s t i m u l a t i o n  de 1  ' é lec t rode  d'en- 

r e g i  s  tremen t . 
La f i g u r e  31  montre que l a  baisse de l 'ampl i tude du P.A. ,  

en m i l i e u  [CI), = 2 X, au f u r  e t  à mesure que 1 'on s ' é lo igne  de 

1  ' é lec t rode  de s t imu la t i on ,  e s t  t r è s  f a i b l e ,  b i e n  que l a  distance 

passe, dans l e  cas de l a  f i g u r e ,  de 560 LI ( t r a c 6  1) à 2650 LI ( t r a -  

cé 3 ) .  



Figure 30 : Action sur l e  potentiel d 'action d ' u n  milieu enrichi en CI'. 

En bas : courant de stimulation 

En haut : réponse électrique de l a  f ibre  

1 - Dans l a  solution de référence 

2 - Après 20 mn d'action du milieu enrichi en C I - .  

Le potentiel d'action devient plus ample e t  plus durable : on 

notera une phase de dépolarisation plus rapide. 
.+ 't 



Figure 31 : Allure du potentiel dlaction,en fonction de la distance ( d )  

entre 1 'électrode de stimulation e t  cel le  d'enregistrement, d'une f ibre  

baignant depuis 20 mn dans un mi l ieu enrichi en CI-. 

En bas : courant de stimulation 

En haut : réponses électriques de l a  f ibre  a ce courant 

* 1 - pour d = 560 

- 2 - pour d = 1310 p 

+-e- 3 - pour d = 2625 p 

A - Potentiel de référence dans les conditions normales 

B - Potentiel de référence dans les  conditions anormales , 

L'amplitude du  potentiel d'action e t  l a  vitesse de sa phase 

ascendante ne varient pas quelque s o i t  l a  distance interélectrode. 



La comparaison des courbes de 1 a figure 32, la courbe 

(a) représentant la fonction l iant  1 'amplitude du P.A.  à la distan- 

ce interélectrode dans les conditions normales (voir fj B ,  1.3.) ,  

la courbe (b) , ce1 le obtenue dans ces nouvel les conditions 

( [CI-], = 2 X )  , suggère que le  P .A.  se propagerait encore, du moins 

en partie, électrotoniquement comme l e  montrent en effe t  les tracés 

de la figure 31. Toutefois, cette figure 31 révèle que la vitesse 

de la  phase de dépolarisation e t  1 'amplitude de la phase tardive 

du P.A. ne diminuent pas au fur e t  à mesure que la distance inter-  

électrode augmente. 11 semble donc logique d'admettre q u  ' i  1 exi s-  

terai t, dans ces condi t i  ons, une activation de 1 a membrane qui sera i t  

pl us étendue, e t  ceci , peut-être, en relation avec 1 'augmentation 

de la durée du  P.A.  

Afin de pouvoir attribuer une part des effets  observés 

ci -dessus à 1 'action propre du Cl-, i 1 convient d 'entreprendre, 

comme nous 1 'avons d'ai 1 leurs déjà précisé, 1 'étude de 1 ' i n f  1 uence 

de la pression osmotique. 

La sol ution normale, rendue hypertonique par addition 

de 1026 mM/1 de saccharose (T  es t  alors de valeur équivalente à 

ce1 le du m i  l ieu [CI-], = 2 X )  entraîne après 10 mn d'action environ 

une annulation réversible du P . A .  (exemple figure 33). La dispari- 

tion du P.A. n 'est  pas due à la diminution d u  P.R., faible d'ailleurs 

( 7  mV en moyenne) car, là encore, l e  passage d ' u n  courant constant 



Figure  32 : Propagat ion du p o t e n t i e l  d ' a c t i o n  dans l e s  cond i t i ons  no r -  

males ( t r a c é  a) e t  après 20 mn d ' i m b i b i t i o n  dans un mi l i e u  e n r i c h i  en 

CI- ( t r a c é  b ) .  

L ' a m p l i  tude du l oga r i t hme  du p o t e n t i e l  d ' a c t i o n  ( V )  e s t  

f onc t i on  l i n é a i r e  de l a  d i s t ance  ( d )  e x i s t a n t  e n t r e  1 ' é l e c t r o d e  de 

s i m u l a t i o n  e t  1  ' é l e c t r o d e  d ' en reg i s t r emen t .  

Les cond i t i ons  anormales e n t r a î n e n t  une p ropagat ion  du P.A.  

sans décrément impo r tan t  (cons t a n t e  d  'espace consi  dérab 1  ement p l  us 

élevée que dans 1 es condi ti ons normal es) . 



F igu re  33 : Act ion  sur  l e  p o t e n t i e l  d ' a c t i o n  d 'un  m i l i e u  rendu hyper to-  

n ique pa r  a d d i t i o n  de saccharose. 

En bas : courant  de s t i m u l a t i o n  

En haut : réponse é l e c t r i q u e  de l a  f i b r e  à ce courant 

1 - Dans l e s  cond i t ions  normales 

2 - Après 5 mn d ' a c t i o n  du m i l i e u  hypertonique 

3 - Après 10 mn , 

Le m i l i e u  hyper tonique en t ra îne  l a  d i s p a r i t i o n  du p o t e n t i e l  

d ' a c t i o n .  



hyperpolarisant e t  1 'augmentation de 1 ' intensi té  du courant de 

stimulation n'induisent pas l e  retour à une ac t iv i té  électrique. 

En conséquence, u n  milieu de concentration normale en 

ions,  mais hypertonique, exerce sur 1 ' ac t iv i té  électrique de 1 a 

f ib re  des e f f e t s  inverses de ceux d'un milieu enrichi en Cl " de 

même pression osmotique. II convient, de ce f a i t ,  d'admettre que 

l e  Cl- possède des e f fe t s  propres dont 1 'importance se  trouve, 

dans nos conditions experimentales, relativement masquée par 1 'ac- 

croi ssement simul tané de T. 

Ainsi l e  CI- en excès apgarait cornme favorisant l e  dé- 

clenchement e t  la  propagation du P.A.  en agissant, semble-t-il,  au 

début de l a  phase de dépolarisation. Pour étayer ce t t e  hypothèse, 

i l  convient maintenant d 'é tudier  l ' influence d'un milieu appauvri 

en C I -  e t  additionné de T .E .A .  d'une par t ,  d ' u n  milieu hypertoni- 

que riche en NaCl d'autre pa r t ,  dans l e  b u t  de montrer s i  l a  phase 

ascendante du P .  A .  e s t  sous 1 'influence prépondérante du  C I - ,  non 

du KI, e t  s i  le  ~ a '  e s t  bien u n  inhibiteur de ce t te  phase. 

Le milieu [CI-], = 0,13 X, T.E.A. obtenu en remplagant l e  

NaCl du milieu normal par du propionate de sodium e t  en y ajoutant 

20 mM/1 de T . E . A . ,  entraîne,  comme l e  montre 1 'exemple de la  figure 

34,  une annulation réversible du  P.A.  après 10 mn d 'action. Ces 

e f f e t s  sont semblables à ceux concernant l 'act ion du milieu 

[cl-] = 0,13 X (voir  figure 29) qui entraîne une dépolarisation 



F igu re  34 : Ac t i on  s u r  l e  p o t e n t i e l  d ' a c t i o n  d 'un  m i l i e u  appauvr i  en C l  
- 

e t  e n r i c h i  en T.E.A.. 

En bas : couran t  de s t i m u l a t i o n  

En hau t  : réponse é l e c t r i q u e  de l a  f i b r e  

1 - Dans l e s  cond i t i ons  normal es 

2 - Après 5 mn d ' a c t i o n  du m i l i e u  anormal 

3 - Après 10 mn 

4 - Après 20 mn . 

On remarque une d é p o l a r i s a t i o n  membranaire de repos e t  une 

d i s p a r i t i o n  du p o t e n t i e l  d ' a c t i o n .  



membranaire e t  la  disparition du P.A.. Ainsi i l  apparaît qu'effec- 

tivement le  K+ n'interviendrait pas lors de la phase de dépolari- 

sation du P.A, e t  que, dans les conditions normales, 1 'augmentation 

de la  résistance membranaire sera i t  donc, comme nous 1 'avons déjà 

supposé, due I une diminution de la PC1 . 

Quant à 1 'action du mi 1 ieu enri chi en NaCl ( [ ~ a ~ l ]  = 2 X )  , 

e l l e  se traduit après 10 mn environ, corne le  montre 1 'exemple de 

la figure 35, par une baisse du P.R. (12 mV en moyenne pour 1 'en- 

semble de nos résultats) e t  par une disparition d u  P.A.. I l  e s t  à 

noter que ces effets  sont plus ou moins réversibles selon les fibres 

interrogées (8 fibres seulement sur 12 ont récupéré leur P . R .  e t  

leur P.A. initiaux 30 mn après le  retour aux conditions normales). 

Ainsi se confirme 1 'hypothèse selon 1 aquel le  la  présence 

du C I -  extracellulaire es t  nécessaire pour que la fibre musculaire 

de crabe puisse ê t re  activée par un courant de stimulation effica- 

ce. D'autre part, 1 'amplitude de ce P.A. sera i t  étroitement l iée 

au gradient de concentration pour l e  C I -  e t  également à la concen- 
-k 

tration extracel lulaire en ~a ' .  Quant au K , i 1 n 'interviendrait 

effectivement, par ses mouvements, que lors de la phase de repola- 

risation, e t  même plus précisément à la f in  de la phase ascendante 

du P . A . .  

2.1.1.4 - Résumé e t  conclusion 



Figure 35 : Action sur l e  potentiel  d ' ac t ion  d'un milieu enrichi  en NaC1. 

En bas : courant de stimulation 

En haut : réponse é lec t r ique  de l a  f i b r e  à ce courant 

1 - Dans l e s  conditions normales 

2 - Après 5 mn d 'ac t ion du milieu enrichi  en NaCl 

3 - Après 10 mn . 

On remarque une dépolarisat ion membranair-e de repos e t  une 

d i spar i t ion  du P.A.. 



f +  
L'action des ions Ma , K , C I -  e t  du T . E . A . ,  e s t  de na- 

ture  à suggérer l e  rôle pris par chaque ion monovalent dans l e  dé- 

roulement de l a  phase d 'ac t iv i té  électrique de la  f ibre  musculaire 

de crabe. 

Ainsi l a  présence du ~ a +  n ' e s t  pas indispensable pour 

permettre 1 'activation membranai re ; cet ion se comporterait plu- 

t ô t  comme un inhibiteur de la  phase ascendante du P . A . ,  sa concen- 

t ra t ion dans l e  milieu externe réglant,  du moins partiellement, 

1 'amplitude de celui-ci .  

Le CI-, par contre e s t  nécessaire, puisque son absence 

dans l e  mi 1 ieu extracel lulai  re ab01 i t 1 ' ac t iv i té  électrique, alors 

qu'un excès 1 'augmente en amplitude e t  en durée. Ses e f f e t s  se 

s i tuant ,  semble-t-il,  au niveau de l a  phase de dépolarisation, 
+ 

seraient  antagonisés, en première approximation, par ceux du Na . 
Ainsi, dans les conditions normales, puisque l e  rapport 

des concentrations intra-  e t  extracel lulaires  de C I -  e s t  te l  que l e  

t ravai l  résu l tan t ,  somme algébrique du travail  (Ml) de l a  force 

osmotique ( W 1  = RT log 
[c l3  e ,  

e t  celui ( W 2 )  de la force électrique 

[cl 3 , 
( W 2  = EF) e s t  en faveur d'une s o r t i e  nette passive de CI', ( l e  po- 

tent ie l  d 'équi l ibre  de la pi le  au C I -  é tant  de - 56 mV, inférieur 

à celui du  P .  R.  qui e s t  de - 68 m V )  , i 1 faut admettre, du f a i t  de 

1 'augmentation de Rm pendant la phase de dépolarisation, que l e  

flux net de C I -  s e r a i t  de valeur bien plus faible  qu'au repos e t  

probablement de signe opposé ( l e  gradient osmotique pour l e  CI- 



n'étant pas modifié). 
e 

Enfin l e  K s e r a i t  responsable, par ses mouvements, de 

l a  phase de repolarisation lors  du  P.A..  Ces e f f e t s ,  se s i tueraient ,  

comme nous 1 'avons vu ( 5  2.1.1.2) , à 1 a f in  de 1 a phase ascendante. 

Le retour du P.M. à sa valeur de repos se traduisant par une dimi- 

nution progressive de la valeur de Rm qui tend à recouvrer sa va- 

leur de repos se ra i t  l i e  à une augmentation de l a  PK, puisque l e  

blocage de celle-ci par l e  T . E . A .  e t  les e f f e t s  de l'absence du 

K' extracel lu la i re  conduisent à une augmentation de l a  durée du 

P .A. .  

Puisque, semble-t-il , l a  conductance de l a  membrane au 

C I -  e s t  diminuée pendant la  phase ascendante du P.A. e t  non ce l le  
4- 

au K , on peut comprendre que l e  P.M. tende vers une valeur voisine 

de - 10 mV, d'autant plus que l a  GC1 de repos e s t  supérieure à l a  

GK (MOUNIER e t  GUILBAULT, 1970). 

Dans ces conditions, l a  valeur du P.M. s 'approche de ce1 l e  

d'une p i l e  de concentration à un cation qui ne peut ê t r e  que l e  

Na+ ou l e  cati, compte-tenu du sens de leur gradient osmotique. Nous 

avons vu qu ' i  1 ne peut certainement pas s 'agir  d'un courant entrant 

de NaC puisque cet ion semble jouer u n  rôle inhibiteur ( 2.1.1.1.) ; 

++ 
i l  ne res te  donc que l a  poss ib i l i té  d ' u n  courant entrant de Ca , 

dont on connaît l'importance dans l e  couplage excitation-contraction 

(SANDOW, 1965 ; GAINER, 1968 entres autres) e t  également dans l e  



déroulement de l a  phase ascendante du P.A.  des f ibres  musculaires 

d'Invertébrés (FATT e t  GINSBORG, 1958 ; HAGIWARA e t  NAKAJIMA, 1 9 6 6 ) .  

I l  convient donc d 'é tudier  à présent 1 'évolution du P . A .  

sous 1 'action de mi 1 ieux sans Ca" ou hypercalcique e t  sous ce1 l e  

du ~ n + '  dont on connaît le  rôle inhibiteur de l a  PCa (HAGIWARA e t  

NAKAJIMA, 1966 ; HAGIWARA e t  TAKBHASHI , 1967 ; CORABOEUF e t  VASSORT, 

1967). 

2.1.2 - Rôle du calcium e t  de l a  PCa 

2 .1 .2 .1  - Rôle du calcium 

L'absence de caf+ dans la  solution normale ( [~a*'! = O )  

obtenue en remplaçant mM à mM l e  CaCI2 par du chlorhydrate de 

choline, entraîne comme l e  montre l a  figure 36 une disparition ré- 

versible du P.A.  après 10 mn d'action environ, non imputable, 

comme nous l'avons vé r i f i é ,  à une élévation du seuil  de stimulation. 

Ces e f f e t s  du milieu dépourvu de ~ a + +  révèlent que la  présence de 

celui -ci dans le  mi 1 ieu extracel 1 ulai re e s t  indispensable pour que 

puisse s e  manifester, à l a  sui t e  d'une stimulation, 1 ' a c t iv i t é  

électrique normale. 

Puisque l e  courant de Ca" semble jouer un rôle important, 

i l  convient d 'étudier 1 'influence du gradient de concentration 

calcique sur l'amplitude du P .A. .  



++ Figure 36 : Action sur l e  potentiel d 'action d'un milieu sans Ca . 

En bas : courant de stimulation 

En haut : réponse électrique de la f ib re  à ce courant 

1 - En milieu de référence 
++ 

2 - Après 5 mn d'action du milieu sans Ca 

3 - Après 10 mn. 



Un milieu normal enrichi en propionate de calcium 

(35,4 mM/1) ( [~a"], = 4 X)  ne provoque pas de modifications nota- 

bles du P . A .  (figure 37) : aucune variation s ignif icat ive de l'am- 

plitude n ' e s t  enregistrée ; seul un léger retard de repolarisation 

apparaît après 20 mn d 'action du mi 1 ieu anormal. 

Cet e f f e t  pratiquement négligeable du milieu hypercalci- 

que semblerait donc indiquer que l e  P.M. lors  de l a  phase de dé- 

polarisation ne tendrai t  pas vers une p i l e  d 'équilibre au ~ a + + .  

Dans de t e l  les  conditions , puisque l e  ~ a + +  extracel l  ul a i r e  e s t  

indispensable à 1 'activation membranaire, mais que, par contre, 1 a 

concentration calcique semble peu jouer, i l  faut envisager que l e  

courant entrant  responsable de l a  phase de dépolarisation pourrait 
++ 

ne pas ê t r e  de nature calcique ; l e  Ca jouerait un  rôle indis- 

pensable cer tes ,  mais ne s e r a i t  qu'un "intermédiaire". 

Dans l e  b u t  de confirmer une t e l l e  hypothèse, l ' ac t ion  

du ~ n + '  ( inhibi teur  de l a  PCa)  sur 1 ' ac t iv i té  électrique de la 

f ibre  muscul a ire  de crabe doi t  ê t r e  f a i t e .  

2.1.2.2 - Rôle du ~ n + '  

L'addition au m i  l ieu de référence de 10 mM/1 de MnC1 
+t 

(mi 1 i eu -~n++)  entraîne comme 1 'absence de Ca une di spari t i  on du 

P.A.  après un temps d'action de 15 mn à 20 mn en moyenne (figure 

38) .  

Ainsi,le milieu [ca+qe  = 0 e t  l e  milieu-~n" abolic- 

sent ,  tous deux, l a  possibi l i té  de déclencher un P . A . .  Toutefois 



Fiaure 37 : Action sur l e  potentiel d'action d'un milieu hypercalcique. 

En bas : courant de stimulation 

En haut : réponse électriqye de l a  membrane 

1 - Dans les  conditions normales 

2 - Après 5 mn d'action du milieu hypercalcique 

3 - Après 10 mn 

4 - Après 20 mn . 

Le potentiel d'action e s t  peu modifié s i  ce n ' e s t  une légère 

augmentation de son ampli tude. 



Figure 38 : Action sur l e  potentiel d'action du milieu de référence ad- 

di t i  onné de ~ n " .  

En bas : courant de stimulation 

En haut : réponse électrique de l a  f ibre  

1 - Dans les conditions normales 

2 - Après 10 rnn d'action du ~ n "  

3 - Après 20 mn . 

Le potentiel d'action disparaî t  sous 1 ' e f f e t  du ~ n " .  



i l  apparait des différences essentielles d'effets de ces milieux. 

- La première réside dans l e  f a i t  que le  milieu dépourvu 

de ~ a + +  exerce des effets  réversibles , à 1 ' inverse de ceux produits 

par l e  Mnt+. 

- Une autre différence apparait en examinant les tracés 

de l a  figure 39 ; i l s  révèlent que la  fibre d o n t  le P.A.  a été aboli 

par l e  Mn++ présente, après 30 mn d'imbibition dans le  mi lieu 

- Mn++, un phénomène de rectification déclenché par un courant dé- 

polarisant remplaçant l e  courant responsable, dans les conditions 

normales, de la phase de dépolarisation du P . A . .  A 1 'inverse, 

1 'action d ' u n  mi lieu dépourvu de ~ a + +  e s t  t e l l e  qu'il  n ' e s t  pas 

possible d'obtenir ce phénomène de rectification. Cette rect i f i -  

cation membranai re observée en m i  1 ieu-~n++ , indiquant un change- 

ment de la valeur de Rm,  e s t  traduite (figure 40) par la  courbe 

exprimant la variation de 1 'ampli tude ( V )  du P.M. en fonction de 

1 ' intensité (1) du courant hyper- ou dépolarisant appliqué à la 

membrane. La figure montre que la  pente de 1 a courbe augmente 

lorsque le  P.M. at te int  u n  niveau de potentiel égal à 38 mV. 

- La troisième différence d'action du milieu ([catt], = 0) 

e t  du mi 1 ieu addi t i  onné de ~ n + +  se traduit , comme 1 'indi que 1 a 

figure 39, par l e  f a i t  que, dans l e  cas du ~ n "  seulement, u n  pla- 

teau de dépolarisation se manifeste à la cessation du courant 

dépolarisant, l'amplitude e t  la durée de ce plateau étant fonction 

du niveau de potentiel at teint .  



Figure 39 : Effets d'un courant de stimulation d ' in tens i té  croissante sur 

la réponse électrique d'une f ibre  baignant depuis 30 mn dans l a  solution 

de référence additionné de ~ n + + .  

En bas : courants rectangulaires appliqués à la f ibre .  

En haut : réponse de l a  f ibre .  

Pour un courant dépolarisant suff isant ,  une ac t iv i t é  é lec t r i  - 

que apparaît d 'autant plus durable que 1 ' in tensi té  du courant e s t  élevée. 



Figure 40 : Courbe Voltage-Intensité (V = f (1)) en milieu-~n". 

Pour des courants hyperpolarisants et pour des courants 

dépolarisants inférieurs à 6 UA, la membrane répond passivement. 



2.1.2.3 - Résumé e t  conclusion 

Comme l e  permet de l e  suggérer 1 'analyse de nos résu l ta t s ,  
t +  la  présence du Ca extracel lulaire  e s t  indispensable au déroule- 

ment de 1 a phase ascendante du P.A.  

Ce rôle du catt, compte-tenu des e f fe t s  de son absence 

ou de l'augmentation de sa concentration dans l e  milieu externe, 

paraît  tout  d'abord se l imiter à un rôle d 'activateur n'intervenant 

pas de façon directe  par 1 'apparition d'un courant calcique entrant ; 

en e f f e t ,  1 'augmentation de 1 a concentration externe en ~ a + +  ne 

se traduisant pas par un accroissement d'amplitude d u  P .A. ,  e t ,  à 

1 ' inverse,  1 'absence de catt abolissant 1 ' ac t iv i t é  électrique nous 

incline à choisir une t e l l e  hypothèse. 

Cependant, 1 'étude de 1 'action du ~ n "  annulant l e  P . A .  

plaide plutôt en faveur d ' u n  courant calcique entrant puisque l e  

~ n " ,  rappelons-le, e s t  bien connu comme agent inhibiteur de la  

 a. 
Ces deux hypothèses concernant le  rôle du cat+, en appa- 

rence contradictoires,  pourraient ê t r e ,  au moins partiellement con- 

c i l iées  au v u  des résul ta ts  portant sur 1 'action du C I -  ( §  2.1.1.3). 

I l  semble en e f f e t  possible, pour expliquer l e  rôle du catt, de 

fa i re  intervenir l a  diminution de l a  PC1 lors de la  phase a5cendante 

du P .  A. , diminution dont nous avons postulé 1 'existence en considé- 

rant l'augmentation de la  Rm de repos e t  l a  variation d'amplitude 

du P . A .  en fonction de la  concentration extracellulaire de C I - .  

Ainsi, l a  phase de dépolarisation du  P . A .  de la f ibre  musculaire de 



crabe pourrait ê t r e  déclenchée lors d 'une stimulation électrique 

eff icace,  par une diminution de la  PC1 de repos responsable de 

1 ' apparition de 1 a PCa conduisant à u n  coup1 age entre 1 e courant 

de Cl- et l e  courant de ~ a + + .  

L'étude systématique de 1 'action de chacun des ions en- 

t r an t  dans l a  compostion du milieu de référence e t  d ' inhibiteurs 

spécifiques de perméabilité ( l e  T.E .A.  pour la  p K ,  l e  Mn++ pour la  

PCa) nous a conduits à formuler un certain nombre d'hypothèses pour 

tenter  d'expliquer nos résul t a t s  expérimentaux. Dans l e  b u t  de 

vé r i f i e r  ces hypothèses, i l  convient à présent d'entreprendre 

l ' é tude  des interactions éventuelles de chacun des ions e t  des 

inhibiteurs (Mntf, T . E . A . ) .  En e f f e t ,  cet te  étude devrait permet- 

t r e  de dégager l e  rôle des différentes perméabi l i  tés ioniques im- 

pliquées lors de 1 ' ac t iv i té  électrique de l a  f ibre  musculaire de 

crabe placée dans 1 es condi t i  ons normal es .  

2.2 - Changementsdes perméabilités ioniques impliquées 

lors  du P.A. 

L'étude des variations de 1 'impédance membranai re , de 

l'amplitude e t  de la  durée du P.A.  nous ont amenés à émettre 

certaines hypothèses : 

- 1 'augmentation de la  \ pendant l e  P . A .  r é su l t e ra i t  de 



changements transi t o i  res des perméabi 1 i t és  ioniques suivantes : 

, une diminution i n i t i a l e  de l a  perméabi 1 i t é  membranaire 
++ au C I - ,  associée à une apparition de ce l le  au Ca qui permettraient 

l e  déroulement de l a  phase ascendante, 

,une augmentation ultérieure de l a  perméabi 1 i t é  de 1 a 
+ 

membrane au K , corroborée par l e  retour progressif à l a  valeur de 

repos de la  conductance globale qui s e r a i t  responsable de la  

phase de repol a r i  s a t i  on. 

- l 'amplitude du P.A. s e ra i t  sous l a  dépendance de la  

concentration extracel lu la i re  du Nat (1 'ion ~ a +  agi ra i t  comme un 

inhibiteur de 1 a phase ascendante) e t  dépendrait égal ement d ' un cou- 
++ plage entre les mouvements du C I -  e t  ceux du Ca . 

De façon à confirmer ces hypothèses, 1 'étude des e f fe t s  

de t r o i s  groupes de milieux anormaux, a é té  entreprise.  

- l e r  groupe : i 1 concerne 1 'action des mi 1 ieux suivants : 

d'une part ,  milieu dépourvu de catt e t  additionné de T.E.A. ; milieu 

++ . hypercalcique enrichi en T.E.A. ; milieu enrichi en T.E.A. e t  Mn , 

l 'é tude de ces milieux e s t  effectuée dans l e  b u t  de montrer qu'une 

modification de l a  PK n ' indui t  pas 1 'apparition de la  PCa responsa- 

ble, comme on l e  s a i t ,  de l a  phase de dépolarisation (voir 5 2.1.2) ; 

++ 
d'autre  part ,  milieu enrichi en T.E.A. e t  Mn , mais dépourvu de 

Nat ; milieu enrichi en T.E.A. e t  ~ n + + ,  dépourvu de catf ; cet te  

étude a pour b u t  de tenter  de déterminer l a  nature du plateau de 

d6polarisation caractérisant l e  P . A .  en milieu T.E.A. ( 5  2 . 1 . 1 . 2 ) .  

- 2ème groupe : i 1 concerne les mi 1 ieux suivants : mi 1 ieu 
+ + 

ne contenant que l e s  ions Cl- e t  Ca ( à  leur concentration normale), 



n étant  compensée par d u  saccharose ; même milieu mais enrichi en 

Cl- ; 1 'action de ces deux milieux e s t  effectuée, so i t  directement, 

s o i t  après un traitement de l a  f ibre  par u n  milieu [CI=], = 2 X .  

Les e f f e t s  de ces milieux doivent permettre de montrer l e  rôle 

indispensable e t  suff isant  des ions C I -  e t  ~ a + +  dans le  processus 

d'excitation. 

- Enfin l e  3ème groupe concerne les mi lieux enrichis en 

NaCl e t  de concentration calcique variable dont 1 'action e s t  étu- 

diée dans l e  b u t  de montrer qu ' i l  pourrait effectivement ex is te r  
++ 

pour 1 a f ibre  de crabe un antagonisme ~ a +  - Ca . 

2.2.1 - Détermination du rôle de la  PCa e t  de la  P K  (e f fe t s  

des m i  1 ieux du l e r  groupe). 

L'action du milieu dépourvu de Ca++ e t  additionné de 

20 mM/1 de T.E .A.  ([Ca"], = O ,  T.E.A.) se  t radui t  sur l e  P . A . 9  

préalablement augmenté en durée e t  en amplitude par ce même inhibi- 

teur,par une diminution progressive de son amplitude qui conduit à 

sa disparition après 20 mn (figure 41). Q u a n t  à l a  durée du P . A . ,  

e l l e  augmente préalablement avant de diminuer, ou bien diminue con- 

tinuellement. 

Nous avons v u  précédemment ( 5  2.1.2.2) qu'un courant dé- 

polarisant de valeur suffisante appliqué de part  e t  d 'autre de l a  

membrane de 1 a f i b r e  dans l e  b u t  de remplacer l a  phase de dépolari- 
++ 

sation abolie par l e  Mn , permet 1 'apparition d'un plateau de 



Figure 41 : Action d ' u n  milieu additionné de T . E . A .  e t  sans caff sur l e  

potentiel d'action d'une f ibre  placée initialement dans l e  même mi l ieu 
++ 

mais contenant l e  Ca à la concentration normale. 

En bas : courant de stimulation 

En haut : réponse électrique de la  f ibre  à ce courant 

1 - Après action préalable du T . E . A .  

2 - Après 3 mn d'action conjugée du T . E . A .  e t  de l'absence 

de ~ a + +  

3 - Après 5 mn 

4 - Après 10 mn 

5 - Après 20 mn . 

Le potentiel d 'ac t ion ,  préalablement al longé par l e  T . E  .A. , 

diminue en ampli tude puis disparaî t .  



dépolarisation (voir  figure 39).  De façon à préciser l a  nature d u  

plateau, nous avons procédé de l a  même façon sur les f ibres  rendues 

inexcitables par action d u  mi l ieu [~a++], = O ,  T .E .A . .  La figure 

42 révèle que l e  courant ta rd i f  responsable du plateau obtenu en 
+ + milieu T . E . A .  s e r a i t  de nature calcique puisque 1 'absence de Ca 

extracel 1 ul ai re empêche son apparition, bien que 1 a dépol a r i  s a t i  on 

imposée à l a  membrane s o i t  t r è s  ample. 

L'existence de ce plateau en milieu contenant du Ca++ e t  

du T.E .A.  semblerait l i ée  à un courant de Catt entrant permis, s o i t  

par  une prolongation de la diminution i n i t i a l e  de l a  PC1 non antago- 

nisée par une rect i f icat ion potassique normale responsable dans les  

conditions normales du retour plus rapide du P.M. à sa valeur de 

repos, s o i t  par 1 'apparition d'une rect i f icat ion potassique anor- 

male. 

I l  faut cependant préciser,  à 1 'encontre de 1 'hypothèse 

concernant 1 'existence d'un courant calcique t a r d i f ,  que l e  Mnf+, 

connu comme inhibiteur de la  PCa , permet l e  développement d'un 

plateau de dépolarisation durable sous 1 'action d'une dépolarisa- 

tion membranaire importante ( 5  2 .1 .2 .2  figure 39). Toutefois, les 

différentes hypothèses concernant l a  nature d u  plateau pourraient 

ê t r e  conci l iées  en tenant compte des délais d'action différents 

du T . E . A .  e t  du Mn". 

Le milieu contenant d u  T . E . A .  (20 m M / 1 )  e t  d u  Mn++ 

(10 mM/1) entraîne transitoirement (pendant les 7 premières mn en 

moyenne) une augmentation d'amplitude e t  de durée d u  P . A .  précédant 

sa disparit ion qui survient après 30 mn d'action (figure 43). 



Figure 42 : Réponse électrique à des courants d ' in tens i té  croissante de 

l a  f ibre  baignant depuis 20 mn dans u n  mi lieu sans caf' additionné de 

T . E . A . .  

En bas : courants imposés à l a  membrane 

En  haut : réponse électrique de la  membrane à ces courants. 

On remarque que, dans ces conditions, même s i  l 'on augmente 

l e  courant de stimulation, la  fib-re présente pas de plateau à la cessa- 

t ion du courant. 



Figure 43 : Action sur l e  potentiel d'action d'un milieu additionné de 

T . E . A .  e t  de ~ n " .  

En bas : courant de stimulation 

En haut : réponse électrique de l a  membrane à ce courant 

1 - Dans 1 es condi tions normales 

2 - Après 2 m n  d'action du milieu anormal 

3 - Après 5 mn 

4 - Après 10 mn 

5 - Après 20 mn . 

On observe une disparition d u  potentiel d'action après une 

augmentation temporaire de son amplitude e t  de sa durée, 



L ' e x p l i c a t i o n  de 1 ' a c t i o n  de ce mi l i e u  anormal peu t  ê t r e  

apportée en t enan t  compte des r é s u l t a t s  a n t é r i e u r s  : en e f f e t  l e  

Mn++ annule l e  P.A. après un temps supé r i eu r  à 20 mn ( 2.1.2.2., 

f i g u r e  38) a l o r s  que l e  T.E.A. a l l onge  l e  P.A. seulement 5 mn après 

l e  début  de son a c t i o n  (§  2.1.1.2., f i g u r e  28).  A i n s i ,  l e  blocage 

de l a  PK rap ide ,  c e l u i  de l a  PCa p l u s  l e n t  semblent permet t re  d ' ex -  

p l i q u e r  l e s  r é s u l t a t s  obtenus précédemment. 

D 'au t re  p a r t ,  l e  P.A. préa lab lement  augmenté en ampl i tude 

e t  en durée p a r  1 ' a c t i o n  s imul tanée du MnC+ e t  du T.E.A. (après 

5 à 8 mn) d i s p a r a î t  rapidement ( 5  mn) e t  révers ib lement  sous 1 lac-  
++ 

t i o n  du m i l i e u  contenant  ces deux i n h i b i t e u r s  mais dépourvu de Ca 

( f i g u r e  44) e t  ne s 'annule que t r è s  lentement  (de 15 à 20 mn) sous 

1 ' a c t i o n  du mi 1 i e u  contenant  t o u j o u r s  l e s  mêmes i n h i b i t e u r s  , mais 

c e t t e  f o i s  dépourvu de ~ a +  ( f i g u r e  45) .  

A i n s i ,  en t enan t  compte de l a  durée minimale d ' a c t i o n  des 

++ ++ ++ + 
m i l i e u x  T.E.A., Mn , sans Ca e t  T.E.A., Mn , sans Na , comme l e  

montrent  l e s  courbes de l a  f i g u r e  46, l a  preuve semble apportée que 

l e  p l  ateau de dépol a r i  s a t i  on, appara issan t  dans ce r t a i nes  condi t i  ons , 

s e r a i t  de na tu re  c a l  c ique.  

Dans l e  b u t  de con f i rmer  1 'hypothèse du courant  c a l c i q u e  

t a r d i f ,  l i é  à une d i m i n u t i o n  de l a  PC1 , OU de l a  pK, ou des deux, 

responsable de 1 'augmentat ion de l a  durée du P .A. , l e s  e f f e t s  d ' u n  

m i l i e u  hyperca lc ique  e n r i c h i  en T.E.A. ([Catf], = 4 X ,  T.E.A.)  son t  

analysés. 



Figure 44 : Effets d'un milieu additionné de T . E . A .  e t  de ~ n " ,  sans 

caC+, sur l e  potentiel d 'action préalablement al longé par imbibition 
++ 

de l a  f ibre  dans un  milieu normal enrichi de T . E . A .  e t  Mn . 

En bas : courant de stimulation 

En haut : réponse électrique de l a  f ibre  

1 - Après prétraitement dans u n  milieu additionné de 

T . E . A .  e t  de ~ n + +  

2 - Après 2 mn d'action d ' u n  même milieu, mais sans 

Ca++ 

3 - Après 5 mn 

4 - Après 10 m n .  

L'absence de Ca++ f a i t  disparaître rapidement l e  potentiel 
++ 

d'action allongé en durée e t  en amplitude par l e  T.E.A. e t  le  Mn . 



+ + + 
Figure 45 : Effets d'un milieu additionné de T . E . A .  e t  de Mn , sans Na , 

sur l e  potentiel d'action préalablement allongé par imbibition de la  f i -  
++ 

bre dans un milieu normal enrichi en T.E.A. e t  en Mn . 

E n  bas : courant de stimulation 

En haut : réponse électrique de l a  f ibre  

1 - Après prétraiternent dans u n  milieu enrichie en T.E.A. 

e t  en ~ n + +  

2 - Après 5 mn d'action dans l e  même milieu, mais privé 

de ~ a +  

3 - Après 10 mn 

4 - Après 20 m n .  

+ 
L'absence de Na ne f a i t  disparaître que t rès  tardivement l e  

potentiel d 'action allongé en durée e t  en amplitude par l e  T . E . A .  e t  le  

~ n + + .  



Figure 46 : Amplitude ( V )  de la  réponse électrique de la f ibre  prétrai tée  

par d u  T . E . A .  e t  d u  ~ n "  en fonction d u  temps. 
++ 

( a )  baignant dans u n  milieu enrichi en T . E . A .  e t  en Mn pr i -  

+ + 
( b )  baignant dans u n  mi lieu enrichi en T . E . A .  e t  Mn privé 

de catt .  



La f i g u r e  47 montre que ce m i l i e u  hyperca lc ique  n ' e n t r a î n e  

pas de m o d i f i c a t i o n s  s i g n i f i c a t i v e s  de 1 'amp l i tude  e t  de l a  durée du 

p l a t e a u  de dépo la r i  s a t i o n  comparées à c e l l e s  provoquées par  1 ' a c t i o n  

d ' un  m i l i e u  normal add i t i onné  de T.E.A.. Pou r tan t ,  du f a i t  de l ' a u g -  

menta t ion  du g r a d i e n t  de concen t ra t i on  du catC, on p o u r r a i t  s ' a t -  

tendre à l ' a p p a r i t i o n  d'une i n v e r s i o n  de p o t e n t i e l  p l u s  impor tan te .  

Il f a u t  cependant, à c e t  égard, f a i r e  remarquer que 1 'étude des 

mi 1 i e u x  hyperca l  c iques  (9  2.1.2.1. , f i g u r e  37) nous a condui t s  à 

++ 
suggérer que l e s  mouvements du CI- s e r a i e n t  couplés à ceux du Ca , 

e t  q u ' a i n s i  1 'augmentat ion d 'amp l i  tude p o u r r a i t  ê t r e  masquée. 

Cependant un doute subs i s te ,  doute q u i  ne peu t  ê t r e  levé ,  

semble- t - i  1, qu 'en  émet tan t  une hypothèse supplémenta i re .  En e f f e t ,  

nous avons précédemment mentionné ( 5  2.1.2.2.) qu 'un p l a teau  

peu t  ê t r e  obtenu en mi 1 i e u  Mntt p a r  a p p l i c a t i o n  d ' u n  courant  é l e c -  

t r i q u e  dépol a r i  s a n t  rempl açant l e  couran t  i on ique  i n i t i a l  e n t r a n t  

bloqué pa r  l e  ~ n " .  Dans ce cas, i 1 p o u r r a i t  peu t  G t re  s ' a g i r  d 'une 
++ 

i n h i b i t i o n  incomplète de l a  PCa p a r  l e  Mn . S ' i l  en é t a i t  a i n s i ,  

on ne p o u r r a i t  pas f a i r e  é t a t  de 1 ' u t i l i s a t i o n  d'une concent ra t ion  

en Mn++ t r o p  f a i b l e  (10 mM/1) pour  b loquer  l a  PCa c a r  nous avons 

au p r é a l a b l e  v é r i f i é  qu'une concent ra t ion  double (20 mM/1) p rodu i  - 
s a i t  des e f f e t s  évo luan t  dans l e  temps d 'une manière i den t i que .  

Peut ê t r e  v a u d r a i t - i l  mieux f a i r e  i n t e r v e n i r  dans ce cas, comme 
+ 

nous l ' a vons  d é j à  suggéré, l e  démasquage d'une p i l e  au Na ( l a  PNa 

de repos n ' é t a n t  pas nég l igeab le ,  comme 1 ' o n t  montré MOUNIER, 

HAUDECOEUR e t  GUILBAULT en 1969) quand cesse 1 ' i n f l u e n c e  prépondé- 

++ 
r a n t e  de c e l l e  au Ca . 



Figure 47 : Action sur l e  potentiel d'action d'un milieu enrichi en 
++ 

T . E . A .  e t  en Ca . 

En bas : courant de stimulation 

En haut : réponse électrique de l a  membrane 

1 - Dans les conditions normales 

2 - Après 10 mn d'action du milieu anormal 

3 - Après 20 mn.  

Le potentiel d 'action devient plus ample e t  plus durable. 



L'ensemble de nos résul ta ts  tend à suggérer que t ro i s  ions 

participent,  de façon prépondérante, à 1 'activation de la  f ibre  mus- 

cul a i r e  de crabe dans les conditions normal e s ,  à savoir : le  cat+, 
++ l e  C I -  e t  le  Kt ; l e  Ca e t  l e  C I -  interviendraient pendant l a  

phase de dépolarisation, l e  Kt lors de l a  phase de repolarisation. 

De manière à confirmer ces rôles respectifs sont abordés 

maintenant les  e f f e t s  de milieux ne contenant que du CI' e t  du ~a".  

2.2.2 - Rôle prépondérant du C I -  e t  du catt ( e f f e t s  des 

m i  1 i eux du 2ème groupe) . 

Le mi l ieu  ne contenant que du Cl' e t  du catt aux concentra- 
++ 

tions normales , ( [ci-le = 1 X, [Ca 1, = 1 X )  , l a  n é tant  compensée 

par apport convenable de saccharose, permet, comme 1 'indique 1 'exem- 

ple de l a  figure 48, même après 30 mn d 'act ion,  l a  persistance d'une 

ac t iv i té  électrique. D'autre par t ,  l e  P . R .  accuse une baisse d'am- 

pli  tude de 16 mV en moyenne, qui s e r a i t  due à l a  diminution de 1 a 
t 

PK provoquée par 1 'absence du K ex t race l lu la i re ,  l e  P . R .  prenant 

alors dans ces conditions une valeur proche de ce1 l e  du potentiel 

d'équi 1 ibre au C I -  (MOUNIER, 1970). 

L'action du milieu [CI), = 2 X, [caft], = 1 X sur le  P.A .  

préalablement allongé par l e  milieu [CI-], = 2 X (voir 5 2.1.1.3.) 

se  t radui t ,  comme l e  montre 1 'exemple de la  figure 49,  par une 

diminution importante de sa durée qui devient égale à cel le  d u  P.A. 

obtenu dans les conditions normales mais qui se  traduit  également 



Figure 48 : Action sur l e  potentiel d 'action d'un milieu ne contenant que 

du Ca++ e t  du C I -  (pression osmotique compensée). 

En bas : courant de stimulation 

En haut : réponse électrique de l a  f ibre  à ce t te  stimulation 

1 - Dans les conditions normales 

2 - Après 5 mn d 'action du milieu anormal 

3 - Après 10 mn 

4 - Après 20 mn , 

On remarque u n  maintien de l ' a c t i v i t é  électrique, avec toute- 

fois  une diminution de son amplitude e t  une baisse du potentiel de repos. 



Figure 49 : Action sur l e  potentiel d'action d'un milieu enrichi en C I - ,  
+ + ++ 

puis du même mi 1 ieu,  mais privé de K , de Na e t  de Mg . 

En bas : courant de stimulation 

En haut : réponse électrique de la  f ibre  à ce courant 

1 - Dans 1 es condi t i  ons normal es 

2 - Après 20 mn d 'action d u  milieu [ C I ) ,  = 2 X 

3 - Après 40 mn d 'action d u  milieu [ c l l e  = 2 X ,  

Le potentiel d 'action dans ces conditions, reste  de grande 

ampli tude. 



par 1 'absence de variation notable de son amplitude, ces e f fe t s  se  

maintenant même après 40 mn d'action de ce milieu anormal. 

A 1 ' inverse,  s i  1 'on f a i t  ag i r ,  dans les  mêmes conditions, 

c 'est-à-dire après un prétraitement de l a  f ibre  par un milieu enrichi 

en C I - ,  l e  milieu u t i l i s é  précédemnent ne contenant que du C I -  e t  du 

Ca+' aux concentrations de référence ( [CI-], = 1 X, [caf+Ie = 1 X )  , 

on peut remarquer, comme 1 'indique 1 'exemple de l a  figure 50, qu'ap- 

paraî t  progressivement une annulation de l ' a c t i v i t é  en 25 mn environ. 

Ainsi,des différences importantes apparaissent quant aux 

e f fe t s  de ces deux mi lieux ([CI-], = 2 X ,  [catf], = 1 X e t  

= 1 X ,  = 1 X )  sur l e  P . A .  préalablement modifié par 

action du milieu de référence enrichi en C I - .  Elles sembleraient in- 

diquer que l a  f ibre  de crabe pourrait en quelque sorte  "ç 'adapter" aux 

milieux enrichis en C I -  ; en e f f e t ,  l e  retour d'une concentration en 

C I -  double ([CI-], = 2 X )  à une concentration normale ([CI-], = 1 X )  

entraîne une annulation d u  P . A .  t o u t  comme l e  passage de la  concen- 

t ra t ion en C I -  normale ( [Cl-], = 1 X )  à l a  concentration presque nulle 

([CI-], = 0,13 X ) .  

Le maintien de 1 'amplitude du P.A. e t  de 1 'augmentation 

de 1 a vitesse de l a  phase ascendante, dans l e  cas de 1 'action du 

milieu [Cl je = 2 X ,  [CacJe = 1 X ,  confirme 1 'hypothèse du rôle pr i -  

mordial, lors de l a  phase de dépolarisation, des mouvements de C I -  
++ 

couplés à ceux du Ca . De plus,  le  f a i t  que l a  durée du P . A .  s o i t  l a  



Figure 50 : Action d ' u n  milieu ne contenant à la concentration normale 

que du C I -  e t  d u  ~a'' ( n  compensée par apport de saccharose) sur l e  

potentiel d 'action préalablement allongé par e f f e t  du milieu normal en- 

richi en C I - .  

En bas : courant de stimulation 

En haut : réponse électrique de l a  f ibre  à ce courant 

1 - Après action préalable d u  mi lieu enri chi en C I -  

2 - Après 3 rnn d'action du milieu sans ~ a ' ,  K', M ~ + '  

3 - Après 5 mn 

4 - Après 10 mn 

5 - Après 20 mn . 

Le potentiel d 'action préalablement allongé disparaî t .  



même que dans les conditions normales (comparaison des tracés 1 e t  

3 de l a  figure 49) plaide en faveur, semble-t-i 1 de la  seule modi- 

fication de la  PC1 qui s e r a i t  responsable (avec ce l le  de la  P C a )  du 

t 
décours du P.A., é tan t  donné que 1 'absence de K extracel lulaire  rie 

semble pas induire de rect i f icat ion anormale potassique à 1 'origine 

du maintien de la  dépolarisation. 

Ainsi, 1 'augmentation de la  durée de l a  phase de repolari- 

sation provoquée par action du milieu normal enrichi en C I -  

( [CI ) ,  = 2 X )  pourrait  correspondre, en prenant en considération 

les  suggestions ci -dessus, à 1 'apparition d 'une rect i f icat ion potas- 

sique dont l'importance rendrait compte de l'amplitude e t  de l a  

durée du plateau. 

L'ensemble de nos interprétations nous a amenés à entre- 

voir l a  possibi l i té  d'un couplage entre les mouvements du Cl- e t  

ceux du catt réglant 1 'ampli tude d u  P . A .  qui dépendrait également de 
t 

1 a concentration extracel 1 ul ai re d u  Na comme nous 1 'a  suggéré 
t 

l 'é tude du milieu dépourvu de Na ( §  2.1.1.1., figure 26) e t  du 

milieu enrichi en NaCl ( §  2.1.1.3., figure 35 ) .  Dans l e  b u t  de pré- 
t + + 

c iser  ce rôle inhibiteur du Na e t  ceux du  Ca , sont étudiés main- 

tenant les  e f f e t s ,  de mi 1 ieux enrichis en NaCl e t  en catt. 

2.2.3 - Rôle inhibiteur du ~ a +  sur 1 ' a c t iv i t é  électrique 

(e f fe t s  des milieux du 3ème groupe) 



Nous savons que l e  mi 1 ieu enrichi en NaCl ( [Nacl] = 2 X )  

entraîne,  comme cela a é t é  précisé au 5 2.1.1.3., une disparit icn 

de 1 ' a c t iv i t é  électrique non imputable totalement à 1 'augmenta1:ion 

de IT puisqu'un milieu enrichi en C I -  = 2 X )  de même n pro- 

voque, au contraire ,  une augmentation d'amplitude e t  de durée du 

P.A. ( g  2.1.1.3., figure 30). Dans de t e l l e s  conditions, i l  sem- 

b le ra i t  que l 'on puisse at t r ibuer  la  différence entre les e f fe t s  

des deux milieux rappelés ci-dessus qu'à l a  seule présence du Naf 

en excès. Corne l a  phase ascendante du P.A. parai t  ê t r e  de nature 

calcique, i l  semble aussi possible d 'a t t r ibuer  au NaC u n  rôle 

d'antagoniste du  catt, ce que doit  permettre de vér i f ie r  l 'é tude 

des e f fe t s  de mi 1 ieux enrichis en NaCl e t  en catt : [Nacl] = 2 X ,  e  

[ ~ a " ] ~  = 2 X d'une part  e t  [Naclle = 2 X ,  [caCC], = 6 X ,  d 'au t re  

part .  

+ + + 
Le mi l ieu d o n t  les  concentrations en Na , C I -  e t  Ca 

sont doublées, entraîne,  au niveau de l a  f ib re  (figure 51) outre 

une dépolarisation membranaire moyenne de 10 m V ,  une annulation du 

P.A. qui n ' e s t  due ni à l a  baisse du P . R . 9  n i  à une intensité de 

stimulation insuffisante,  comme nous 1 'avons vér i f ié  en rétablissant 

l e  P . R .  à sa valeur i n i t i a l e  par un courant hyperpolarisant e t  en 

augmentant 1 ' in tens i té  du courant de stimulation. 

Le milieu [Nacl], = 2 X ,  [catf], = 6 X ,  à l ' inverse ,  

permet, comme l e  montre 1 'exemple de l a  figure 52 l e  maintien d ' u n  



Figure 51 : Action sur l e  potentiel d'action d ' u n  milieu dont les concen- 

t ra t ions  en ions ~ a ' ,  C I -  e t  ca'' sont doublées. 

En bas : courant de stimulation 

En haut : réponse électrique de la  f ibre  à ce courant 

1 - Dans les  condi tions normales 

2 - Après 5 mn d 'action du mi 1 ieu anormal 

3 - Après 10 mn 

4 - Après 20 mn. 

On remarque une dépolarisation membranaire de repos e t  une 

disparit ion du potentiel d 'action. 



Figure  52 : Action sur l e  p o t e n t i e l  d ' a c t i o n  d ' u n  m i l i e u  dont l es  con- 

c e n t r a t i o n s  du ~ a '  e t  CI- s o n t  d o u b l é e s ,  c e l l e  du catf é t a n t  m u l t i p l i é e  

p a r  6. 

E n  bas : couran t  de  s t i m u l a t i o n  

En h a u t  : réponse de l a  membrane à c e  c o u r a n t  

1 - Dans l e s  c o n d i t i o n s  normales 

2 - Après 5 mn d ' a c t i o n  du m i l i e u  anormal 

3 - Après 10 mn 

4 - Après 15 mn 

5 - Après 20 mn. 

On remarque une d é p o l a r i s a t i o n  membranaire de repos e t  une 

augmentation de 1  'ampli  tude  du p o t e n t i e l  d ' a c t i o n .  



P .A. pl us ample (32 p .  100 en moyenne) que dans les  conditions nor- 

males mais de durée identique bien q u ' i l  y a i t  une baisse corréla- 

t ive du P.R. de quelques mV en moyenne. 

L'étude de l ' influence de l a  concentration du cat+ en 

milieu enrichi en NaCl, sur 1 ' a c t iv i t é  électrique de la  f ib re  mus- 
f 

culaire de crabe, conduit à suggérer que l e  Na agi ra i t  bien sur 

les mouvements du ~ a + '  e t  par l à  sur ceux du CI' responsables de 

la  phase de dépolarisation. 

De plus, la  levée de 1 ' inhibit ion sodique par augmentation 

de la  concentration du catC amenant une élévation de 1 'amplitude d u  

P . A . ,  n 'entraîne pas, par contre, de modification de la durée de 

celui -c i .  Ceci l a i s se ra i t  supposer que l a  rect i f icat ion anormale 

potassique, dont a é té  postulée l ' ex is tence ,  ne s e r a i t  pas l i é e ,  

quant à son importance, au niveau de potentiel a t t e i n t ,  mais s e r a i t  

plutôt en relation avec la  valeur de l a  rect i f icat ion membranaire 

qui l a  précéderait, c 'est-à-dire cel le  au C I - .  

2 .2 .4  - Résumé e t  conclusion 

Les changements de perméabi 1 i  t és  ioniques membranai res 

impliqués lors de 1 ' ac t iv i té  électrique de la f ibre  musculaire de 

crabe soumise à des milieux anormaux nous amènent à proposer ce 

que pourrait  ê t r e  l e  processus ionique responsable du P . A .  dans 

les conditions normales. 

La phase de dépolarisation semblerait l i é e  à une diminu- 



tion de l a  PC1 e t  à l 'appari t ion simultanée d'une P E n  e f f e t ,  Ca' 
1 'étude de 1 'action des mi 1 ieux de concentrations différentes en 

c l -  ou en ca++ ( 5  2.1.1.3. e t  2.1.2.1.) ainsi  que cel le  du ~ n + +  

( 5  2.1.2.2.) nous a suggéré 1 'éventualité d'une te7 l e  hypothèse. 

Celle-ci se trouve étayée par 1 'analyse des résul ta ts  concernant, 

d'une part  l ' ac t ion  d'un milieu additionné de T . E . A .  ( s o i t  dépour- 

vu de ~ a " ,  s o i t  additionné de ~ n + + )  , qui se t radui t  par une dis- 

pari tion de l a  phase ascendante d u  P .A.  , d'autre part  1 'action de 

milieux ne contenant que du Cl- e t  d u  catC, qui s e  t radui t ,  s o i t  

par l e  maintien, s o i t  par 1 'augmentation de 1 'amplitude d u  P .A .  

selon l a  concentration externe du C I -  dans l e  milieu anormal. 

L'absence d'inversion de potentiel dans les conditions 

normales s e r a i t  1 iée : 

- tout d'abord à l a  concentration du ~ a +  extracel lu la i re  

qui jouerait  le rôle d ' inhibi teur  comme semble l e  confirmer 1 'étude 
++ des milieux enrichis en NaCl e t  en Ca . 

- ensui te ,  comme on pourrait l e  supposer, à un maintien 

de l a  P K  à sa valeur de repos pendant l a  durée du P . A . .  Cette 

valeur de P K  ne changerait que sous 1 'influence du T . E . A .  qui se- 

rai  t ,  dans ces conditions , à l 'origine d 'une rect i f icat ion membra- 

naire potassique anormale rendant compte de 1 'accroissement d'am- 

pl i tude du P .A.  e t  de sa durée. A 1 'appui de ce t te  hypothèse, on 

peut préciser l'absence d ' e f f e t s  sur l a  durée du P.A.  des milieux 

ne contenant que les ions C I -  e t  caf+ qui peuvent, néanmoins per- 

mettre l e  maintien d'une ac t iv i té  électrique ; en ef fe t  1 'action 



+ 
de ces m i l i e u x ,  p r i v é s  donc de K , i n d u i t ,  comme c e l a  e s t  connu 

(HODGKIN e t  HOROWICZ, 1959 ; MOUNIER, 1970) , une f o r t e  d im inu t i on  

de l a  P K  de repos, q u i  p o u r r a i t  rendre compte de 1 'absence de 

p la teau  en m i l i e u  [CI-] = 2 X,  [caC+], = 1 X. 

Quant à 1 a phase de r e p o l a r i s a t i o n  dans l e s  cond i t i ons  

normales, e l  l e  p o u r r a i  t ê t r e  due comme nous 1 'avons dé jà  suggéré 

à 1 ' a p p a r i t i o n  d 'une  r e c t i f i c a t i o n  po tass ique  normale ; mais 

1 'absence d ' e f f e t s  no tab les  s u r  l e  P.A. du m i l i e u  dépourvu de K+ 

( 5  2.1.1.2.) ou des m i l i e u x  ne contenant que du CI- e t  du ~ a + + ,  

p l a i d e r a i t  p l u t ô t  en  f aveu r  d 'un  r e t o u r  de l a  PC1 à sa va leu r  de 

repos. Ce r e t o u r  à l a  va leu r  de repos s e r a i t  assoc ié  à 1 a d i s p a r i  

t i o n  concomitante de l a  PCa. 



V - DI.SCUSSION ET CONCLUSION 



Les résul ta ts  que nous avons présentés nous ont amenés à 

formuler les  hypothèses ayant pour b u t  de tenter d 'entrevoir les  

processus ioniques membranaires responsables de l ' a c t i v i t é  é l ec t r i -  

que de l a  f ibre  musculaire de crabe. 11 convient maintenant de les  

rassembler e t  de les discuter en les  confrontant avec l'ensemble des 

résul ta ts  acquis concernant les f ibres  muscul aires d'Invertébrés . 

1 - Caractéristiques de repos 

11 e s t  maintenant admis que l a  f ibre  musculaire d'Inver- 

tébré au repos n ' e s t  pas en équilibre thermodynamique avec l e  milieu 

extracel lulaire  (voir LOCKWOOD, 1968) e t  que son P . R .  correspond à 

une p i le  de diffusion dont l e  calcul de l a  valeur f a i t  intervenir 

les concentrations intra-  e t  extracel 1 u l  ai res ainsi que les perméa- 
t 

b i l i t é s  respectives de lamembrane aux ions Na , K' e t  C I .  GIRARDIER 

e t  Coll. (1963) sur la  f ibre  d'écrevisse ; GAINER e t  GRUNDFEST (1968) 

sur l a  f ibre  de homard ; RICHARDS (1969), MOUNIER, HAUDECOEUR e t  

GUILBAULT (1969 a), MOUNIER e t  GUILBAULT (1970)sur la  f ib re  de crabe 

montrent 1 'existence de cet te  p i l e  de diffusion bien que certains 

auteurs, cependant, considèrent que l e  P . R .  de cette dernière f ibre  

e s t  régi par un équilibre de DONNAN (SHAW, 1955 ; HAYS, L A N G  e t  

GAINER, 1968). 

L'hypothèse de la p i l e  de diffusion se trouve verifiee par 

nos mesures du P . R .  f a i t e s  en u t i l i s an t  l a  technique d u  pont de 



saccharose. En e f f e t ,  l a  valeur moyenne du P . R .  mesurée dans nos 

conditions expérimentales e s t  voisine de 75 m V ,  valeur égale à cel le  

du potentiel d 'équilibre de l a  pi le  au Ki ( E K ) ,  ce l le  au C I -  ( E K )  

étant de 56 mV (MOUNIER, 1970). En tenant compte du f a i t  que la 

membrane sarcolemmique de 1 a f ibre  musculaire d'écrevisse s e r a i t  

préférentiellement perméable au K', ce l le  du S.T.T.  au C I -  selon 

GIRARDIER e t  Coll. (1963), hypothèse confirmée au niveau de la  

f ibre  de crabe par  MOUNIER e t  GUILBAULT (1970), e t  du f a i t  que l a  

structure membranaire complexe du S.T.T. (PEACHEYy 1967 e t  MATHIEU, 

1971 entre autres) permet 1 a communi cation entre les di fférents 

compartiments (Cj  A ,  2 . 2 ) ,  1 'hypothèse de l a  pi le  de, diffusion se  

trouve vérif iée .  E n  e f f e t ,  1 'élimination progressive de la  p i le  au 

C l -  par l a  diffusion du saccharose à 1 'ensemble de l a  f ibre  par la  voie 

du S . T . T . ,  explique que l e  P . R .  puisse atteindre une amplitude de 75 mV, 

pl us importante que ce1 l e  mesurée par mi croélectrode. 

La présence d'une perméabilité préférentiel l e  à u n  ion 

pour u n  système membranaire déterminé e t  d'une valeur différente de 

E K  e t  de EC1 (MOUNIER, 1970) impliquent 1 'existence de coursnts 

locaux entrant dans la  f ibre  par les tubules transverses. Cette 

existence de courants locaux parait  d ' a i  1 leurs ê t r e  confirmée par 

les résul ta ts  de FATT e t  KATZ (1953) e t  de MOUNIER, HAUDECOEUR e t  

GUILBAULT (1969 a )  qui donnent des valeurs d u  P.M. s'échelonnant 

entre 55 e t  80 m V ,  montrant par l à ,  qu ' i l  existe une grande varid- 



b i l i t é ,  attr ibuée selon ces auteurs, s o i t  au l ieu d'implantation de 

la  microélectrode ou, s o i t  à 1 ' é t a t  physiologique de la f ib re .  

Enfin, 1 'étude de 1 a propagation du courant de court-circuit  

nous a amenés à supposer que l a  résistance interne ( R i )  d u  m i  l ieu 

intracel lulaire  s e r a i t  de valeur élevée, bien que les résu l ta t s  de 

FATT e t  KATZ (1953) concernant la  propagation électrotonique de 

courants sous-liminaires ont conduit ces auteurs à donner pour Ri 

une valeur moyenne de 50 R.cm q u i  s e  trouve ê t r e  sa t i s fa i sante  

pui  squ ' e l  l e  permet de calculer une rési  stance membranai re (R,) de 

130 R.cm2, valeur retrouvée par EISENBERG (1967) ainsi que par 

MOUNIER, HAUDECQEUR e t  GUI LBAULT (1969 b)  . Si cet te  valeur de Ri 

parait  compatible avec les valeurs de h e t  de R m ,  i l  n'en res te  

pas moins vrai q u  ' e l  l e  n 'explique pas, comme nous 1 'avons constaté, 

qu'une lésion d'une des extrémités de l a  f ibre  de crabe n'entraîne 

pas l 'annulation du P.R.  à l ' a u t r e  extrémité, e t  que, de plus ,  l e  

shunt membranaire produit par une microélectrode argentée ne provo- 

que pas une dispersion importante des lignes de courant. Peut-être 

doit  on f a i r e  intervenir un comportement différent de la  f ib re  sui- 

vant qu 'e l le  se trouve soumise à u n  courant sous-liminaire ou qu'on 

l 'obl ige à débiter un courant dans une résistance t rès  fa ib le .  

2 - Potentiel d'action 

Nous avons observé en accord avec les travaux de FATT e t  



KATZ, (1953) que l e  P . A .  de l a  f ibre  de crabe e s t  de fa ib le  ampli- 

tude e t  qu ' i l  ne présente généralement pas d'inversion de potentiel .  

Cette faible  ampli tude peut s 'expliquer en tenant compte 

des phénomènes suivants : l e  maintien d'une certaine perméabi 1 i t é  

ionique de repos pendant l e  P.A., l a  propagation de ce P . A . ,  ainsi 

que l a  variation concomitante de la conductance membranaire ( G m )  

correspondant à une augmentation de la  Rm de repos. La propagation 

de ce P.A. selon un  processus électrotonique, traduite par la  varia- 

tion l inéa i re  du logarithme décimal de 1 'amplitude d u  P .A.  en fonc- 

tion de l a  distance qui sépare son lieu d'enregistrenient de celui 

de son in i t i a t ion ,  e t  non selon un processus régénératif ,  peut ê t r e  

une cause de sa fa ib le  amplitude. La constante d'espace (A) lors de 

l ' a c t i v i t é  de l a  f ibre  e s t  de valeur supérieure à cel le  de repos 

(1,2 mm contre 0,8 m m ) .  Etant donné que la  valeur de X augmente, 

cela t radui t  une augmentation de l a  Rm de repos puisque r i  peut ê t r e  

considérée comme une constante dépendant de la  forme du "cylindre" 

constitué par l e  mi lieu intracel 1 ulaire .  Dans de te l  les conditions, 

cet te  variation de Rm ne correspond en f a i t  q u  ' à  une variation de 

valeur bien inférieure,  puisque l e  P . A .  ne se  propage pas à l'ensem- 

ble de l a  structure membranaire : l a  résistance de "1 'élément mem- 

branaire" ou plus exactement de l a  zone excitée se trouverait  shuntée 

par l a  résistance plus fa ib le  du reste  de la  f ibre .  

L 'autre cause de 1 'absence d'inversion de potentiel peut 



provenir d'un maintien pendant 1 ' a c t iv i t é  de la  f ibre  de la perméa- 

b i l i t é  de repos relativement importante de la  membrane au K+ ( l a  

GK de repos étant de 1 'ordre de 40 p .  100 de Gm d'après MOUNIER, 1970). 

puisque FATT e t  KATZ (1953) montrent que l e  T . E . A .  d o n t  1 'action 

essent iel le  e s t  de bloquer la  PK (HAGIWARA e t  WATANABE, 1955) allon- 

ge considérablement e t  réversiblement l a  durée d u  P . A . .  11 faut 

toutefois préciser que dans les conditions de FATT e t  KATZ, le  T . E . A .  

ag i t  à t r è s  for te  concentration e t  qu'en f a i t  i l  remplace l e  ~ a +  d u  

m i  l ieu externe. Cependant, comme nous 1 'avons précisé, nos expériences 

montrent que 20 mM/1  de T . E . A .  ajoutées au liquide physiologique pro- 

duisent sur  l a  f ibre  de crabe des e f f e t s  semblables. De plus, l ' ab-  

sence d ' e f f e t s  notables sur l e  P .A.  d'un milieu dépourvu de K', 

comme nous l'avons observé, plaide, là  encore, en faveur d ' u n  maintien 

de la P K  à sa valeur de repos pendant 1 ' a c t iv i t é .  

Quant à 1 a génèse e t  au décours du P .A.  , i 1 semble, comme 

nous 1 'avons déjà s ignalé ,  qu ' i l  f a i l  l e  f a i r e  intervenir un  change- 

ment de l a  conductance membranaire au C I -  déclenchant 1 'apparition 

d'une perméabil i t é  cal cique. 

L'absence de ~ a +  d u  mi 1 ieu extracel 1 ul a i re  se t radui t  par 

une augmentation de 1 'amplitude du P . A .  analogue à cel le  obtenue par 

FATT e t  KATZ (1953) sur l e  même matériel e t  dans les mêmes conditions. 

Cet e f f e t  du milieu sans ~ a '  montre que l e  sommet du P . A .  obtenu dans 

les conditions normales, qui correspond à une valeur d u  P . M .  bien 

plus fa ib le  que cel le  des fibres excitables de Vertébrés, ne tend 



pas vers u n  potentiel d 'équi l ibre  de p i l e  de concentration au Na'. 

Dans de t e l l e s  conditions, i l  semble q u ' i l  f a i l l e  plutôt considérer 

l e  Na' corrune un inhibiteur de l a  phase ascendante du P . A .  antago- 

nisant 1 'entrée de caCC. Cet antagonisme caC'-Na' pourrait corres- 

pondre à celui décr i t  par LÜTTGAU e t  NIEDERGERKE (1958) au niveau 

des f ibres  cardiaques . 
L'absence du ~a'' dans l e  milieu externe se t radui t  par 

une annulation réversible d u  P . A .  tout comme d 'a i l leurs  1 'absence 

de cl-. Ces résul ta ts  confirmant, en part ie  tout au moins, ceux de 

REUBEN,  BRANDT,  GARCIA e t  GRUNDFEST (1967) obtenus sur l a  f ibre  

d 'écrevisse e t  de GAINER e t  GRUNDFEST (1968) sur la  f ibre  de homard, 

inclinent donc à considérer que 1 a phase ascendante du P . A .  , cor- 

respondant à une dimi nuti on de l a  conductance membranai re globale 

aux ions , serai t due à une di mi nuti on de 1 a GC1 ( G K  de repos ne 

variant pas) associée à 1 'apparition d 'une conductance membranai re 

au ~a". De plus, l e  f a i t  que la  seule absence du C I - ,  ou que celle 

du caC' se  traduisant dans les deux cas par 1 'annulation du  P . A .  

permet de concevoir que l e  courant de ~a'' s e r a i t  couplé à une 

diminution du courant de C I - .  En e f f e t ,  l 'expérience montre que l e  

blocage du  courant entrant de ~a'' ou la  diminution plus for te  d u  

courant de C I -  se traduisent,  dans l e  premier cas par une absence 

d'excitation de la  f ibre  (action du ~ n " )  e t ,  dans le deuxième cas 

par une augmentation de 1 'amplitude d u  P.A. (en milieu riche en 

C I - ) .  Dans ce dernier cas, 1 'augmentation d u  gradient de concentra- 

tion pour l e  C I -  pourrait entraîner un efflux moindre de CI-. 



L 'hypothèse d 'un couplage des variations de perméabi 1 i tés 

de l a  membrane au tait e t  au CI- peut, semble-t-il,  ê t r e  retenue 

en prenant en considération l 'existence de la perméabilité sélec- 

t i ve  au C I -  de S.T.T. de la  f ibre  d'écrevisse (GIRARDIER e t  Coll.,  

1963) e t  de la  f ibre  musculaire de crabe (MOUNIER e t  GUILBAULT, 

1970). En e f f e t ,  ces derniers auteurs montrent qu'en absence de Cl-, 

l a  f ibre  perd ses propriétés rec t i f ica t r ices  dont on s a i t ,  pour les 

f ibres  de Vertébrés, qu 'e l les  sont dues à une diminution de P K  e t  

qu 'e l les  siègent au niveau de ce S.T.T. (HODGKIN e t  HOROWICZ, 1959 ; 

KA0 e t  STANFIELD, 1968 ; TAKEDA e t  O O M U R A y  1969 ; ILDEFONSE, PAGER 

e t  ROUGIER, 1969). 

Cette hypothèse de la  rect i f icat ion au C I -  de la  membrane 

du S .T .T .  de la f ibre  musculaire de crabe, responsable de la phase 

ascendante du P . A . ,  se trouve, de plus, étayée par l e  f a i t  que la  

vitesse de cette phase e s t  relativement fa ib le ,  comparée à cel le  

des f ibres  excitables de Vertébrés : pour ces derni ères f ibres ,  cette 

phase ascendante e s t  produite par u n  f o r t  courant de ~ a '  entrant 

passant par des "canaux" spécifiques s i  tués au niveau de la membrane 

sarcol emni que. 

Enfin, dans certaines conditions anormales, l e  maintien 

d'une dépolarisation membranaire de la f ibre  de crabe, par exemple 

1 ors de 1 'action du  T .  E.A. , pourrai t correspondre à 1 'appari tion 

d'une rect i f icat ion potassique anormale. Cette hypothèse pourrait 

expliquer l e  maintien de l a  dépolarisation qui se t radui t ,  en plus,  



par une inversion de la polarisation membranai re. La diminution 

i n i t i a l e  de la PC1 e t  1 'apparition d'une diminution de la  PK sous 

l ' ac t ion  du T . E . A .  entraînant une diminution importante des princi- 

pales perméabi 1 i tés  de repos, expliqueraient cet te  inversion de po- 

t e n t i e l ,  dont 1 a valeur tendrai t vers ce1 l e  de la  p i  l e  de concen- 

t ra t ion  aux ions Ca++ ou éventuel lement aux ions ~ a +  notamment, dans 
++ ce dernier cas, sous l ' ac t ion  simultanée du T.E.A. e t  du Mn . 



L 'étude de 1 ' ac t iv i t é  électrique de l a  f ibre  musculaire 

de crabe que nous venons de présenter, s ' in tègre  dans un travail  

d'ensemble visant à expliquer l e  couplage excitation-contraction 

de cet te  f ibre .  

11 importe enfin de préciser également que ces résul ta ts  

ne constituent qu'une étape dans la  recherche des mécanismes ioni - 
ques responsables de l ' a c t i v i t é  électrique. 





Les résu l ta t s  exposés dans l e  présent mémoire, portant 

1) sur les propriétés électrophysiologiques de repos de la  f ibre  de 

crabe, o n t  permis : 

- d'étayer l'hypothèse attribuant à l a  membrane sarcolem- 
+ 

mique une perméabilité préférentielle aux ions K e t  à l a  membrane 

du système tubulaire transverse une perméabi 1 i t é  aux ions Cl-. 

- de suggérer, d u  f a i t  de ces perméabilités préférent iel les ,  

l 'existence au repos de courants locaux parcourant l a  f ibre .  

- de supposer enfin une for te  résistance longitudinale du 

milieu intracel 1 ulai r e ,  ce qui pourrait rendre compte de l a  non- 

propagation du potentiel d 'action. 

2 )  sur les propriétés électrophysiologiques de l a  f ibre  en a c t i v i t é ,  

ont permis de déterminer les mécanismes ioniques probablement res- 

ponsables du changement du potentiel de membrane. 

- l e  potentiel d 'action de ce t te  f ibre  musculaire de crabe 

possède deux caractéristiques essentielles : d'une par t ,  i l  ne dif-  

fuse pas à 1 'ensemble de la  structure me~nbranaire selon une propa- 

gation de type régénératif comme c ' e s t  l e  cas pour les fibres de 

Vertébrés, mais électrotoniquement, e t  d 'au t re  part  i l  correspond à 

une diminution de l a  conductance ionique membranaire globale de 

repos. 

- par 1 'étude de 1 'action des ions e t  des inhibiteurs,  les  

hypothèses suivantes rendant compte de 1 'augmentation de 1 a rési stan 



ce de la membrane pendant 1 ' ac t iv i té  de l a  f ibre  dans les conditions 

normales peuvent ê t r e  formulées : 

l a  phase ascendante du potentiel d'action se tradui- 

r a i t  par une diminution de l a  conductance de l a  membrane au Cl- 
++ associée à 1 'apparition de l a  conductance au Ca , ces deux phéno- 

mènes correspondraient à un couplage entre  un courant de Ca++ e t  un 

courant de Cl- moindre, couplage dont 1 'importance se ra i t  sous l a  

dépendance de l a  concentration du Na+ extracell  ul a i r e ,  l e  Na+ jouant 

l e  rôle d ' inhibiteur.  . 1 a phase de repolarisation associée à u n  retour pro- 

gressif  de l a  résistance membranaire vers sa valeur de repos corres- 

pondrait à une augmentation de la conductance de la  membrane au C I -  
++ e t  à une annulation de ce1 l e  au Ca , ces deux processus tendant à 

permettre 1 a repol a r i  s a t i  on membranai re .  

Ces mécanismes ioniques expliquent l a  faible  ampli tude du 

potentiel ,  du f a i t ,  semble-t-i 1 ,  d ' u n  maintien pendant 1 ' ac t iv i t é ,  

de l a  conductance au K+ de l a  membrane à sa valeur de repos. Celle-ci, 

néanmoins , pourrai t diminuer dans certaines condi t i  ons anormal e s ,  ce 

qui expliquerait 1 ' a l  longement en durée e t  en ampli tude de ce poten- 

t i e l  d 'action. 
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