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- INTRODUCTION - 



I Le travail présenté dans ce némoire a consisté à es- 

l sayer d'établir un rapport entre la structure complexe'de la 

I fibre musculaire striée squelettique de crabe Cmc/inub maem 

1 et ses propriétés électrophysiologiques. En effet, les caracté- 

1 ristiques ultrastructurales d'une part, et électrophysiologi- 

l ques d'autre part, des fibres de Crustacés sont connues. 

Néanmoins, les rapports possibles entre ces caractéristiques 

n'apparaissent pas aussi clairement que sur les fibres de Ver- 

tébrés, fibres qui révèlent d'ailleurs des différences impor- 

tantes par rapport à celles de Crustacés. 

La fibre de Crustacé, et plus particulièrement celle 

de crabe, possède de profondes invaginations longitudinales de 

la membrane sarcoiemmique qui cloisonnent imparfaitement cette 

fibre selon des plans radiaux. De plus, le système tubulaire 

transverse, unique chez la fibre de Vertébré,est double chez 

celle de Crustacé. On distingue en effet pour cette dernière 

un système tubulaire transverse au niveau de la strie Z (T ) z 

, et un autre au niveau de la jonction bande A-bande 1 (TAI) 

(PEACHEY, 1967 ; SELVERSTON, 1967 ; MATHIEU, 1970). En outre, 

la fibre de crabe est poly-innervée (ATWOOD, 1963) à l'inverse 

de celle de Vertébré. 

Si l'on considère la localisation des perméabilités 

ioniques membranaires de repos, il apparaît, à l'analyse de la 

littérature,que la membrane tubulaire de la fibre de Vertébré 



est préférentiellement perméable aux ions potassium alors que 

celle de Crustacé l'est aux ions chlorure. A l'inverse, la mem- 

brane sarcolemique de la fibre striée squelettique de Vertébré 

est perméable préférentiellement aux ions chlorure, celle de la 

fibre de Crustacé aux ions potassium. 

A ces différences de perméabilités membranaires de 

repos s'ajoutent également celles d'activité. En effet, les 

fibres de Vertébrés répondent toutes par un potentiel d'action 

de type tout-ou-rien, alors que celles de Crustacés possèdent 

différents types de réponse allant de la réponse tout-ou-rien 

à la réponse passive en passant par la réponse graduée (FATT 

et KATZ, 1953 ; ATWOOD et Coll., 1965). La nature ionique de 

ces réponses est différente de celle des Vertébrés. En effet, 

la phase de dépolarisation de la fibre de Vertébré est due à 

l'activation rapide d'une conductance sodique inhibée par la 

tétrodotoxine ; celle de la fibre de Crustacé est due à l'acti- 

vation lente d'une conductance,généralement de nature calcique, 

++ +++ 
inhibée par les ions Mn ou La . En ce qui concerne la phase 
de repolarisation de la réponse, elle est liée à des phénomènes 

de rectification membranaire traduisant des variations de 

conductance de la membrane, variations/fonction du potentiel 

et du temps. Ces variations intéressent généralement la conduc- 

tance aux ions potassium. Ainsi, les ions tétraéthylammonium 

inhibant les phénomènes de rectification responsable de la 



phase de repolarisation augmentent la durée de la réponse élec- 

trique, tant sur la fibre de Vertébré (HAGIWARA et WATANABE, 

1955) que sur celle de Crustacé (FATT et KATZ, 1953).   ou te fois, 

sur cette dernière,les ions tétraéthylammonium accroissent éga- 

lement l'amplitude. 

Enfin, chez les fibres musculaires de crabe, l'absence 

ou l'existence de phénomènes de rectification membranaire est en 

relation avec le type de réponse électrique, comme le montrent 

ATWOOD et Coll. en 1965. Ne présentent une rectification anor- 

male bien développée que les fibres répondant par une activité 

tout-ou-rien. Cette rectification anormale traduit le fait que, 

pour une même variation absolue de la valeur du potentiel à 

partir de celle de repos, le courant de membrane est plus impor- 

tant pour l'hyperpolarisation que pour la dépolarisation. 

Compte-tenu de toutes ces différences existant entre 

les fibres de Vertébrés et celles de Crustacés, notre étude a 

porté,pour une large part,sur les caractéristiques électrophy- 

siologiques de la fibre de crabe ( C a h c b w A  maenan) au repos et 

en activite ; elle est placée dans différentes conditioxs expé- 

rimentales de façon à tenter d'établir une relation entre sa 

structure et sa réponse électrique. C'est pourquoi dans ce mémoire 

seront successivement  rése entés les résultat3 concernant : 

- l'étude des caractéristiques morphologiques et 
ultrastructurales(en se fondant sur les travaux de MATIIIEU, 



1970) qui font ressortir que les systèmes tubulaires transver- 

ses TZ et TAI possèderaient la même fonction dans le couplage 

excitation - contraction, du fait de la présence du même type de 
rapport de contiguïté aux extrémités de chacun d'eux avec le 

réticulum sarcoplasmique longitudinal (diades ou même triades); 

- la schématisation électrique de la membrane (à par- 

tir des travaux de EISENBERG, 1967) permettant d'expliquer ses 

propriétés électriques et de prévoir comment elles peuvent évo- 

luer en fonction de modifications ioniques du milieu extracel- 

lulaire; 

- la nature ionique du potentiel de repos et de la ré- 
ponse électrique en relation avec les différentes conductances 

membranaires impliquées; 

- finalement,la localisation de ces conductances 
mernbranaires de repos et d'activité. Cette recherche de locali- 

sation est fondée sur les modifications de la réponse liées au 

blocage de telle ou telle conductance déterminée par suppression 

du système membranaire où siège cette conductance. . 



CHAPITRE 1 

CARACTERISTIQUES MORPHOLOGIQUES ET 

I ULTRASTRUCTURALES DE LA PREPARATION. 

1 - Morphologie 

l 

2 - S t ruc tu re  e t  u l t r a s t r u c t u r e  

3 - Système t u b u l a i r e  transverse - Caractér is t iques - ROle. 

Les photographies de microscopie électronique con- 

cernant l'ultrastructure de la fibre musculaire striée squelet- 

tique du crabe Cmcin~~c l  maem sont empruntées à MATHIEU 

(1970), sauf celles de la figure 5, empruntées à VERATTI (1902). 



5. 

La fibre striée squelettique utilisée provient du 

l méropodite de l'une des pattes locomotrices du crabe enragé 

(Ca~&nf,.b5 maenab ) . Cet animal, en des côtes de la ré- 

giondu Nord (Institut de Biologie Marine de WIMEREUX et 

I Laboratoire Maritime de LUC sur MER) est gardé en survie dans 

de l'eau de mer renouvelée, aérée et maintenue à la température 

de 10 à 12'~. 

1 

1 - MORPHOLOGIE 

'la fibre étudiée présente la caractéristique d'être 

de grandes dimensions et de pouvoir être isolée aisément des 

1 autres fibres. 

1.1. Fibre en place 

Elle est choisie au niveau du méropodite d'un pério- 

pode indifféremment PI, P ou Pj. L'accès se fait par section 2 

selon les deux arêtes de la carapace du méropodite isolé au 

préalable par amputation du basi-ischiopodite et du carpopodite. 

Les deux préparations ainsi obtenues sont immergées dans le li- 

quide physiologique normal (de référence) dont la composition 

est donnée par FATT et KATZ en 1953 (en mM : NaCl : 513 ; 
* 

KCL : 12,9 ; CaC12 : 11,8 ; MgC12 : 23,6 ; C03HNa : 2,6). Ce 

milieu, renouvelé constamment (débit moyen : 0.5 1/h)a un pH 

de 7,C et une pression osmotique ( r )  analogue à celle d'un I 



milieu contenant 1158 milliosmoles. 

La figure 1 (p. 7 ) montre que les fibres en place 

dans le méropodite sont disposées parallèlement en quatre 

faisceaux inserés chacun au niveau de l'exosquelette (carapace) 

et d'un lame calcaire, ltendosquelette (apodème ou axostyle). 

1.2. Fibre isolée 

Selon les besoins, la fibre étudiée est laissée en 

place après dégagement des afférentes connectives, ou isolée 

en maintenant ses points d'insertion au niveau d'un fragment 

de carapace et d'un fragment d'endosquelette comme le montre 

la figure 2 (p. 8 ) . 

1.2.1. - L'aspect de cette fibre révèle une forme peu 

cylindrique, comme le confirmeront des coupes transversales, 

et une striation longitudinale interrompue qui correspond à des 
1. 

invaginations radiales pliks ou moins longues et plus ou moins 

profondes de la membrane sarcolemmique de surface. 

1.2.2. - Les dimensions se révèlent variables selon 
.le crabe, le périopode choisi et l'endroit où la fibre est pré- 

levée (voir figure 1, p. 7 ). Le diamètre moyen varie entre 50 

et 400 pm.et la longueur de 300 à 1200 y n. 

1.2.3. - Des fragments de filets nerveux révèlent une 

poly-innervation de la fibre musculaire caractérisée par un 



Figwe 1 : Pehiopode Pe de Cahcinu maenas. 

Schéma momkant t a  muncuhtuhe de t 'une des p a t t u  
locomo;ttUces du a u b e  apkèd d e ~ t i o f l  d'une pantie de t a  campace. 
Le segment W é  e 6 X  t e  ménopodite quL montile qu&e &~i~ceaur 
de 6 L b m ~  di6po~ées patraeeètement et h m é ~  chacun la ca- 
ltapace d'une p a h t  ( e x o ~ q u e h t t e )  e-t buh une Rame cdcaihe,  
l'apodème ou axonXyte ( endo~quetettel d 'auRtLe p a h t .  



d ' insert ion 

+-Invaginations 
longitudinales 
du sarcolemme 

\ terminaison 
nerveuse 

La dbbne ut AoLée à pam% du mé~opodi;te de L'une 
p a t t e s  locorno,Oz&ces du a u b e  e* rnaintenuc dauls du Liquide 

phybiologique. TL ut à no;tm L a  b;DUeh RongLtudinda CONLU- 
pondant à d u  invaginaLiom du ~ahcolemme. e* la dnagrnenï2 de 
dLte-72 nmveux. 



grand nombre de terminaisons nerveuses se situant au niveau des 

stries longitudinales décrites ci-dessus (SELVERSTON, 1967). 

Cette poly-innervation est variable selon le Crustacé puisque 

DORAI RAJ (1964) et FAHRENBACH (1967) attribuent à chaque fibre 

musculaire du carpopodite de crabe (Cancm maghtet~) un axone 

excitateur, deux selon HOYLE et WIERSMA (1958), ATWOOD et Coll. 

(1965) et un axone inhibiteur. Mais LANG et Coll. (1970) mon- 

trent que les fibres musculaires du propodite du crabe 

(PakcdXthod~ cowctchakLca) possèdent deux axones exc itateurs 

alors que SHERMANN et ATWOOD en 1972 n'observent qu'un seul 

nerf moteur pour la fibre musculaire du propodite de l'araignée 

de mer (Hayh m e n u ) ,  le nerf étant mixte dans ce cas. 

D'ailleurs ATWOOD (1963), LOCKWOOD (1968) et ATWOOD (1973) clas- 

sent les fibres musculaires de Crustacés en différentes catégo- 

ries selon les caractéristiques de leur innervation (axones 

11 lents" ou "rapides") et selon la longueur de leurs sarcomères. 

2 - STRUCTURE ET ULTRASTRUCTURE DE LA FIBRE 

Les caractéristiques particulières de la fibre de 
,- * 

crabe concernent l'existence d'un double système tubulaire ;. . ,; .\. 

.., 33 ,' , I .  

transverse (STT) et d'invaginations du sarcolemme. h.. ' 

2.1. - Cloisonnement longitudinal 

La coupe transversale d'une fibre de crabe (figure3, 
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figiguire 3 : Coupes . tnanhvmdes  d'une 6ibhe muncueaine d.&Lée 
nqu&eLtique de Cmcinun maena. 

1 
3 a : gilonnhnement : x 250. Fixat ion ontnipue - 

A n o t m  l e s  LnvagLnatiom longAXudindes du nancolemme vues en 
coupes n'endonçant i ladidement à l 1 u L t é a i e m  de la dibke dont 
l e  contowr ut treRdvemevLt h é g f i m .  

n 

DéTail d'une invag inat ion ( C )  du saiicolemme mont>lant l a  pkénence 
de. ma;tertid dense à l l i vL té tUem et l a  nainnance des t ubuRa  
R;rransvemes ( T ) .  
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p.10 ) montre, outre la variabilité de la forme et des dimen- 

sions (figure 4, p. 13), l'existence d'invaginations longitudi- 

nales déjà observées dès 1902 par VERATTI (figure 5, p.14 ). 

Ces invaginations radiales et longitudinales du sarcolemme ré- 

vèlent une structure constituée d'une membrane plasmatique re- 

couverte extérieurement d'une basale de matériel amorphe dont 

l'épaisseur (quelques dizaines de pm) est variable. A l'inté- 

rieur des invaginations apparaît un matériel optiquement dense, 

en continuité avec la basale externe, associé à un matériel 

hétérogène constitué d'éléments conjonctifs, d'éléments figurés 

de la lymphe et de terminaisons nerveuses (D'ANCONA, 1925 ; 

MATHIEU, 1970). Ces invaginations longitudinales ("clefts"), 

observées depuis très longtemps (K~LLIKER, 1866 ; RUTHERFORD, 

1897 ; PEACHEY, 1966 , 1967, sur c a t ~ ~ n u n  maenab ; ROSENBLUTH, 

1969, sur /-kxrimun m&canu ; HOYLE et SEIYTH, 1963 ; BRIGDEN 

et Coll., 1971, sur Butanun nubdun ; ORENTLICHER et REUBEN, 

1971, sur Uhconec;tu et Phocmbatr~) ,  ont une disposition telle 

qu'aucune partie du myoplasme n'est à une distance supérieure 

à 50 Pm du milieu externe pour C C V L ~ ~ U  et même à 2 Pm pour 

Butunun (BRIGDEN et Coll., 1971). 

Ainsi,la fibre de crabe peut être considérée comme 

pseudo-cloisonnée longitüdinalement (figure 6, p. 15). 



Conjonctif --------- '. 

'\----- Fibre  

Figwe 4 : Coupe t m n ~ v m d e  d'un d d c e a u  de 6 dibaen mo&ant 
1 ' h é g u l b L t é  du coM.ta~h de chacune den dibaen. F?. " 1  \ .I kc;i ,) 

trohhdbcment : x 7 00 . CT de 0 ,5  ~ m . c o l o ~ u n  Bleu Azw 71. ..--# 

b m p l E m e M é  de ~ o m e  den di,$&%entes ybaen du 
@ihceau, d ' & e ~  u t i é e n  enMe &en pm du conjonotid 
q u i  trend 1 ' e~ emble di6 diciXement &ho ciable. 



Figure  5a 

Figurte 5 : 1nla.g~ de VERATT1 ( 1 90 2 ) . 
\ 

5 a : Coupe Rtranhvmde d'une dibhe muncd#~e de 
p&e de CatLZnun niaenan. 

5 b : Coupe LongLtu&nde de La meme prtépmakion. - 

d e s  coupes heeativement hymtrkc~nte paésente L1avan- 
tage de pehmeaXhe la d e  en évidence du hqhXème XubuRaine 
Rharuvme eA den i m c o m è h ~  aimi que de La Z bien &ddé- 
trenciée, de meme que La jonction bande A - bande 1. 



Le bucolenane (S) phédente des i n v a g i d o m  longC*udindes 
( C )  p l u  OU rnoh  phodondes q u i  ctoAonnent l a  dibke p l u  ou (.q> moUt6 pu&iiAement et q u i  donnent naisdance au dydXème Zu6u- i$3tpf 
i k h e  ;Dunmvenne , TZ au niveau de l a  d.txiee Z di2ZnLtan-t l e s  a.. • 

ba.&wme/ru et  TA^ au niveau des  joncaXom bande A- bande 1. 
Z l  à f io.ta l e s  dibhes conjonctives (C. C .  ) q u i  attachent 

d ibhu mucuta.ittes. 



2.2. - Systèmes tubulaires transverses 

Outre les invaginations longitudinales du sarcolemme 

décrites ci-dessus, il faut noter la présence, pour les fibres 

de Crustacés, d'un STT particulier et complexe par rapport à 

celui observé chez les fibres squelettiques de Vertébrés. En 
au I~;V)QV dc 

effet, pour ces dernières, il existe un seul STT 

la strie 2 ,  (figure 7, P.17) alors que pour les fibres de Crus- 

tacés, outre un système analogue dénommé T il existe un autre z y 

système bubulaire transverse à la jonction bande A-bande 1 : le 

TAI. Cette duplication du STT chez les Crustacés, associée à l'exis- 

tence d'invaginations longitudinales du sarcolemme, permet une 

très forte pénétration du milieu extracellulaire dans la profon- 

deur de la fibre. 

Il se reconnaît sur les coupes microscopiques par sa 

lumière optiquement vide semblable à celle du STT de la fibre 

squelettique de Vertébré et surtout,par sa position au niveau 

des jonctions bande A - bande 1 des sarcomères. Son origine 
l est variée ,car il correspond, si l'on considère ses caractéris- 

l tiques ultrastructurales définies ci-dessus : 
l 

- soit à des invaginations de la membrane plasmatique du sar- 

~ colemme ou des invaginations longitudinales de celles-ci. 

- soit à des ramifications du deuxième système tubulaire loca- 



Myofilaments 

Jonction bande 

---- Strie Z 
A - bande 1 

Figwre 1 : D M  de tlokgan&ation d e s  rnyo,$il!arnents en 
barrcornèku 
gkobb~bement  : x 2500.  Fixation au gûLt4naXdéhyde 4 i,' < 

( < l ~ ; i  ,? 
-\ .-.' 

Oaganisation cea6s4ue des sa~cornè4es 4eeiés entne eux au 
nivaau de û1 d*hiee Z di-tuée au W w  de lu bande c û w e  d o -  
& o p e  II).  La bande oornbke ou anho&ope ( A )  ut sépairée en 
deux pah une zone ceaine l zone H )  . A no*= l a  sa2Le Z plus ou 
mou16 con2ounnée et xa jonotion bande A - bande 1 où se  sLtuent 
LU deux byb*è))le6 a h b d a h ~ d  & m u m e s  (TZ et T A I ) .  



lisé au niveau des stries Z, corne le montrent BP&SDT et Coll. 

.(1965)sur la fibre d'écrevisse et MATIIIEU en 1970 sur la 

fibre de crabe. 

Ce TAI participe,pour une grande part,aux relations 

entre le STT et le système constituant le réticulum &arcoplas- 

mique longitudinal (RSL). Le contact se fait généralement à 

l'extrémité du tubule avec un gonflement du RSL appelé citerne 

et situé au niveau de la jonction bande A - bande 1 (figure 8, 
p. 19 et figure 9, p.20 ). Ce contact dit diadique ou diade est 

caractéristique des Crustacés (PEACHEY et HUXLEY, 1964 ; 

PEACHEY, 1967 ; ATWOOD, 1971) et des Arthropodes en général 

(SMITH, 1965 , 1966 ; COCHRANE et Coll., 1972). Néanmoins, 

chez le crabe, le T peut présenter avec le RSL des contacts 
AI 

triadiques ou triades (MATHIEU, 1970), c'est-à-dire qu'il est 

en relation bilatérale avec deux citernes voisines, ces tria- 

des étant caractéristiques des Vertébrés (PEACHEY, 1967). Ces 

rapports de contiguIté diades ou triades permettent à PEACHEY 

(1965) d'accorder au TAI de crabe les mêmes propriétés fonction- 

nelles que le STT unique observé chez la fibre squelettique de 

Vertébré (BIRKS, 1965 ; PEACHEY, 1966 ; HOWELL, 1969). 

Il faut enfin remarquer que le T de la fibre de 
AI 

.-' crabe est observé par PEACHEY (1967) à la périphérie de la fi-- 

bre émanant du sarcolemme et de ses invaginations longitudinales 

alors que MATHIEU (1970) observe qu'en profondeur également, . *  



,,Myof ilaments 

r 
1 
1 
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citerne ------' 

Figue b : Ohganination d a  nys;tèma , t u b d a h a  a a m v e m a  
au nivem d a  bahcomèiru de bwrdace. 

GtroaaAsement : x 16000. 

Le &WclLewn saitcop&.mique longLtudind dome un 
manchon autom des myodieaments. f e TZ, à lumièire opaque, s&é 
au niveau de la ~ & e  Z con tome  les  myo~ibW9Bitj de sudace 
et se  subdiv*se en longeant l e s  sancomènu. Le  TA^ locaXhé au 
n i v m  de la jonction bande A - bande 1 dome des diadu  au 
covl;tac;t de hendlmevtts du RSL ( ciitemes ) . 



d iad ique  

F i  uhe 9 : ~ o u p e  Long&dinde mont.tai.Lt en pnodondeun t 'ongani- mL ~ a t i o n  du système -tublLe-e &xamveme, l e  T Z  évolu- 
I i f c r i  \J anit en TAI  donnant d u  contacth diadiquu avec t e  R S L .  

gaosaAsemen;t : x 22000 ; FixaLion au gtu;tataldéhyde à 7 p. 7 00 

Un hematrque Le T z  de gnoa dimè&xc! ( T  T )  à tumiène 
opaque et tu .tubulu à heunKène vide q u i  longe& Led tnyo&üLa- 
nieni2 (M) & donnerut au niveau d u  jonction6 bande A - bande 1 
des conta& diadiquu (D, et D2) avec t e  RSL. 



le TAI est issu du 
Iz " 

Il se distingue du TAI par sa localisation en posi- 

tion Z et optiquement, par une lumière remplie de matériel den- I 
se et opaque (figure 10, p .22 ) . l 

Ce T a une organisation et un décours très complexe. z l 
Comme pour le T il provient de digitations du sarcolemme ou A I  * 

de ses invaginations longitudinales. Dans la profondeur de la 

fibre, il se ramifie anarchiquement et chemine parallèlement 

aux myofibrilles sur plusieurs dizaines de sarcomères, ces l 
observations sont à rapprocher de celles de COHEN et HESS 1 
(1967) sur la fibie de crabe. A l'extrémité de ce système TZ, 

en profondeur, il apparaît des ramifications courtes à lumière 

vide de même aspect structural que le T observé,par ailleurs, 
A I  

à la périphérie (figure il, p. 23). Cette  articular ri té est 

également observée par ATWOOD (1971)sur les fibres musculai- I 
res stomacales de langouste. Ceci canduit à considérer la pro- I 
babilité de rapport de contiguïté de structure entre le sar- I 
colemme et le RSL au niveau des citernes par l'intermédiaire I 

- "  /... ., weTV-  des diades ou éventuellement des triades, ces dernières étant 

localisées à toutes les extrgmités du STT. v2z" 

- 



Myofilaments 
1 

i 
-- Sarcomère -- 

l 

Schéma de t l o h c j a n h d o n  du STT au niveau d u  
i k  hitué6 en phodundeuh. 

.' &to~aAnment  : x 30000. 
'2; ' 
! ?$+- 
' . , i l i l i  t 
,,/ Le STT en pos f ion  Z (TZ)  à ~ ~ I r d h e  opaque E m e A  d a  

d i g L t d o n ~  Tz q u i  tongent ta rnyo&iXaments ( T z t )  et d a  d i g i -  
z h t i o n ~  à tumièxe vide (TAI) qui ~onrnent d a  diclda au niveau 
de t a  j o n d a n  bande A - bande 1 avec &A c i A m n u  du R .  S .  L .  1 ( V ) . L e S T T e n p o a ~ o n A l n e p a i v i e l L t @ u e n p h o d o n d e u n .  



Figrne 11 : Coupe long&&nde de l a  ybae musculahe de eioabe 
à un niveau podond monttant ka did@kenoiation du 
TZ en TAI. 

GkoddOsement : x 20000. Fixation : glu*amXdéhgde 1 p. 100 

Le TZ de gkod diamèae (TZT1) en hau* de l'image donne .. .- 
deux divehticule6, un longLtudinaX, l e  TZ L I  et un longLtudind . - 

pu& mdid (T  Tp)  au niveau de la eaMe Z de6 ~ c ü ~ c o m è m ~  
dous-jacents. 6e T T émet au niveau de chaque dmcotnèke de6 
divehticlcees de du?b$e diamme (T 1 )  q u i  Qom& des diades au 
"veau des  jonotiDna bande A b d e  1 ) .  



2.3. - - Réticulum sarcoplasmique longitudinal 

Sa structure est classique. Il se présente comme un 
wyobi l~n \unh 

manchon discontinu entourant les - (figures 8, p. 19 

et 10, p.22 ). 11 se différencie en citernes surtout au niveau 

de la jonction bande A - bande 1, là ou se situent les extre~i- 
tés des tubules dont la lumière est optiquement vide. En effet, 

PEACHEY (1967), tout comme MATHIEU (1970), n'observe pas de 

contacts diadiques au niveau des zones de contiguïté entre le 

RSL et les tubules à lumière opaque. bien qu'en profondeur 

les décalages entre sarcomères rendent assez difficile la loca-- 

lisation précise des diades (figure 12, p.25 ). 

3 - INTERPRETATION POSSIBLE DU ROLE DES DIFFERENTS SYSTEMES - 

TUBULAIRES. 

Le RSL, de par ses rapports de contiguïté avec le 

STT, comme il est montré par de nombreux autecrs, est impliqué 

dans le couplage excitation-contraction (BENNETT, 1955 ; 

PORTER et PALADE, 1957 ; HUXLEY et TAYLOR, 1958 ; RUSKA et Coll. 

1958 ; HUXLEY, 1959 ; BIRKS, 1965 ; SANDOiJ, 1965 ; PEACHEY, 

1966 ; SANDOW, 1970 ; MOMMAERTS, 1971 ... 1. En effet, 

le RSL règle l'état des myofilaments par sa faculté d'accumuler 

++ 
ou de relâcher le Ca (SANDOW, 1965, 1970). La libération du 

f+ 
Ca par le RSL est due à la dépolarisation électrique née en 



' '--- Myof ilaments 

Figwre 12  : Coupe tong&dinde de l a  dibae rnaculahe de mabe 
rnonhznit t e  décalage e&e aancomènes vohivin. 

Gaoashi66ement : x 28000. Fixation : gt-déhyde à 1 p. 100 .  

Les d M e s  Z ne sont pas aeignées, ce q u i  nend diddiciee la 
t o c x z t i b ~ o n  des &?&niMainoa des deux 6ystèmed itubutUhe6 TAI 
et TZ ~otunant des  diades (D) avec t e  SRL (S. R. ) . 



surface et transmise en profondeur au reticulum par l'interne- 

diaire du STT. (BhSTIAN et MN;hJIIfA, 1974). Ce rôle du STT dans 

la transmission de la dépolarisation est montré de différentes 

façons : 

- soit en dépolarisant localement au niveau de la strie Z chez 

la fibre de Vertébré, là où est situé le STT. Cette dépolari- 

sation entraîne une contraction locale des myofilaments sous- 

jacents (travaux de HUXLEY et TAYLOR en 1956 et 1958 sur la 

fibre de grenouille, de HUXLEY et STAUB en 1958 sur la fibre 

de lézard) a; 

- soit en dépolarisant localement au niveau du T chez la AI 

fibre de crabe ' (PEACHEY, 1965) ; 

- soit en détruisant le STT par un choc osmotique. Ce procédé 
entraîne un découplage entre l'excitation et la contraction 

(OVERTON, 1902 ; SIEUGARDA, 1927 ; HOWARTH, 1957 ; HODGKIN 

et HOROWICZ, 1957 ; HOWELL et JENDEN, 1967 ; HOWELL, 1969 ; 

EISENBERT et GAGE, 1967 ; KROLENKO, 1969). Dans ce cas, le 

découplage, comme le montrent ces auteurs(entre autres2,est 

dû à la rupture de la jonction sarcolemme-tubules, ce qui 

rend impossible le passage de la dépolarisation du sarcolemme 

au RSL; 

- soit en augmentant la résistance longitudinale des tubules 
comme le font, sur la fibre de grenouille, CAF'UTO et DIPOLO 

(1973)par addition de Dextran au milieu extracellulaire. 

Cela. se traduit par un ralentissement des phénomènes élec- 



triques et mécaniques, et prouve ainsi le rôle du STT dans 

la transmission de la dépolarisation du sarcolemme au RSL. 

3.1. - Interprétation du couplage excitation-contraction 
sur la fibre de crabe par PEACHEY. 

PEACHEY et HUXLEY (1964), PEACHEY (1965, 1967) élabo- 

rent sur la fibre de crabe le schéma du couplage excitation - I 
contraction en considérant que le système T est seul impliqué, A I  

le système TZ n'ayant qu'un rôle de soutien. Ils se fondent sur 

le fait que seul le T présente des rapports diadiques avec le AI I 
RSL comme.le STT unique des fibres de Vertébrés. En outre, I 
PEACHEY est amené, en reprenant en 1965 les expériences de sti- I 
mulation ponctuelle de HUXLEY et TAYLOR d e  1958 sur la fibre de 

grenouille, à considérer le T comme un tissu de soutien ; en z 
effet, il montre qu'en dépolarisant le sarcolemme de la fibre t 
de crabe au niveau de la strie Z, aucune contraction localisée I 
des myofilaments sous-jacents n'apparaît ; mais, par contre, I 
une même dépolarisation portée au niveau de la jonction bande I 
A - bande 1 provoque alors une cnntraction localisée. I 

L'interprétation de PEACHEY est d'autant plus valable I 
que jamais il n'observe de rapport de contiguïté entre le T et z I 
le RSL sur la fibre de crabe. 



3.2. - Interprétation du couplage excitation--contraction 
sur la fibre d'écrevisse par BMNDT, REUBEN, 

GIRARDIER et GRUNDFEST. 

Sur la fibre squelettique d'écrevisse, ces auteurs 

en 1965 ainsi que REUBEN et Coll., en 1967, donnent des images 

d'un système tubulaire unique non différencié en deux systèmes 

comme le décrit PEACHEY sur la fibre squelettique de crabe. 

D'autre part, en provoquant le gonflement des tubules 

par un efflux de CI-, GIRARDIER et Coll. en 1963, BRANDT et 

Coll. en 1968 montrent que seules les extrémités du STT de la 

fibre d'écrevisse subissent des modifications structurales ; 

en aucune façon, les invaginations du sarcolernme et le RSL ne 

sont modifiés. En outre, les structures gonflées dans ces con- 

ditions, d'ailleurs localisées au niveau de la jonction bande A- 

bande I, sont eri général en rapport avec le s~rcolemme ou avec 

ses invaginations longitudinales par l'intermédiaire des tubu- 

les, le plus souvent en position Z à la surface de la fibre. 

3.3. - Structure du STT de la' fibre de crabe et son rôle 
dans le couplage excitation-contraction. 

On peut admettre que le T est destiné à se différen- z 
cier, par digitations en profondeur, en une structure analogue 

au TAI qui va former des contacts diadiques avec le RSL. 11 

est ainsi possible de concilier les observations de PEACHEY 

et celles de BPNVDT et Coll. en structurant la fibre de crabe 



en une zone périphérique et en une zone centrale profonde. Il 

apparaît que le rapport entre le sarcolemme et le RSL, tant à 

la périphérie de la fibre qu'en profondeur, se fait par le STT 

au niveau des citernes, généralement par des contacts diadiques 

ou même triadiques. Ce STT peut révéler différents aspects, mais 

il apparaît toujours en continuité anatomique avec le sarcolemme. 

Ce dernier forme soit la membrane externe de la fibre, soit 

des invaginations longitudinales profondes, soit du système tu- 

bulaire de large diamètre, à lumière optiquement opaque, péné- 

trant à l'intérieur de la fibre de façon radiale au niveau de 

la strie Z puis se ramifiant en profondeur le long des sarcomè- 

res. Il est ainsi possible de considérer l'existence de struc- l 
tures de pénétration à l'intérieur de la fibre , ces structures I 
sont telles qu'aucun sarcomère ne se trouve à plus de 50 vm de 

la membrane sarcolemmique. Finalement, le contact entre la l 
citerne du RSL et la structure de pénétration définie précédem- I 

- ment se fait par l'intermédiaire d'une autre structure de faible I 
diamètre à lumière optiquement vide et sensible aux efflux de 

cl-, structure qui correspond à celle du T défini par PEACHEY. 
AI 

La figure 13 (p. 30 ) montre l'organisation des structures de I 
pénétration chez la fibre de crabe et le rapport entre le TAI I 
et le TZ. En effet, il peut être admis, qu'en surface, le T~~ 

prédomine ~uisqu'il ne pénètre pas en profondeur. Seul, le T Z 

pénètre profondément à l'intérieur, se ramifie et se différencie 
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Figuhe 73 : RepkéAevttaLLon schérnaiique de L'ohgavtinaLLon du STT 
a d a n  un pLun aadiae. 

En zone pehiphéhique, Le oystgme TAI  en posia2on jon&on bande 
A - bande. 1 ut c m a c ; t W é  pm sa Cumiètre vide. 
V m  La zone ptrobonde descend Le aqs;tème T en posh2an Z à 
p.vu2 du smcolemme. Sa Lumièt~e ut apaque, il chemine Le Long 
d u  rnyadilame& e,t éme,t d u  digLaktiom de sakuc;t~he andogue 
à c&e du système TAI  de tu zone p h i p h é ~ q u e .  



31. 

en TAI, celui-ci assurant les contacts diadiques avec le RSL. 

Il est ainsi possible de discerner dans la fibre de crabe, 

comme le montre la figure 14 (p.32 ) deux zones concentriques : 

- la zone périphérique où les contacts diadiques s'établissent 
de façon prédominante avec le T défini par PEACHEY à posi- 

AI 

tion essentiellement radiale; 

- la zone profonde centrale où, en provenance de la surface, 
après un parcours radial en zone périphérique, le T chemine z 
longitudinalement et où, finalement, il se différencie en 

La différence fonctionnelle entre les deux systèmes 

selon PEACHEY repose sur leurs caractéristiques ultrastructura- 

les (lumière optiquement vide ou opaque),sur la non-.possibilité 

de déclencher une contraction en dépolarisant localement au ni- 

veau du T et sur l'obtention d'une contraction en dépolarisant z 
au niveau du T Cependant, si une contraction peut être dé- AL' 

- clenchée par une dépolarisation en surface au niveau du T elle z ' 
ne peut être observée si elle se produit en profondeur. D'autre 

part,la stimulation ainsi portée en surface est sous-liminaire 

et peut décroître exponentiellement à partir du sarcolermne, et, 

de ce fait, être inefficace à l'extrihité du tubule TZ diffé- 

rencié en T AI 
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Yi :  j GJ 
Figwre 74 : S c h é m d a t i o n  de t a  dibire monAR.aYLt AOn pneudoclai- 

 ann ne ment lungLtudind { 1 3 a )  eR: l a  din &mLnaLion 
e m e  une zone phiphé/tirjue e.t une zone phobunde 
( 73  6 ) .  

A nuXetl t e s  invagina;tioa du smcotmme à t l intétUeuh de la 
Sibire et ta deux zona  c o n c e ~ q u a  . 



4 - CONCLUSION 

L'analyse de la structure de la fibre musculaire 

striée du crabe CaAcnuA maenab révèle une organisation comple- 

xe telle que le sarcolemme présente de nombreuses structures 

de pénétration sous la forme d'invaginations longitudinales 

plus ou moins profondes et de tubules transverses. Ces structu- 

res de pénétration permettent au milieu extracellulaire d'être 
les ~ ) t ~ ~ C , ' ) & r n ~ i C i  S ~ H C  

proche des sarcomères. D'autre part, - --, entou- 

ré~d'un système clos constituant le réticulum sarcoplasmique 

longitudinal qui présente,après différenciation en citernes, 

des contacts diadiques avec les extrémités du système tubulaire 

transverse. La relation entre le milieu extracellulaire et les 

sarcomères est ainsi établie par le STT. 

En se fondant sur les observations de BRANDT et Coll. 

en 1965 sur la fibre d'écrevisse, de PEACHEY en 1965 sur la 

fibre de crabe, de MATHIEU en 1970 également sur la fibre de 

crabe, on est amené à considérer deux zones concentriques,:la 

zone périphérique qui présente, par le T des contacts diadi- AI' 

ques avec le RSL et la zone profonde où les contacts s'établis- 

' . .  
sent à llextr@mité des tubules T dont la lumière devient opti-ii, ,: z '.. . ' 
quemeht vide. Finalement, la dépolarisation née au niveau d a  

sarcolemme se propage jusqu'au RSL par l'intermédiaire des dia- 

des grâce aux structures de pénétration. 



Compte-tenu de ce schéma de propagation de l'activité 

électrique vers les sarcomères, schéma élaboré à partir de 

données ultrastructurales, il convient d'établir, sachant que 

chaque système membranaire (le sarcolemme et le STT) peut présen- 

ter des caractéristiques de perméabilité ionique propre, le 

rapport entre cette activité électrique et ces différents sys- . 
tèmes membranaires. 



CHAPITRE I I  

SCHEMATISATION DES CARACTERISTIQUES 

ELECTRO-PHYSIOLOGIQUES 

D E . L A  FIBRE MUSCULAIRE DE CRABE 

1 - Introduction e t  considérations générales 

2 - Schémas électriques applïcables à l a  f ibre  de Crustacé 

3 - Elaboration du schéma app4icable à l a  f ibre  de crabe. 

31 - Séparation des deux systèmes membranaires 

I 32 - Perméabilités membranaires ioniques au repos 

33 - Perméabi 1 i tés  membranaires ioniques lors  de l ' a c t i v i t é  

34 - Schéma électrique équivalent de l a  membrane. 



1 -- IIJTRODUCTIOIJ ET CONSIDERATIONS GENERALES 

Les propriétés électriques des fibres excitables sont 

explicables par la théorie ionique,élaborée à partir des tra- 

vaux réalisés sur la fibre nerveuse par HODGKIN (1951), 

HODGKIN et HUXLEY (1952 a ; 1952 b ; 1952 c et 1952 d ) , généra- 

lisée aux autres tissus excitables par différents auteurs dont 

NOBLE (1966), COLE (1968) et d'une façon plus précise aux fibres 

de Pwkinj'e de Mammifère (NOBLE, 1960, 1962), aux fibres ventri- I 

culaires de grenouille (BRADY et WOODBURY, 1957, 1960) et aux 

fibres squelettiques de grenouille (JENERICK, 1963, 1964 ; 

INOUE, 1971). L'analyse théorique et biophysique des équations 

de HODGKIN et HUXLEY (BESSEAU, 1972 ; ~OOTSEY et JOHNSON, 1972 ; 

OFFNER, 1973 ; ADRIAN et PEACHEY, 1973 ; GILLESPIE, 1973 a, 1973 b; 

MOORE et RAMON, 1974 ; ARMSTRONG, 1975, ...) rend compte d'une 

bonne corrélation entre les caractéristiques électriques mesu-- 

rées et celles calculées des structures excitables. Cette théo- 

rie est fondée sur l'existence, au niveau membranaire, de deux 

piles de concentration dont l'influence de chacune sur le po- 

tentiel de membrane est liée au rapport des conductances res-- 

+ 
pectives (conductance au K : g et conductance au ~ a +  : gNa) . K 

La figure 15 (p. 36) empruntée à HODGKIN et HUXLEY 

permet de comprendre les propriétés électriques de la membrane 

de l'axone géant de calmar. Le potentiel de repos (Er) est régi 

soit par un équilibre thermodynamique, c'est--à--dire que le 



FAg~lt~e 75 : dlaptès HODGKIN et HUXLEY ( 1 9 5 2 )  

Andyae du p o z e n t i d  d ' ac t i on  de L'axone géant de 
C a h w  selon l a  Zhéohie de HODGKIN-HUXfEY. La digwre donne t e s  

- v ahiaitian~ de conduc;tanca au Na+ et K (gN e;t g ) en 6onc;tion 
du tempb. VK et VN, teptésentent l a  v d e w  8es p p c ~  de concen- 
I thation t a p e c t i v a  au K+ et Na+ pah ~rappohX au potenCid de 
rrepoa. V donne 4' évolu;t;ion du pote&d lotrd de t l a ~ v L t é ,  

-L évahtLon f i é e  à la c o m b ~ o n  d a  activaRX.om a u c c a s i v a  de 
;'. :?f3~a SK* 
.. !. ;,f En enccud, ait achéma%iÀé Le cihcuxk UecaMque éqUh- 

- ,-- . vdevct de La rnmbtrane de t ' axone, La btanche ( a )  teptés entant 
l e  w n d e m a t e w  mernbmahe, la bmnche ( 6 )  La  p i l e  d ' Z q W b h e  
aux Lom K+ en séhie avec 1 / g ~  et La btanche ( c )  l a  piee 
d l é q m b h e  aux i o m  Nat en sehie avec I/gNa. 



potentiel de membrane a une valeur égale à celle d'une pile de 

+ 
concentration aux ions K , soit dans certains cas par l'exis- 

+ + 
tente d'un potentiel de diffusion aux ions K , Na , CI- dont la 
valeur est donnée par l'équation de HODGKIN et KATZ (1949) déri- 

vée de celle de GOLDMANM (1943). Par contre, le potentiel d'ac- 

tion est la résultante des phénomènes successifs d'activation 

et d'inactivation des deux conductances membranaires spécifi- 

ques gNa et gK. L'activation de g entraîne, grâce au gradient 
Na 

+ 
électrochimique aux ions Na existant de part et d'autre de la 

+ 
membrane, la naissance d'un courant entrant de Na qui peut -dé-- 

polariser la fibre jusqu'à la valeur de la pile d'équilibre aux 

+ + 
ions Na (E ). Puis,llactivation de la conductance au K , 

Na 

activation appelée encore rectification normale retardée, fait 

+: 
que, étant donnée la valeur de la pile d'équilibre aux ions K 

(E ), la membrane se repolarise alors que, simultanément, K g ~ a  

s'inactive (voir figurel5, p.36 ). Il est à noter que pour les 

fibres musculaires, il est nécessaire d'admettre, faisant suite 

à l'activation de g et précédant celle de gK, le phénomène Na 

de rectification anormale qui consiste en une diminution de g K 

associée, pour le tissu cardiaque uniquement, à un relatif 
\ 

maintien de g et à l'apparition de g conductance membra- Na Ca ' 
++ 

naire au Ca . La présence de la rectification anormale explique, . 

dans ce cas, la durée de l'activité électrique des fibres mus- 

culaires squelettiques (HODGKIN et HOROWICZ, 1959 ; NARASHI et 



Coll., 1960 ; ADRIAI?, 1969 ; TAKEDA et 00PIZTRA,.1969 ; ILDEFONSE 

et Coll., 1969 a) celle des fibres striées myocardiques (CORABOEUF et 

Coll., 1958 ; BRADY et WOODBURY,1960 ; HUTTER et NOBLE, 1960 a ; 

ROUGIER et Coll., 1969 ; DE HEMPTIME,l971 a ; TARR, 1971 ; 

GETTES et REUTER, (1574) et celle des fibres du tissu de Putrkinje. 

(WEIDMAN, 1955 ; CARMELIET, 1961 ; HALL et Coll., 1963 ; 

REUTER, 1967). 

Finalement,les équations de HODGKIN et HUXLEY repo- 

sent sur une schématisation de lamedane excitable en un modèle 

électrique plus ou moins complexe qui fait intervenir,tant des 

forces électromotrices (piles de concentration à chaque ion pré- 

sent de part et d'autre de la membrane) que des résistances in- 

ternes réactives de ces piles (conductances membranaires spéci- 

fiques activables et inactivables), que des résistances pures 

ohmiques" (milieux intra- et extracellulaires) et que des 

capacités (condensateurs dûs à la présence des phospholipides 

membranaires constituant un isolant imparfait) (figure 16, 

p. 39) .  

Dans certains cas, il arrive que le schéma électrique 

de la membrane puisse être simplifié jusqu'à être réduit à une 

simple force électromotrice en série avec une résistance ne pré- 

sentant pas de caractéristiques de résistance négative. C'est 

- le cas de la peau de grenouille et de la vessie de crapaud 

(FINKELSTEIN, 1964) (figure 17, p.40 ), Mais ce schéma peut 



Figgune 16 : d'aptès HODGKIN e t  H U X L E Y  1 1 9 5 2 )  

Schéma Zec/trUque EqLLivatent de & membtrane d'une 
g b t e  excLtable. I 

Cm : condematem membtanalte ; Re e5 Ri, iré~*n.tancu 
d u  milieux eu*na- et i n t z a c & U e s  ; EN,, EK et EF : p i l u  
de c o n c e w o n  aux i o m  Na*, K* et authed placees en aehie 
avec lu hés.&~nced vcu~iabtu  membizanaihu mapec;tives 
RntNa = ' / g M a ) >  RmK (' I / g K )  R,iF ( = I /gF) .  



FACE I N T E R N E  

F A C E  E X T E R N E  

Schéma élecAniyue équivdent de l a  peau de gnenolLieee 
at de .ta v u h i e  de chapaud. 

La t~éahXance de peau R ( q u i  ne péden;te pan la 
m o t e h i d a u e  d'une hPsis$ance négatiue) v&e en d o n d o n  
du cornant i q u i  4 n X  hpoa é. 



également être amélioré pour rendre compte d'une façon plus 

adaptée des propriétés électrophysiologiques de la fibre exci- 

table étudiée. Pour cette raison FALK et FATT (1964), 

FREYGANG et Coll. (1967), ADRIAN et PEACHEY (1973) font inter- 

venir sur la fibre de grenouille un rapport entre la structure 

de la membrane et ia valeur de sa capacité en localisant une 

partie de cette dernière au niveau de la paroi des tubules 

(figure 18, p.42 ). De même EISENBERG (1967) sur la fibre de 

crabeZrend compte des propriétés capacitives de cette fibre par 

la mise en parallèle de deux circuits intégrateurs résistance- 

capacité, l'un étant dû au sarcolemrne, l'autre aux tubules 

(figure 19, p.43 ). Quant à la localisation des forces électro- 

motrices responsables du potentiel de repos et du potentiel 

d'action, elle dépend du type de fibre musculaire interrogée. 

+ 
Sur la fibre squelettique de Crustacé, les conductances au K 

et CI- sont localisées spécifiquement, g au niveau de la mem- K 
. brane sarcolemique et gC1 au niveau de la membrane tubulaire 

(GIRARDIER et Coll., 1963 ; REUBEN et Coll., 1964 ; BRANDT et 

Coll., 1968 ; ORENTLICHER et REUBEN, 1971 sur l'écrevisse ; 
3 
, SELVERSTON, 1967 ; MOUNIER et Coll., 1970 sur le crabe). En ?' 

8 .'. 
considérant ces localisations spécifiques de g K et gC1, Un 

schéma électrique peut rendre compte des propriétés de la fibre 

musculaire, tel celui proposé par GIRARDIER et Coll. en 1963 

(figure 20, p. 44 ) , REUBEN et Coll. en 1967 (figure 21, p. 45 ) 

sur la fibre d'écrevisse. 



Figuhe 18  : d'apèo FREYGANG et Coi%. ( 1 9 6 7 )  

Schéma U e ~ u e ~ é p ~ v ~ e n t  de l a  membnane de la 
gbke o p u e l ~ p u e  de g h e n o f i e  oupenpooé à un duignamme 
~ c h é r n ~ p u e  nepnénentant l1  ul%.a~ktru&we de l a  Gbne. 

La m a m e  du p o t e d d  de membkane oe d " t  entrre 
l ' ex th iewl .  P;t llinti%ieuh de lu membmne. Le condematewr 
membmn&e es t  ûi néouetante du c o n d e m a t u  C m  au niveau de 
,ta m m b m e  oarrcoPernmipue et du condevlsatew C e  au niveau de 
la mmbnane XubuRaihe. La n&oh;tance oahcolmmique ut Rm en 
pairaeeèle ouh Cm  do^ pue l a  ne6hZance .tubulaMe i Re)  A eh& 

~ ~ b c & é e  au niveau d e s  diades comLLiua,n-t Le contact en&e Le 
LILLE / \ ,  sysXème t u b d d e  X t a m v m e  et les  &ennu qw hon t  de6 gon- 

&anents du ire.tic&m omco p b  nrique longdtudind. 

L d u n a t L  nunikeriui + +Cal d w W u .  
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SARCOLEMME T TUBULES 

Schéma élec;tiLiyue équivdent  de l a  membhane de .th 
dibhe nqueleA2que de chabe movttrtant l a  dinchimination e m e  l a  
rnembtrane sanco&emmique e,t Ca membtrane tubulai te ,  l e  poZenti& 
de membmne &tant me~mé. emhe llextéh.iewr ( E )  a l l i n t é h . i e ~  
(1 )  de la dibhe. 

- smcolemme : nont en p a r t a a e  l a  t~énAnZance nahcoCemmique 
) &t l e  condematem bahcolemmique (ch ) . Rb kephénente t a  
t r a h t a n c e  du mcLté/Ucd awuhphe coma%tue pan l a  bande qui  
trecouvke l e  aartcalemrne e,t q u i  a;t paéaente à 11inté4ieutr des 
i n v a g i d o m  longk tud inda  de c&LLC- d. @ 

- t u b u l a  : l e  condematewr. de .ed mmbnane ;tubuR&e ( C t )   nt e 
néhie avec Xa n é n h a n c e  long&dinaKe des tu6LLee~ ( R t )  , l a  
héahtance de l a  membhane de ces tubuRa &tant connidMe y,"-. 
comme m. 



SARCOLEMME TUBULES 

Figwre 20 : D1aptt&a G'IRARûIER et CalX. ( 1 9 6 3 )  

Schéma électzique équivalent de La mmbtane de La 

@bhe aqude.tXique d ' émevhae  mon&an;t La d i n d r i W o n  e&e 

deux hy&tèma membttan&u (~a/rco.temme & .tubuRu ) et La Coca- 

&im.+tion d a  cKd~&evuta conductancecl membtran&u aux Lum. 

- ~ahcoLwnme : Les piees de concenttaLion au NU' et au K' 

(ENa et E K ]  dont en déhie avec l e s  ttéhh.tanca membtLanaVru 

/re6pectiva I 1 /GMa et I / G K )  , L l enaanbLe etant en panaiXiXe 

6 ~ l l  t e  condemuAeuh a~coLemmique ( C M ]  . 
- ;tubdes : la ~ c n i m i d o n  e ~ . t  daXe en;t;tLe 2 u  e h W &  

d u  X u b d a  (STTJ e.t L a  &bulu  4adiaux pttopement di& (RT). 
La piXe de c o n c e M o f i  aux konb c h t o m e  u.t LocaXhée au 

niveau du STT et u.t en a w e  avec la ttéah.tance de la membta- 

membttane du STT et  du".^^, R é;tan;t t a  téahRance de ce 
RT, 

, &qw~&. IL h p u n t e  égdemen:t de cannidéttm La fiZbd;tance 
' LongLtudinde des LwMèza Xubulaines (RRT ) , tt&his.tance quk 

vahie avec t a  Longuwn mhe du &bute dh. 



Figune 2 1  : D'apaès REUBEN et ColY .  ( 1 9 6 7 ) .  

Schéma élechi.que ~équivdent de l a  membmne de l a  
gbhe s q u ~ ~ q u e  d ' échevds e supmpos é au diag4amme schéma- 
. tkpe de l'uX&u*;u<otwre (sancolemme - .tubule - diade - 
cLtenne = gondlement du keticdum smcoflmmique long*tudin@ 1 .  
EK et Eca l e s  p,Ll?es de conce&a;tion aux iom K et Ca 
en s h e .  avec l e s  4ésd-tunces rnenbhanahes hespeotives 
I I / G K  et 1 / G  .) locaXhéa  au niveau du smcolemme. Ecl, pite 
de concenth&on aux iona  cheo4wre a* sLtuée au niveau de la 
menibmne .tubulahe, de même pue 1/Gcx et CT hespeotivement 
&ésdahnce et capacité tubuewled. R e  e s t  l a  hésdtance du 
mXXcu i m % a c m  e (myophmel , RL t a  nésd.tance longdu- \.* 
& d e  de l a  hmièae d a  tubules. 



Par contre, chez la fibre squelettique de Vertébré, 

de nombreux auteurs, dont EISENBERG et GAGE. (1969), GAGE et 1 
EISENBERG (1969), ALMERS (1972), ADRIA.. et PEACHEY (1973) lo- 

calisent g au niveau du STT et g au niveau du sarcolemme, 
l 

K C 1 

ce qui conduit à une localisation différente des forces élec- 

tromotrices sur les schémas électriques de cette fibre par rap- 

I port à ceux de la fibre de Crustacé. l 
I 

Ainsi, en partant des équations de HODGKIN et HUXLEY 

et en admettant des conductances ioniques spécifiques en rela- 

tion avec l'ultrastructure, les propriétés électrophysiologiques 

d'une fibre excitable peuvent être expliquées par un schéma 

électrique relativement simple. 

2 - SCHEMAS ELECTRIQUES APPLICABLES A LA FIBRE DE CRUSTACE 

2.1. Schéma de EISENBERG (1967) sur la fibre de crabe 

La membrane des fibres musculaires de Crustacés pos- 

sède une capacité (C ) de valeur relativement élevée par rap- m 
2 / port à celle des fibres de Vertébrés : 24 à 83 pF/cm (FATT 

2 2 
et KATZ, 1953), 36 à 54 pF/cm (ATWOOD, 1963), 36,9 + - 8,4 ~F/CD 

2 
(HAYS et Coll., 1968), 35,5 + - 18,5'vF/crn (MOUNIER, 1970) contge 

2 1 5 pF/cm2 (KATZ, 1948, 1949), 1 à 9 pF/cm (FATT et KATZ, 19511, 

2 3 , 2 4  vF/cm , (STEFAN1 et STEINBACH, 1969) sur la fibre squelet- 

tique de grenouille et même 0,81 p ~ / c m ~  (WEIDMANN, 1968, 1'970, 



1974) sur les fibres cardiaques. 

Cette valeur élevée de Cm pour la fibre de Crustacé 

est due à la surface importante de toutes les structures de 

pénétration (FATT et KATZ, 1953 ; PEACHEY, 1967 . ;  FALK et 

FATT, 1964) et peut être ramenée, en tenant compte des surfaces 

2 invaginées, à une valeur beaucoup plus faible : 1 uF/cm selon 

PEACHEY (1965) et 5,7 ou 1,5 p~/crn~ selon SELVERSTON (1967). 

Ces différences entre les résultats de PEACHEY et ceux de 

SELVERSTON proviennent essentiellement de la méthode de déter-- 
l 

mination de C :'celle-ci est faite soit en estimant la surface 
m 

tubulaire par analyse des coupes microscopiques (PEACHEY, 

1965) soit par calcul à partir du résidu électrotonique d'un 

courant hyper- ou dépolarisant appliqué à la meizbrane 

(SELVERSTON, 1967). Ainsi, il importe pour EISENBERG (1 967) de 

considérer que la capacité membranaire globale de la fibre 

musculaire de crabe est la résultante de la capacité de la mem- 

brane sarcolemmique (C ) et de celle des tubules (C ); les m t 

invaginations longitudinales étant considérées comme appartenant 

au sarcolernme. La capacité membranaire sarcolemmique se trouve 

donc ainsi reliée à l'extérieur par une résistance (%) corres- 
pondant au matériel amorphe présent dans ces invaginations. 

Les deux schémas proposés par EISENBERG en 1967 (~igure 

19, p.43 et figure 22, p.48) se rapportant à la fibre du carpo- 

podite de crabe (PUfdun~ depma-tun et C a h c h u 6  muena) diffé- 





renciént de façon appropriée les deux systèmes membranaires dB- 

finis précédemment. En appliquant la théorie du cable long 

(COLE et'CURTIS, 1936, 1938), un circuit linGaire simple (Cm et 

Rm en parallèle) ne peurpas rendre compte de la réponse de l'im- 

pédance globale membranaire (Zm) à un courant sinusoidal de 
. . 

fréquence variable qui lui est applique. Pour cette raison, en 

mesurant l'ampli la réponse électrique 
~%. 

membranaire de 1 s ir [aux qui lui sont 

appliqués par microélectrodes, c- @près analyse, EISEmERG 

propose les deux, schéma8 ci-inclus, mettant en évidqncq -un rap- 

port structure-Éanegion et donnant dao uoleurs-de C m e t  %p.ui i -  

logues B celles mesur6as. 

Le s c h h  de ,la fiprs ,19 (p,. 43) est celqi ,QU$ pqg- 

sente le nombre minimum d 1 8 1 ~ n t s  pouvant r ~ d r ~  camp@ effi- 

cacement des propriétés de la membrane, Les syst2mes membranai- 

res sareo l~ i< lua  et tubulaira sont distincts ; . Ce corres- 

pond au circuit B . C . de la membrane sarcol~que, Rt as&& 

rihistance 1ongitudJnale des lumiàres tubulaires et Ct a la . 

capacité de la mmb~ane tubulaire. Ca, jdém9 &met que %a e?g- , -- 

sistance de la; raae du tubGe eazb agalet *, 0% il #,&Le . 

que qe ne ,soi t  pas 1 cas, puiwu' 42 e*ate .uq* peWrbiJAlt6 ,. 

aux ions q h l o p ~ q  3 4% fg,ai%u. Povr g e ~ c  +aisap. .a ! ,  -.* . 
-& 

de la f j g y ~ ~ ,  22 (p. 48 ) paraEt plus, approp~ii$ .é&at dwn6 ~ ' 2 4  

fait intervenir Rde* la r6sistance des ,pmibninee tubulaires. 

11 est  B not-er que les v;aleru~s calcuL6es de Ce e t  CS- par . , 



EISENBERG (1967) dlapr&s les gquations de FALK et FATT (1964) 

2 2 .ont de 1,6 pF/cm pour Ct et 4,s pllcm pour Cs. Ces valeurs 

calculées sclnt compatibles,. ccnnpte-tenu de l'importance du sys- 

tème: tqbulaire et compte-tenu des résultats cités précédemment 

de PEACüEY (1965) et de SELVERSTON (1967). 

2.2. Sehéma de GIRARDIER et Coll. (1963) applicable lei 

fibre d ' écrevisse. 

Sachant qu'au niveau de la fibre musculaire dlécrevisw 

1 se, le sarcol-e est préférentiellement perméable aux ions K* 

conv~atioruiallement avec sa upicitg Cm et ses doux conductan 

forces Llectronatrices correspondantes (5 et Em). 
h distinction est faite Bgalenre~t pour 1 

rentes parties du STT : cexle sujette aux gonflements produits 

%elan nds ubsarvations) et celle des tubules radiaux (BT) as- 

I siiilable 3 notre 4. Ic STT pt(sente, du fait do sa conducrrncc 

spécifique au CI-, pile an CI-', pufs une pile au CI- dont 



%$r$Q&FFn .%; " . . ; 3 , 4 ~ ~ ~ 4 ~ ~ * ( * ( - ~ ~ * ;  7; Si,;.b~. ~+@'n$~'4;xXC*i;b:i; @ "'"%?L$[Fruiwc$w$9 + .  , .c- ' ,  7 i + Y a v n a  ,* i t ~ ~ ~ - * ~ ~ c ~ ~  

ance interne (R ) pouvant être pure ou haetive Sm 

(dans ce cas BçTT - I/gC1>. est en parallèle sur le condeasa- 
teur de la membrane du STT (CSTT). DU fait de leur posit5on 

à l'extsmité des tubules RT, les éléments qui composent le STT 

nt en rapport avec l'extérieur par la résistance longitudina- 

PL de la lumiére même de ces tubules. Il importe de consid6- 
r que ces tubules RT possèdent une membrane, donc une résis- 

ranaire (%*) et une capacité membranaire (CgT). Les 

différents éliibents du STT sont en parallèle sur ceux du sarco- 

lemme. 

Ainsi le schéma proposé sur la fibre d'écrevisse 

réjoint celui d 'EISENBERG sur la fibre de crabe, ces deux 

schémas tenant compte de l'existxmce de d e w  ~ystèmes =bra- 

naires par des &yens d'approche dlfféxentsi Nii+~~~ins',,Le - 

dans le a e ~ w , &  . i 4 ~  

- quei , J e  : i _. 1 



fonction du temps permet de donner, de la membrane, un schsmn 

1 électrique constitué de deux circuits intégrateurs R.C. en 

parallèle (sarcolenmie et tubules). Une microélectrode mesurl 

E et ses variations ; celles-ci sont consécutives à l'appl 
t a * .  .rr-;sy r. w r  rrsnihr* ..*-i,-. i.i ut. . , , , , ,, wclr "r.*-.h>r--+ 4h,vI 

tion d'un courant constant rectangulaire porté par une deuxième' 

3.1 .31 .  La microélectrode .& 

Mise au point et utilisée dès 1946 par GRAHAM et 10iiB 

GERARD, la technique demesu microélectrode est 
.","Y? . 
"Iyiccr = GY- .?+ 

tres utilisée. Néanm6ins, il onnazcre les limites 

iqwe. En effet, gistre, autre 

est ponctuel, es altérations 

provenant de la prgsence d'me capacité parasite et du poten- :&$ &,<,c- - " *  

tiel de pointe variable selon 1'empalemnt;:dans la cellule fdi *?& 
z+ 

IOZRRIS et STEWART, 1974). Cependant, les causes d'erreurs $9 ,4 

peuvent être ma2trisées car elles &&pendent en fait de la con- 
4$< O1 ;+$,:ML* CCYI %- 1 * L -w--+ .. ,- "$ ?+y!%&*& !/-$;<g ,< ??$:$&!! *m 

ratation de la microelectrode, et surtout de la pointe 'tle 

édance)'. Nosa microélectrodes, réa- . . 



lisées selon les données de ALEXANDER et NASTUK (1953) et de 

GESTELAM) et Coll. ( 1959) sont en $erre PYREX et remplies de 

KC1, 3M;: Elles ont une impédance comprise entre 5 et 10 Ml, ce 

qui correspond à un didtre à la pointe de 1 à 0 ,5  um. Ne sont 

conservées que celles dont le potentiel de pointe est,infgrieur 

à 4 mV. En effet, ce potentiel de pointe, fonction du diamètre 

à la pointe, de la nature du verre, de la composition, de la 

concentration et du pH de l'électrolyte (SCHANNE et Coll., 1968) 

est différent pour chaque microélectrode et doit donc Stre mesu- 

ré .avant s& utilisation, tout comme d'ailleurs. le potentiel 

de l'électrode au contact du milieu extracellulaire lorsque ce 

dernier est appelé à être modifié ultérieurement. 11 est à noter 

que l'impédance de la microélectrode augmente avec la longueu~ 

de pointe implantée (CAILLE et GAGNÉ, 1971) mais, de toute 

façon, dans des proportions compatibles avec l'impédance d'en- 

trée de l'appareil de niesure (montage électromi3trique) , 

L 

3.1.1.2. - Enregistrement de E m 
ta figure 23 (p. 5 4 )  donne le s e h h a  du aionrage. La 

, ', 
'forte imp6dance da La mimoéleetrode, li6c 3 la faible i-danee! .'!' ' 

1 . l  . f 

d'entr6e de 1' oscilloecope (1 MD) rend &cesaaire 1 'utilisstion 
' 

d'un abaisseur d'impbdance construit d'après CHEVAL (1966) et 

CLûTTES (1969) dont les caractériatiqves sont : impédance . 

d'entrée > 1000 M Q, impédance de sortie faible #+ 10 k Q, 



- A h a e  : C.OumU p9)unettwLt de modi&ien ta v&em de E,, 
= ~ a g o n  k e m p e  (SA) ou covLtUute (G X I .  
La peMWbation MX appo&@e p a ~  happoht  à une' e(e&ode ex- 
& m e  gdce iI une nKonoeCecttrode ( E4) Le cowimtt ( I ) ,  mebwlE 
@ce à Lo ~.t9&&nce I R )  de oeible vuteun ( 5  b R )  est  d W -  
v&lo part 'un g b é h C L t w  de d 8 U e h  dans la mm-e 
wc c o W  &enda cdmt- de Z ' i W p o d L t i o n  avec Ld 
d c ) t o ~ e W d e  d f  une né6xdXmce (RI de valeuh Uevbe. 



,S.,- bande passante de 20 k We avec 10 M $4 t l'entrée et aprss com- 
4% w; 

pensation de la capacit.6 parasitg, gain rarnen6 B 1. Les élec- 

trodes (de mesure et de référence) sont rendues impolarisables 

par l'emploi de piles au calarpel (Hg / HgCL / KC1, 3M). La 

,$$ible résistivit? du milieu extracellulaire (20 Q. cm, SHAW, 
P - 

: 1955 a) permet de considérer l'électrode de référence au con- 

"k tact de la face externe de la membrane. 

3.1.1.3. - Polarisation de la membrane 

Elle peut être modifiée par application selon les 

besoins, soit d'un courant constant hyper- ou dépolarisant, 

transitoire ou permanent,soit d'un courant alternatif de fré- 

quence dgterminée. L'application est faite, grâce 3 un généra- 

teur adapté, par l'intermédiaire d'une microélectrode remplie 

de KC1, 3 M. Celle-ci doit d'ailleurs être de faible impédance 

(1 B 5 M S2) et s4ilectionnée pour son aptitude à ne pas rectii 

- fier (FRANK et B E W R ,  1964 ; KOPPENH~ER et SCHRAMM, 1974) . 
La figure 23 (p.54 ) donne le schéma -synoptique du montage 

P utilise pour modifier Em. . 
l 

l Em et le courant appliqué i& la membrane sont visur . 
? m.9 .' ,i * 9 .  < 

. - : 
lisés et aéii#>ris6s sur oscilloscope TEKTBOBIX 5031 puis photo- 

. . 
1 graphi&s grâce B une cadra TEKTRONIX C70. 



3.'1.2. - Analyse des deux systèmes membranaires en 
~arallele (sarcolexnne et tubules) 

3.1.2.1. - Formulation mathhatique 
3.1.2.1.1. - Schéma électrique 6quivalent 

Le schéma électrique 6quivalent de la membrane de la 

fibre de crabe donné par EISENBERG (1967) fait état de deux 

circuits R.C. en parallèle. En considkant ce schéma comme un 

blément, la membrane de la fibre excitable doit être formée 

d'un ensemble d'éléments identiques en parallèle réunis par 

(figure 24 a, p.57 ). 

Le p r a b l h  qui se pose est de savoir comslent r6pond 

cet ensemble d'élhnts B la modification de la polariké de 
! 

l'élthent de rang n, l'enregistrement de la réponse se faisant 

au miveau de 1'6lêanent de rang n + x. 

L'aaafpe zmth4knatiqur d'un tel rOeeau BtuaiO par 
, , -  ' r * 3.: ,y , . 

- - 8 4 -  

WUAGE (1975)montre que : 
* "  I 

-les r6sistances % et Bt dues a la présence du 

-tériel amorphe au niveau du sarcolemme et dans la lumière 

des tubules ne modifient pas l'allure de la raponse mais in- 
* 

rsduisent néamoins un Iloignement constant du potentiel des 
, . , ,  c . . 

rant l'616ment perturbé de l'dlément interrogé soit supérieur 



Figure 24 a 

F i  m e  24 : Schéma Zec/trcAuuen éqLUvde& de La membmne de 
a c tre de mabe placée houn diddémnten c o n a o n n  expihi- * 

mentdu .  

24 a : SchdrnaAhaXion de h membmne : ce l l e -c i  ut (ornée de 
=Erne& placé, en pcur&Zle cd tréunin lu unn aux uuCta 
patt L ' i n t m é d i & e  d a  trébdtanca du miLieu i n t m n e  (tr .). et 
du rritieu er tmne ( t r e ) .  Chaque élément ea* connLLtué de $eux 
CVLCUXR;~ R. C .  ( R h  . C, couenpond à La membmne ~ahcolemmiyue, 
Re, . Cg à La manbmne *ubd&e) phcén ea pm&èee. 
Les ,chetnu b, c & d cornenpondent au bchéma de ElSENBERG 
(1961) (va& digrne 2 2 ,  p.48 ) où cexùxinn &téme& a o n t  
rnoclidién : 

. . 

- - 24 c : La tréshtance de h mmbme ;tubcLec&e (Rte) u k  
bupp~mée  . 

- 24 d : t o u t  Le d ~ c &  R.C. comu,pondant à La membtrane 
S b a V L e  ( R w  . C x )  es t  nupphhé. 



Figure 24 b 

Figure 24 c 

Figure 24 d 



à 10, la membrane de la fibre excitable répond comme un , 

seul élément. 

Tout donne lieu à penser qu'expérimentalement cette 

condition est réalisée puisque la distance interélectrode est 

de l'ordre de 100 pm et que la distance séparant deux stries Z 

est voisine de 4-5 Pm (PEACHEY, 1966 ; MATHIEU, 1970). 

Le développement de l'analyse mathématique permet,tant 

de dire que la membrane de la fibre excitable se comporte comme 

un simple circuit R.C. est donné en annexe 1. 

3.1.2.1.2. - Réponse du modèle à un échelon 

de courant. 

La réponse est telle que, outre une polarisation im- 

médiate due à la présence de R,, et Rt, le potentiel (v tend, 
t 

en fonction du temps, vers une valeur V maximum selon l'équa- 

tion : v = V (1 - e-at) où a, coefficient de l'exponentielle 
t 

1 
est égal à - , R.C. dépendant bien évidemment des caracté- R. C. 

ristiques électriques de chacun des deux circuits R.C. en 

parallèle (correspondant respectivement à la membrane du sar- 

colemme et à celle des tubules). 

Avant d'étudier la réponse de la membrane biologique, 

en fonction de la schématisation équivalente qui en a été faite,,. ., fi;,,. h 

une simulation physique concrete est réalisée à l'aide de com- 

posants électroniques. 

- Le modèle utilisé dérive du schéma de EISENBERG 



(1967) (figure 22, p. 48). Les valeurs des résistances et capa- 

cités sont telles que l'hypothèse de EISENBERG est vérifiée. En 

effet,les deux circuits R.C. correspondant au sarcolenme (Rs 

et Cs) et aux tubules (Rte et Ct),sont équivalents. Afin de 

respecter approximativement les rapports entre les valeurs 

proposées pour chacune des caractéristiques électriques de la 

fibre de crabe et celles de notre modèle de simulation ont été 

choisis : Rb 10 B ; Rt = 22 B ; Rs = 1200 R ; Cs = 10 I I  F ; 

= 220 Q et Ct = 50 pF. 

- U n  créneau de courant constant est appliqué entre E 

et 1 de façon à modifier le potentiel entre ces points. L'évo- 

lution de ce potentiel est étudiée en fonction du temps après 

modification ou nen du circuit. 

- Dorsque tous les composants du modèle sont présents 
(figure 25 a, p. 61), la réponse v (figure 25 b, ~.61) évolue 

t 

en fonction du temps selon l'équation v = V (1 - e -ut) comme 
t 

l'atteste la courbe M 1 de la figure 26 (p.63. ). L'équation 

L~~ (v-~~) = f(t) est traduite par une droite avec un coefficient - 
de corrélation de . 999 (n = 27). Dans ces conditions, l'équa- 

tion de vt = f (t) peut s'écrire : 

* b . .  " 

: - : " i  . -  De cette équation, il est déduit la valeur du circuit R.C. dans 

ces conditions : R.C. = 12,8 . I O - ~  Q.F c6rrespondant bien 

évidemment à ce que donne le calcul. 



Figure 25 a 

Figure 25 b- 

F i  wre 25 : Modèle étabfi  à p u  du schéma moposé pm b (1961). 

- 25 a : Schéma du modèle Uectttique W é .  E 
treptcEhente CTi%?étUewr de lu membme, 1 C t i n t & i w .  P o u  l a  
signi@cation de chaque Uément, se nepohte~ au schéma de 
ElSENBERG ( 1 9 6 7 ,  digclhe 2 2 ,  p. 46 ) .  
Rb = 10 n ; Rt = 22 n ; Rh = 1200 n ; C, = 10 pF ; Ro = 220  n 
et C2 = 50 nF. 

- 25 b : Emeg&&emen;t de  Ca népon~e (;Dtacé du ha&) 
du modèle à ïïiïZméneau de counant ( h é  du b a ~  1 . 
L ' é v o U o n  de cet te  n é p o ~ e  lu  I en donotion du temps est 
exponentime comme l e  montne d mise en Zpuation ( v o h  XtelLtel. 



F i  wte 26 : Réponsu ( v  ) du chcuAA: de ~AmuRaALon p& OU 

h d i P  d d e s  cn$neaur de cornant q u i  luL sont appfiquEh. 
L u  combes M l ,  M2 ,  M3 et M4 cornespondent Ù l a  nepésentation 
gmphique (&@me 26 a )  de l'équation Log ( V  - ut) = 6 ( X I .  
L ~ A  erihegb&ementn p e n m e t t a n t  de ~ 7 ~ ~ c e n  ces c o w b u  ( digrne 26 b )  
com~pondent  2i l a  néponse du modèle au cnéneau de cornnt  quL 
fi ut appliqué (akzcé du b u ) .  

- Ml : néponae du modèle non modi@é (schéma digigune 2 5  a ,  p. 61 1 
v = 7 ,824  ( 1  - e-78t) (t en 6 ) .  

- M2 : rréponne du modèle d o n t  l a  tribAtance Rh ut supptUmée 
(dchéma &igwre 24 b ,  p.  58 ) (ut = 1,668 ( 1  - e -57 LI (t en 4 1. 

- M3 : héponhe du modèle d o n t  l a  hésh;tance RCe est  supptUmée 
'(schéma &igue 24 c ,  p. 5 g )  (vt = 1,987 ( 1  - e-30 t )  (t en 6 ) .  

- M4 : hépona e du modèle d o n t  l e  c h c d  Ru . Ct ut dupphuné 
'(nchéma digwre 24 rl p. 5 8 )  
( v  = 1,248 Il-e- 775$) (t en A ) .  

L'intemLté du cornant appfiqué au modèle es t  t&e que la vdeuh 
de V ut sensiblement l a  méme powt compmetr p l u  ainément lu 
diddetrentes pentu.  
En eddet, un méme cowrant se XtaduLt pah une v d e w  de V q u i  
dépend de Ra compo~i&ion du &cui.t comme l e  monttent lu 
ewregA&zemenh 26 A,  26 8 ,  26 C comespondant hupectLvement 
au montage complet, à l a  supphe66ion de Rd et à celle de Rc, 



Figure 26 b 



6 4 .  

- La suppression de F$ et Rt (figure 27 a, p. 65) 

fait que le point E est ramené directement aux bornes des 

l circuits R.C. ; la variation de potentiel instantanée observa- 

ble à l'établissement et à l'annulation du courant appliqué 

l (figure 25 b, p. 61 ) disparaît (figure. 27 b, p. 65). Ainsi, 

la présence ou l'absence de % et R ne modifie pas l'allure de 
t 

la réponse v = f (t). t 

- Sur une fibre, inhiber une conductance ionique 
localisée, par exemple au niveau de la membrane sarcolemmique, 

revient à rendre la résistance de cette membrane pratiquement ob 

Sans modification de sa capacité. Ainsi, en enlevant la ré- 

sistance R au modèle (figure 24 b., p. 58), la réponse Vt = 
s 

f (t) est modifiée comme le montre ltenregistreinent M2 de la 

figure 26 (p. 62). La droite expérimentale M2 traduisant 

h g  (V-vt) = f (t) présente un coefficient de corrélation de 

. 999 (n = 27). Ainsi, l'équation de v = f (t) s'écrit : 
t 

La valeur de R.C. calculée dans ces conditions est de 

I -3 17,5.10 Q.F. En faisant abstraction de % le calcul donne 

- De la même façon la suppression de la résistance Rce 
Ji.** ' 1 ' - < d d  circuit R.C. correspondant au système tubulaire (figure 24 C, 

p. 5 8 )  se traduit par une relation Log (V - vt) = f (t) linéai- 



Figure  27 a 

- --- . - -. - -4 
Figure  27 b 

Fi m e  27 : Répome~ du modèle touque  la ~és i6 . tance~  Rb et 
-&*chému de EISEWERG, digme 2 2 ,  p. 48 ) sont 
p h h e n t e ~  ( digme 221  ou non (digrne 27 a ) .  
La digme 27 b mo&e l e  hole de ces ~éhi6Xances. En eddet, 
.ta 6 ~ p p R e d d i 0 U  de Rb e,t Rx (.&mcé 2 )  se t m d d  pan ûi dis- 
p""tion de & v a W o n  ~mtantanée  de vX à l l e t a b U ~ e m e n t  
du cot~zant obsavable d m  l e s  con&om notrmda ( h c é  1 ) .  



re comme le montre la droite M3 de la figure 26 (p. 62) 

coefficient de corrélation : . 999, n = 27). 

L'équation v = f (t) s'écrit : 
t 

d'où ilapparaît que le circuit R.C. possède une valeur de 

33,33.10-~ Q.F. 

- La suppression pure et simple du circuit R.C. cor- 
respondant à la membrane tubulaire (R . Ct et Rt) (figure 24.d ce 

p. 58) modifie de façon importante la pente de la droite tra- 

duisant la relation Log (V - vt) = f (t) comme le montre la 

courbe P14 de la figure 26 (p. 62) (coefficient de corrélation : 

. 994, n = 13). Dans ces conditions, l'équation Vt = £ (t) 

devient : 

-175 t) (t 
Vt 

= 1,248 ( 1  - e en s). 

Le coefficient d'exponentielle permet de donner la 

- 3 valeur du circuit R.C. dans ces conditions : 5,71.10 Q.F., 

circuit qui ne correspond plus qu'au circuit R.C. du système 

sarcolemmique. 

3.1.3.1.3. - En conclusion, l'analyse de 
la réponse d'un modèle simulant la membrane biologique à partir 

des données de EISENBERG (1967) permet d'affirmer que la mem- 

brane bien que constituée de deux circuits R.C. en parallèle, 

répond comme un seul circuit R.C. Toutefois, si, dans le dé- 



velopp~?ment mathématique, % et R peuvent être négligées pour r 

montrer que v = V (1 - eat), elles interviennent dans le calcd t 

de la pente de la relation linéaire Log (V - vt) = f (t). En 

effet, la mise en équation de cette réponse conduit à donner une 

valeur de R.C. qui ne correspond pas exactement à celle que le 

calcul permet de donner en ne considérant que R 
s ' Rce, C et Ct. s 

Ainsi, à partir des valeurs données par EISENBERG (1967) il 

est possible d'établir le rapport dans lequel la valeur de R.C. 

varie lorsque : 

- R  est.. 
S 

: R.C. x 1,368 

- R est - : R.C. x 2,600 ce 

- Rce, C et R sont supprimées : R.C. x 0,446. 
t t 

3 .1 .2 ;2 .  - Discrimination entre les deux 
systèmes membranaires de la fibre musculaire de crabe. 

Connaissant la réponse d'un modèle simulant la membrane 

etsachant comment évolue cette réponse en fonction des modifica- 

tions que l'on peut apporter aux différents éléments constituant 

le circuit, il est aisé de savoir si l'hypothèse de EISENBERG 

( 1967) se vérifie et si elle apporte, en outre, des éléments 

importants d'information sur la localisation et d'éventuelles 

modifications des perméabilités membranaires sous certaines 

conditions expérimentales. En effet, une étude similaire à celle 

conduite sur le modèle ( O  précédent), Peut être entreprise 



sur la fibre musculaire squelettique de crabe. La perturbation 

est apportée à la membrane par un créneau de courant de faible 

intensité (hyperpolarisant pour éviter d'éventuels phénomènes 

de rectification). La réponse enregistrée permet d'établir si 

la relation (V - vt) = f (t) correspond à une exponentielle 

et ainsi de connaître la valeur du circuit R.C. équivalent de 

la membrane. 

En utilisant certains milieux anormaux et certains 

inhibiteurs, on peut bloquer, ou du moins fortement diminuer, 

une conductance membranaire précise. Sachant que chaque système 

membranaire de la fibre de crabe est préférentiellement perméa- 

ble à une espèce ionique, l'inhibition de la conductance de 

l'un des ions considérés revient à rendre - Rs ou Rce du modèle. 
Il convient dlétablir,dans ces conditions,le rapport dans lequel 

se modifie la valeur du circuit R.C. en référence au milieu nor- 

mal pour savoir si, sous certaines conditions, l'élimination de 

la membrane tubulaire ou externe est effective. 

3.1.2.2.1. - Existence de % et Rt 
L'analyse de la réponse Em = f (t) de la membrane à 

des créneaux de courant constant permet de mettre en évidence, 

à l'établissement et à la rupture du courant, une variation ins- 

tantanée de E (figure 28, p. 69). Cette variation témoigne de - .  m 
8 .  

l'existence de la résistance % due au matériel amorphe existant 
à la surface du sarcolemme et de celle de R correspondant à la t 
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F '  w e  28 : Ewreg.ih.Cteme& d a  vadmXon6 de Em (&acé~ du h a a )  
L tre m~ctd2zh.e b q u d d q u e  de ctrabe, en 6oncaXon du b 

itemp~ Lou  de Lfappfica2Aan de ctrénmx de cout~am2 hgpmpata- 
&ana2 ( m c h  du ban ) . 
La vatUa;tion imtantanée de Em,à C'isAabmaement et à L'annuRa- 
fion du cornant, trend campXe de L'exAXence d u  trZ6A;tanca 
Rb (~"6d; tance du m d t h i d  amohphe phéaen-t à La amdace du 
smcolemme e.t d a  &vagiMatiom LongLtudinda de c W - c i )  
e;t i ? ~  ( ' ~ h A a k n c e  toncjh&Maee d a  XubuRu ) . 
L'évoLclRxon de E, w 6onc.Cion du X m p d  hépond à l'équaCion (, L I ; .  

E = V ( 1  - e-400 X )  (.t e n a ) ,  L. 
ce q u i  donne une vd!!rn du cincuLt R. C .  .éqWvdent de la 
membtrane de t'oadrte de 2,5.10-3 a.F. 



résistance longitudinale des lumières tubulaires. Toutefois, 

compte-tenu de la variabilité de ce potentiel instantané selon 

les fibres et la possibilité d'un passage direct par capacité 

d'une partie du courant de polarisation à l'électrode d'enre- 

gistrement, il ne peut être donné d'estimation quant à la valeur 

absolue ou relative de % et de Rt. 

3.1.2.2.2. - Blocage du sarcolemme 

Comme nous le verrons ultérieurement (5  322),1es ions 

+ 
H bloquent,sur certaines préparations,la conductance de surface 

(BROOKS et HUTTER, 1962 ; SPURWAY, 1965 ; HUTTER et WARNER, 

1967 a ; 1967 b) qui s'avère être sur la fibre de crabe une 

+ 
conductance aux ians K (MOUNIER et Coll., 1970). 

+ 
Ainsi,un milieu dépourvu d'ions K (12,9 mM de chlo- 

rure de choline remplaçant le KC1) et rendu acide par un tampon 

biphtalate de K+ (5 mM) - Na OH (0.25 mM) (pH : 4,25) doit 

diminuer gK, donc rendre R très élevée. 
S 

La figure 29 (p. 71) donne l'enregistrement de la 

réponse à un créneau de courant hyperpolarisant d'une fibre 

\Y)'Zck la placée dans les conditions normales (enregistrement 

même fibre après action pendant 20 mn du milieu anormal acide 

+ 
.% dépourvu de K (enregistrement a d e  dr6tlec) . 

8 . -. , ,* \ 
< - .  
, i t  iktéquation donnant vt = f (t) est : 

. -., - - 
v = 19,787 (1 - e 355 t, (t en s) dans les conditions 
t 

normales )et 



Figure 29 a 

Figme 29  : EvoluXion de Em en donction du teniph covlsécutivement 
% L'appRc'caLLon d'un cnéneau de cowant hypmpo.&mAant dam la  
condi;tiom n o m a l u  ?l dam lu con&om où l a  conduc,tunce 
dacolemmique ( 1 /Rd ) ent bloquée pm l es  i o m  H f  et l 'absence 
de K+ ex;DtaceLtdme. 

- 29 a : Vahiatiom de Em comécu,tivu à l 'appf icat ion du même 
chéneau de coutrank (Xxacéh de b u )  dam Lecl wndi;tionn n o m d a  
(&igme de gauche) et aphèh action du mikiw acide (pH = 4,251  
dépuunvu d ' i o m  K+ (d igme  de dtioae) . 

- 29 b : Couhbed & a d d a n t  l a  h&&on Log ( V - vx)  = 6 ( X )  dam < L i t  
G o n u o n ,  nohmdeb (combe B 1 )  et aphè6 blocage de l a  
conductance du hmcolemme (combe B 2 ) .  La vdewi. du &cdt 

@- 
R. C. augmente dam un happ~ht  de 1 ,994 .  



t -17' t, (t en s) apriiis inhibition v = 32,624 (1 - e 
de ho En effet, les C O U ~ ~ F S  B 1 et B 2 di la figure 29 k 
(p. 7 1 1  correspondant respectivement Bii milieu de r6fémnce gt 

au ii1i.e~ anomal rtaduisant h g  (V-V,) = f (t) comme une relation 

linaaire, , compte-tenu des coefficients de corrélation respec- 

tifs : .999 (n = 1.7) et .987 (n = 25). 

Le calcul de la valeur du circuit R,C. équivalent de 

la membrane dans les conditions normales ( 2 ,  O , et 

anormales (- 5,61. 1 0 ~ ~  i2.F) permet d'établir le rapport dans 

lequel cette valeur s'est modifige. Ce rapport de 1,994 est 1é- 

de la r6sistance membranaire de repos (1,649) et: à celui @ré& 

par le modèle (1,368). Ces discordances conduisent à considérer, I 
compte-tenu des valeurs données par EISNEBERG, qu'effectivement, 

dans de telles conditions, la conductance de surface est rela- 

tivement faible , 

3.1.2.2.3. - Blocage des tubules 

Li sqpre.sion des ions chlarure dL milieu &tracel- 
, :>y  -, 

lulaire entrdne un4 très farte diminution de la cop&~~tanc- : 

ces ions (MOûRE, 1969) qui se trouve être localigee-chez la 

*Y$!! 4% C F ~ $ P ,  W. v*i*" du Sm .(&ri= 
1 

* 1067) (comte cm1.a 
2 
' . 1- . i '  ., - 

VU ~ltrlgr%+~r (5 388i)i *r: . t: c 7, * s t -, >, J,:::, 

,> . i * &. &frtrfrtrb*rb&*(l' I fiw .kC3Ui1+d<\< &= :; 
t ;: t' .i~,3t:.'r,c 2 '" j+ $j : + <, 2 :  < (*'+L c LEQJ, . i. - I 

- 4 -,ta, ? r r ,  

tu i;lhi.'*d'&w~ & pSUyW&&&..' " 1 4  1 .  : i D _ ? 6 - .  , i**- ;& " L  *, J , ' .  Jhg . ," ~ ,a. <. I 

. - " .  

, 3  

I 
1 

l 
'5 . - *  



leur concentration de référence, augmente considérablement R ce ' 

La figure 30 (p. 74) montre l'évolution de la relation 

v = f (t) obtenue en milieu de référence (figure 30 b courbe B I )  
t 

et après 30 mn d'action du milieu dépourvu d'ions chlorure I 
(figure 3 0 8  courbe B 3 ) .  

La relation Log (V - vt) = f (t) obtenue dans les 

deux cas (courbes B 1 et B 3 respectivement) se révèle être 

linéaire. En effet, les coefficients de corrélation sont . 992 
(n = 18) pour la courbe B 1 et .999 (n = 27) pour B 3. 

L'équation v = f (t) peut s'écrire : 

v = 33,082 (1 - e t 
-378t) (t en s) pour le milieu de 

référence et 

v = 44,080 (1 - e -134t) (, 
t 

en s) après blocage des 

tubules. 

Le coefficient d'exponentielle permet de donner au 

-3 
circuit R.C. équivalent la valeur de 2,64.10 i2.F dans les con- 

-3 ditions normales et 7,46.10 Q.F. dans les conditions anor- 

males. Le rapport de ces deux valeurs (2,820) est pratiquement 

analogue à celui prévu par le modèle (2,600). 

3.1.2.2.4. - "Détubulation" de la fibre 
La lésion sélective du STT des fibres musculaires 

striées peut être faite grâce à un choc osmotique. 

Depuis OVERTON (1902) et STEGGARDA (1927) on sait 

que l'hypertonie provoque une perte des phénomènes mécaniques. 



1 Figure 30 a 

Figure 30 b 

F ' m e  30 : EvoluZbn de Em en donc.2ion du Zemph Lou de 
Z ? $ $ Z ü Ü o n  d'un wéneau de c o m n t  h q p e n p o t d a n t  dam L a  - 
condi;tiom où La conductance d u  ; t u b d a  a.t comidétlc~b~emen;t 
/ r é U e  p m  abnence d'Lam cheomu~o da w ' l i o r i  ~xR;trac&ut&e. 
- 30 a : V U o m  de Em Lou de L 'appf icÜan du même chéneau 
decauhant ( t m c é ~  du b a )  dam L a  condi;tiom notrmda ( (bigme 

5 l j 9  de. gauche) e/t apkèn a d o n  du W e u  dépomvu d ' i o m  c h l a m e  3 
i i t ~ i f  (hm de kemphcement : Lam pi~opiona;te ou mélthq&lLeda;te) 
'.- (6 igwe  de dnoLte). 

- 30 b : Cornben Log ( V  - vi) = 6 ( 2 )  dam L u  c o n ~ o m  noh- 
m ~ ( c o m b e  8 I ) & aptèb bLocage de la conduotance de La 
membune d a  .tubula (combe 8 3 ) .  
La h&A;tance me.mbtran&e de tepon 6 'acctroLt, &mi que La v d e m  
du &cuit R.C. équivdent  ( h d o n  un (baritem de 2 , 8 2 0 ) .  



"L'effet glycérol" est obtenu lors du retour a~x.conditiono~~~ 

initiales de la fibre traitée au préalable par un &lieu rendu 

bypertonique par addition de glycérol (HOWaLL et JENDEN, 1967 r 

HOWEU, 1969 ; KROLBNKO, 1969). Le choc osmotique se traduit 

/ par un découplage entre l'excitation et la contraction 
l 

(YAMAGUCHI et Coll. 1962 ; BIRKS et DAVEY, 1969 ; ILDEFONSE 

e t  Coll., 1969 b ; ADRUN et Coll., 1970 a ; MIYAMOTO et 

HUBBARD, 1972). Cet effet semble, pour la fibre de grenouille, 



STANFIELD, 1968 ; ILDEFONSE et Coll., 1969 b) bien qu'une partie 

1 de la rectification anormale se manifeste en surface (TAKEDA et 

OOMURA, 1969 ; GAGE et EISENBERG, 1969). D'autre part, la rup- 

ture des tubulesde la fibre de grenouille est attestée par la 

diminution de la valeur spécifique du condensateur membranaire 

1973) qui, dans ces conditions, n'est plus fonction de la valeur 
. < 

de' la pression osmotique (VAUGHAN et Coll., 1972). 

Ainsi, un processus expérimental équivalent appliqué 

à notre préparation est important pour l'établissement du mo- 

dèle électrique qui doit être fait en fonction de l'effet de 

la rupture des tubules sur la réponse électrique. Quant au mode 

d'action du glycérol sur'la structure de la fibre, il n'est pas 

parfaitement connu (HOWELL, 1969 ; SEVCIK et NARAHASHI, 1972). 

Cependant, il est bien établi que l'augmentation de pression 

osmotique provoque une diminution du volume de la fibre par 

sortie d'eau (BLINKS, 1965) laquelle provoque un gonflement 

des tubules (BOZLER, 1961 ; KROLENKO et ADAMJAN, 1967 ; 

BIPOPORT et Coll., 1968). Lors du retour aux conditions initia- 

les, des vésiculations du STT apparaissent dénotant une des- 

truction sélective de cette structure (EISENBERG et EISENBERG, 

1968 ; KROLENKO, 1969 ; IJAKAJIMA et Coll., 1969) probablement 

en rapport avec des mouvements de glycérol (KROLENKO et Coll., 

1973). En définitive, 98 p. 100 des tubules sont désolidarisés 

1 de la membrane sarcolemmique (EISENBERG et EISENBERG, 1968), 



ce qui revient à dire que le comportement électrique de la mem- 

brane de la fibre correspond exclusivement à celui de la mem- 

brane sarcolemrnique. 

Sur la fibre de crabe, la destruction des tubules est 

produite grâce à un choc osmotique provoqué par un m'ilieu hy- 

pertonique (milieu normal additionné de 2376 mM de glycérol) 

de pression osmotique égale à 3 fois la pression osmotique de 

référence. Il apparaît nécessaire de soumettre la fibre à une 

pression osmotique plus élevée que sur la fibre de grenouille , 

pour obtenir le même-résultat, une pression osmotique double de 

celle de référence étant suffisante pour cette dernière 

(HOWELL et SENDEN, 1967 ; KROLENKO, 1969 ; HOWELL, 1969). Pour 

cette fibre, le temps optimum d'imbibition dans le milieu hy- 

pertonique s'avère être de 20 mn. Certaines fibres,soumises à 

l'action du glycéro1,se lèsent lors du retour aux conditions 

initiales comme l'atteste la chute importante de la valeur de 

Er et celle de Rm. Seules sont conservées les fibres qui pré- 

sentent, après traitement, une valeur de E proche de la valeur r 

normale se maintenant au cours du temps et une Rm supérieure 

à celle de référence. 

La figure 31 (p.78 ) donne un exemple d'enregistrement 

de la relation vt = f (t) avant (enregistremental) et après 

choc osmotique (enregistrementa2). La mise en équations des re- 

lations Log (V - vt) = f (t) permet de dire qu'il s'agit de 



Figure  31 a 1 
' 

Figure  31 a 2 

Figure  31 b 

Fi m e  31 : EvoCuLion de E, en d o n d o n  du- kmpn  aptrèn a p p f i -  
b u n  méneau de cornant  hypehpolahisant d a m  Ces condi- 
Z i o m  où ;tou.t Cc: ny~kème k u b u l d e  u k  désof idahiné du nahcolem- 
, me. 
La up&.i.he den Jtubulecl esk pkovoquée Cotcnyue Ca dibne, aphèn 
a v o h  é t é  n o d e  à un md3eu hype~XonLyue ( 3  @.in Ca p h u n i o n  
~ o b m u ~ y u e  nohmde pah add iL ion  de gCycéxol), esk heplacée  dan^ 
.te tni&eu de hédékence. 

- 31 a : Vahiatiovin de Em c o n ~ é c ~ v e s  à C'cippficazXon d ' u n  - 
meme chéneau de cowrant h y p e h p o M a n t  (Dmcéa du b u )  d a u  
e u  co nciLtio vin nohmd&5 ( d igrne 3 1 a l  1 apfièn h ~ p k r n e ,  

' . ~wL  lu méme dibhe, des 2ublLees 1 6 ~ g w r e  31 a2) . 2 rg  
1 b : EvoClrtron de Ca ne.tation Log I V  - u t )  = 6 ( X i  dam C a  l,-J 

n o m d e s  (combe  8 1 ) &t aphèb truptrne d u  kubded  
( w w r b e  8 4 ) .  La v d e w t  du &ci.& R.C. é y u i v d e n t  chu-te 
a & n u n m p p o & t d e 0 , 2 4 4 .  



droites (coefficients de corrélation respectifs : .998, n = 16 

pour B 1 et .989, n = 13 pour B.4). 

Donc l'équation v = f (t) peut s'écrire : 
t 

- v = 13,491 (1 - e t -420t) (t en s) pour le milieu 

normal, 

(t en s) après choc 

osmotique. 

La résistance de membrane s'est accrue de 14 p. 100 

pendant que,corrélativement,la valeur du circuit R.C. équiva- 

lent de 2,38.10-~ QF passe à 0,58.  IO-^ RF après rupture des 
tubules, soit une modification selon un rapport de 0,244, infé- 

rieur à celui trouvé à partir du modèle dérivé de EISENBERG 

(0,446). La baisse de la valeur du circuit R.C. équivalent, 

bien que la résistance de membrane globale augmente, montre 

que,effectivement,le choc osmotique supprime le circuit R.C. 

dû aux tubules. Toutefois, l'augmentation de R globale moindre m 

que par blocage de g par absence d'ions chlorure et la baisse C 1 

corrélative de la valeur de R.C.,plus importante que celle qui 

'peut être calculée à partir du modèle,laissen~ supposer que la 

valeur de C est plus importante que celle prévue par EISENBERG 
t 

ou que, selon toute vraisemblance, des microlésions, à l'endroit 

des connexions entre le sarcolernme et les tubules, shuntent 
, -. , + ' 
.,. .f 

légèrement la résistance sarcolemmique. 



3.1.2.3. - En conclusion, il s'avère que, dans 
les conditions expérimentales formulées plus haut, la réponse 

de la fibre musculaire squelettique de crabe à un créneau de 

courant faible appliqué très localement montre qu'au niveau de 

l'enregistrement, la membrane se comporte comme un sGple cir- 

cuit R.C. séparé toutefois du milieu externe par deux résistan-- 

ces ohmiques (% et Rr). La valeur du circuit R.C. dépend de 

chacun des deux circuits que constituent les systèmes membranai- 

res sarcolemmique et tubulaire.C1est ce que montrent les études 

portant sur un modèle de simulation établi à partir des travaux 

de EISENBERG (1967) et sur notre préparation soumise à différents 

milieux ayant pour but de modifier la valeur de l'un ou l'autre 

des systèmes membranaires. 

En effet, compte-tenu des calculs précédents, on dis-- 

pose de données permettant d'évaluer la variation relative de 

la valeur du circuit R.C. dans des conditions anormales en compa- 

raison avec celle obtenue dans les conditions normales. Ainsi, 

la valeur du circuit R.C. varie dans les rapports suivants : 

- R.C. x 1,994 lorsque R passe de sa valeur normale 
S 

à 1'- 

- R.C. x 2,820 lorsque R passe de sa valeur normale 
ce 

à 1 ' ~  

- R.C. x 0,244 en passant des conditions normales à la 

suppression de R . Ct et Rt. ce 



De plus, ceci nous permet de disposer d'un moyen pour 

apprécier l'importance et la localisation des perturbations 

apportées à la fibre par certaines conditions expérimentales. 

3.2. - Perméabilités membranaires ioniaues au reDos - 
Potentiel de repos 

3.2.1. - Données générales 

3.2.1.1. - Potentiel de repos (E ) r 

La valeur de E dépend des concentrations ioniques r 

intra- et extracellulaires et des perméabilités respectives de 

la membrane à ces ions. Selon la théorie de BOYLE et CONWAY 

(1941) qui prévoit que les ions sont distribués passivement 

selon un équilibre de DONNAN (1924), la valeur de Er peut être 

déterminée par l'équation de NERNST comme sur la fibre squelet- 

tique de grenouille (HODGKIN et HOROWICZ, 1959 ; HARRIS, 1963) 

où la conductance de la membrane au cl- (gsC1) est supérieure à 

+ celle au K (gK) (HUTTER et NOBLE, 1960 b ; ADRIAN, 1961 ; 

ADRIAN et FREYGANG, 1962 a ; STEFAN1 et STEINBACH, 1969). 

Néanmoins, l'équation de NERSNT n'explique pas en- 

tièrement la valeur de E de cette fibre squelettique de gre- r 
+ 

nouille, particulièrement pour les concentrations de K extra- 

cellulaire faibles (ADRIAN, 1956 ; HODGKIN et HOROWICZ, 1959). 

D'autre part, l'équation de GOLDMAN (1943) modifiée par HODGKIN 

et KATZ (1949) dérivant de la théorieduchamp constant, appli- 

quée par JCNERICK ( 1953) , ADRIAN ( 1956); HODGKIN et HOROWICZ 



(1959), AKELIENE (1973) donne une valeur satisfaisante. 

Dans certains cas, E ne peut être expliqué par l'une r 

ou l'autre des équations de NERNST ou GOLDMAN car il faut tenir 

compte de l'existence, à travers la membrane,de transports 

actifs dont la somme algébrique est différente de O.En effet, 

pour la fibre lisse de Vertébré, par exemple celle du taenia- 

coli de cobaye, la fibre n'étant pas en équilibre thermodyna- 

mique avec le milieu extracellulaire (KURIYAMA, 1963), la valeur 

mesurée de E (- 51 mV : BULBRING, 1954, HOLMAN, 1958) ne cor- r 

respond pas à la valeur calculée par l'équation de GOLDMAN 

1 (- 37 mV : CASTEELS, 1969). Dans ce cas, CASTEELS (1965, 1966) 

1 montre que le CI- est transporté à l'intérieur de la fibre con- 

I + 
tre son gradient électrochimique en relation avec l'échange Na - 

En ce qui concerne les fibres musculaires de Crusta- 

cés, il ressort que, selon les fibres interrogées et selon les 

. auteurs, E peut être expliqué soit par l'équation de NERNST, r 

soit par l'équation de GOLDMANN, soit finalement par l'équation 

de GOLDMAN affectée d'un facteur révélant l'existence d'un 

transport actif électrogène. 

+ 
La distribution passive des ions K et CI- selon un 

l équilibre de DONNAN explique la valeur de Er : 

- de la fibre musculaire de balane (HINKE et GAYTON, 1971 ; 
GAYTON et HINKE, 1971 ; DIPOLO, 1972 ; DIPOLO et LATOmE, 

1972 ; LAKSHMINARAYANAIAH et ROJAS, 1973) en tenant compte 



+ 
du fait que le K intracellulaire est pratiquement uniquement 

sous forme libre (90 p. IO0 : ALLEN et HINKE, 1971 ; CAILLE 

I 'et HI-, 1973), 

1 - de la fibre musculaire de homard où seule une partie du clo 
intracellulaire est libre, à la fois dans le myoplasme et dans 

( les tubules (DUNHAM et GAINER, 19681, 

1 - de la fibre musculaire de crabe bleu C&nedeb hapich 

(HAYS et Coll., 1968), uniquement pour des valeurs de concen- 

I + 
trations extracellulaires de K supérieures à celle du milieu 

+ 
de référence, si l'on ne tient compte que des ions K et cl- 

libres; 

- de la fibre musculaire d'écrevisse hltaeuh ~ h v ~ ~  

(HEN~EK et Coll., 1962 ; ZACHAR et Coll., 1964), 
t l 

- et même de la fibre de crabe CcVmbw5 maenad maintenue en 
survie dans du plasma sanguin (SHAW, 1955 a ; 1955 b). 

Cependant, sur d'autres préparations, ou selon d'autres au- 

teurs, la fibre de Crustacé ne se trouve pas en équilibre 

thermodynamique avec le milieu extracellulaire. En effet, 

FATT et KATZ (1953) sur le crabe Potr;tunuA depw~Gotr, FATT et 

GINSBORG ( 1 958) sur 1 ' écrevisse ~$CLCLL~ d&v.k&&A, 

MOUNIER et Coll. (1969 a, 1969 b), MOUNIER et GUILBAULT (1970) 

sur le crabe CatrcinuA m a e m ,  GIRARDIER et Coll. (1963), 

HINKLE et Coll. (1971) sur l'écrevisse P h o c a m b ~  d k ü ,  

KATZ et Coll. (1972) sur l'écrevisse ohconec;tk3, PARNAS et 



DAGAN (1969) sur la crevette Pdaemon &ega~n montrent qu'en 

+ 
modifiant la concentration extracellulaire du K par un facteur 

de 10 ( [CI-], et pression osmotique maintenues constantes), Er 

varie linéairement certes, mais pas selon la pente de la droite 

prévue par l'équation de NERNST. Dans ces conditions, il appa- 

raît que l'équation du champ constant puisse être applicable 

bien que, pour SHAW (1 955 a, 1955 b) , GAINER et GRUNDFEST (1 968), 

HAYS et Coll. (1968), HINKE et Coll. (1973), la conductance 

+ 
membranaire aux ions Na (gNa) n' intervienne pas. 

D'autre part, sur la fibre de crabe Cmcin~lc~ maenan, 

GOùBEL et GUILBAULT (1972 a, 1972 b), GOUBEL (1973) émettent 

l'hypothèse de l'existence d'une pompe ionique électrogène corne 

dans le cas,par exemple,du muscle lisse taenia-coli de cobaye 
II 

(BULBRING, 1962 ; CASTEELS et Coll., 1971 a, 1971 b ; TOMITA 

et YAMAMOTO, 1971), du tissu auriculaire de cobaye (GLITSCH, 

1973) et du myocarde de cloporte P o t r c ~ o  &aAaAu (Crustacé 

isopode) ( DELALEU, 1974). 

3.2.1.2. - Sélectivité des perméabilités 
'ioniques des systèmes membranaires (sarcolemme et tubule). 

En ce qui concerne les fibres de Crustacés, quelle 

que soit la loi régissant la détermination de la valeur de 

Er, il convient deconsidérer les rapports de perméabilités 

d'une part et leur localisation respective d'autre part. 

+ 
Le rapport de conductance au K et CI" de la membra- 

ne dépend de la fibre considérée et des auteurs. Pour MOUNIER 



et Coll. (1970) chez Cm&nud m e W ,  gC1 est  réd dominante : 

55,7 p. 100 de la conductance membranaire globale (gm) pour 

44,3 p. 100 en ce qui concerne la conductance membranaire aux 

cations (gK + gNa). Par contre, sur la fibre d'écrevisse 

~~0CUmba>ucs c d ~ U ~ f i ,  gK domine gK = 70 p. 100, gcl = 30 p. 100 

(HINKLE et Coll., 197 1) alors que pour l'écrevisse h2acun 

@~v.ik&&A, les conductances gK.et gC1 sont égales (ZACHAR et 

Coll., 1964), il en est de même pour la fibre musculaire de 

crabe bleu C u e c t e s  aup.idus où le calcul des conductances 

d'après les cravaux de HAYS et Coll. (1968) permettent de donner 

en p. 100 de gm, gK r 63 et gC1 r 37. 

Pour ce qui est de la localisation de ces deux per- 

méabilités essentielles au repos, il est montré qu'elle diffère 

selon que l'on interroge la fibre de Vertébré ou celle de Crus- 

tacé. En effet, pour la fibre de sartorius de grenouille, g K 

est localisée au niveau du STT (HODGKIN et HOROWICZ, 1959 ; 

ADRIAN et FREYGANG, 1962 a ; 1962 b ; GAGE et EISENBERG, 1969) 

alors que pour la fibre de Crustacé, dans les conditions nor- 

males, le STT est préférentiellement perméable au Cl-, g siè- K 

géant spécifiquement au niveau du sarcolemme (GIRARDIER et Coll., 

1963 ; REUBEN et Coll., 1964 ; BRANDT et Coll., 1968 ; 

ORENTLICHER et REUBEN, 1971 pour la fibre musculaire d'écrevis- 

se ; SELVERSTON, 1967 pour celle de crabe). Toutefois, il con- 

vient de signaler les travaux de HAGIWARA et Coll. (1968), 



HAGIWMA et Co11.,(1971 c) sur la fibre musculaire de balane 

qui conduisent à la conclusion que le sarcolernme, perméable 1 

sélectivement aux cations à pH normal, devient perméable pré- 

férentiellement aux anions à pH acide. 

Ainsi, la fibre musculaire de Crustacé est caractéri- 

sée par un potentiel de membrane qui dépend des concentrations 

ioniques intra- et extracellulaires. Elle est caractérisée 

+ 
également par des conductances membranaires au cl- et au K 

l variables, mais ces conductances étant localisées préférentiel- 

lement à un niveau sarcolemmique pour g et à un niveau tubu- K 

laire pour gC1. 

3.2.2. - Perméabilité de la membrane sarcolemmique 

Les arguments qui nous conduisent à considérer que 

+ 
la perméabilité membranaire au K est située à un niveau sar- 

colemmique sont de deux ordres : l'analyse des effets de mi- 

lieux réputés pour modifier g d'une part, et le temps d'action K 

nécessaire à ces milieux pour obtenir l'effet optimal, d'autre 

. part. 

i- 
3.2.2.1. - Milieu dépourvu de K 

Ce milieu est obtenu en remplaçant mM à mM le KC1 de 

la solution de référence par du chlorure de choline, les ions 

choline étant réputés non perméants au niveau dela membrane de 

la fibre de Crustacé (GAINER et GRUNDFEST, 1968). La courbe de 

la figure 32 (p.87 ) montre l'action relativement rapide (10 mn) 





+ et réversible du milieu sans K , qui se traduit par une légère 

hyperpolarisation, E passant de 64,8 2 4,8 mV à 67,1 2 8,8 mV. 
r l 

+ 
3.2.2,2. - Milieu riche en K 

Ce milieu agit dans un délai allant selon les fibres 

de 5 à 10 mn. C'est le cas, par exemple, du milieu où [K*J~ est 

multipliée par 10 : il est constaté que la variation de Er n'est 

pas compatible avec celle prévue par l'équation de NERNST puis- 

qu'à la température de 20°c, la variation est en moyenne de 37mV 

ce qui confirme les résultats obtenus par MOUNIER (1970) et 

3.2.2.3. - Milieu acide 
+ 

11 est admis que les ions H bloquent généralement la 

perméabilité ionique de surface (BROOKS et HUTTEX, 1962, 1964 ; 

SPUKWAY, 1965 ; HUTTER et WARNER, 1967 a, 1967 b) en jouant sur 

les charges fixées sur la membrane, charges qui permettraient 

le passage spécifique de's ions (HUTTER et WARNER, 1967 c sur la 

fibre squelettique de grenouille ; HAGIWARA et Coll., 1968 sur 

la fibre musculaire squelettique de balane ; SHRAGER, 1974 sur 

l'axone d'écrevisse ; RILLE, 1968 sur l'axone de grenouille). 

Sur notre préparation,les travaux de MOUNIER et Coll. 

(1970) montrent que l'action des milieux acides se traduit, 

pour la fibre au repos, par une dépolarisation et par une aug- 

l mentation de la résistance membranaire. En étudiant l'évolution 

de Er selon [CI-] et selon le pH, ces auteurs montrent que les e 



+ + 
ions H inhibent la conductance membranaire aux ions K . 

l + 
Celle-ci, compte-tenu de l'action rapide des ions K et des 

l + 
'ions H , se trouverait localisée au niveau sarcolemmique. 

La nécessité d'utiliser le milieu acide (pH = 4,25) 

pour déterminer la nature ionique de l'activité électrique con- 

duit à des résultats qui nous montrent qu'effectivement, en 

+ 
accord avec les auteurs cités ci-dessus, les ions H produisent 

un accroissement de la résistance membranaire associé à une 

dépolarisation comme le montre la figure 33 (p.90 ). De façon 

à obtenir des effets réversibles, la valeur minimale du pH du I 
milieu utilisé est de 4,25 ; l'excès de protons est produit par 

remplacement du tampon bicarbonate-acide carbonique du milieu 

+ 
de référence par le tampon biphtalate de K (5 a) - NaOH I 
(0,25 mM) . Cette acidité est suffisante puisque, pour une I 
normale, la variation de E pour une modification de 10 fois r I 
[CI-], à la température de 20°C est de 60 mV, ce qui implique 

+ 
que la conductance membranaire, en particulier au K , est de- 

venue très négligeable devant celle au CI- (MOUNIER et Coll., 

3.2.3. - Perméabilité de la membrane tubulaire 
L'analyse de la littérature montre que le siège des 

+ 
perméabilités de repos auxcl- ét K des fibres musculaires de I 
Crustacés est inverse de celles de vertébrés, ce qui peut 

+ 
expliquer pourquoi les ions H en excès (agissant en surface) 
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Figme 33 : EvoiJutLon de kla vdewt  moyenne de E,, (t bon écaht- 
Xgpe, n = 1 9 )  en ~onCtion du Zen~ph d ' a d o n  d'un milieu enhichi 
en phoZom (pH = 4,25) à L'aide d'un ,tampon biph/tda;te de K+ - 
NaUff. 

Cen dibtren phcéen davin  ce^ concktiom be dépolahinwt 
(Et ,  = - 53,4 * 3 ,3  m V )  napidement ( d m  un tempb  de L'ohdtte 
de 70 mn). 



influent sur les mouvements de CI- au niveau de la fibre 

squelettique de grenouille (MASHIMA et WASHIO, 1964 ; HUTTER 

'et WARNER, 1967 b, 1967 c ; MAINWOOD et LEE, 1968 ; MOORE, 

+ 
1969) et sur ceux de K au niveau de celle de Crustacés 

(DE MELLO et HUTTER, 1966 ; REUBEN et Coll., 1962 chez l'écre- 

visse fZb;taw @ u v k ~  ; MOUNIER et Coll., 1970 chez le 

crabe Catrcinu6 muena). Il convient toutefois de préciser que 

HAGIWARA et Coll., (1968) considèrent que l,a membrane de la 

fibre de balane (BaAknuA nu6.X~) se comporte, en fait, comme 

une membrane amphotère qui libère, selon le pH, des sites anio- 

niques (pH acide) ou des sites cationiques (pH normal ou alcaiin); 

cette hypothèse conduit à considérer que les effets des ions 

+ 
H sur la perméabilité ionique de surface ne suffisent pas à 

eux seuls pour permettre de conclure au sujet de la sélectivité 

de la perméabilité du sarcolemme. Néanmoins, d'autres investi- 

gations étayent l'idée de perméabilités à localisation préfé- 

rentielle puisque,sur la fibre musculaire squelettique d'écre- 

visse, GIRARDIER et Coll. (1963), REUBEN et Coli. (1964), i 

REUBEN et Co11.(1967), BRANDT et Coll. (1965), ORENTLICHER et 

REUBEN (1971) et sur celle de crabe, SELVERSTON (1967) montrent 

que le STT est préférentiellement perméable aux ions chlorure. 

De plus, le temps d'action nécessaire aux milieux de 

[cl-Ie variée pour obtenir l'effet optimal sur les caractéris- 

tiques électriques est beaucoup plus long qu'avec les milieux 



92. 

où [K+], est modifiée comme cela va être montré ; ce temps 

plus long plaide en faveur d'une conductance membranaire aux 

ions chlorure au niveau des tubules. 

Etant amenés à étudier l'influence de milieux de 

[CI-], variée sur l'activité électrique, le CI- étant remplacé 

Par différents anions, nous pouvons relater l'évolution de 

Er et de Rm dans ces conditions. 

Tout comme pour l'étude des milieux où [KT, est 
modifiée, il est possible de considérer trois types de milieux 

où [cl-], est modifiée : milieux sans CI-, appauvri en CI- et 

enrichi en cl-. 

3.2.3.1. - Milieux dépourvus d'ions chlorure 

Le remplacement du Cl- du milieu de référence par des 

ions propionate, cet anion étant supposé non perméant (REUBEN 

et Coll., 1964 ; CHIARANDIN1 et Coll., 1970),provoque dans les 

cinq premières mn d'action, des phénomènes de contractures de la 

fibre, phénomènes observés par ailleurs sur la fibre squeletti- 

que de grenouille (FOULKS et Coll., 1965 ; SANDOW, 1965), sur 

celle d'écrevisse (DUDEL et RUDEL, 1969) et même sur notre pré- 

paration (MOUNIER, 1970 ; GOUBEL, 1973). Après stabilisation, 

comme le montre la figure 34 (p. 93), R croît lentement jusque , m 

,/1,60" p. 100 en moyenne de sa valeur de référence, attestant une 
s -  . 
4 , . '  
'. diminution importante de g Pendant ce temps, E diminue et se 

Cl ' r 

stabilise, après un délai de 30 nn environ, à la valeur de 



F i  me  34 : EvoûLtion de E, et de R, de nepos d'une dibire en 
-&du Xmp dla'aoon d'un miheu où $OUA la ion6 
c h t o m e  d o n t  kmp lacé~  pan d a  ion6  ptra~ouzaite. 

L a  vania;tion6 de E4 et Rm sont m e s ~ é a  apkèd un 
délai de 10 mn cm,dèl l e s  p4emiè4a m.inu;te~, d e ,  cont>la&uh~ 
s e  manidaltent, 4endant deéatOha CU m a U t L u .  Apaèl 30 mn 
d ' a d o n  de ce W e u  anavioiunae, E, se. s&zb.Ltde à une v d m  
moyenne de - 40 mV, R, augmentant de 60 p. 100. 



I - 38 mV, sans que l'on note de phénomène de repolarisation, 
alors que le retour aux conditions normales montre la réversi- 

bilité du phénomène. 

Par contre, le remplacement des ions chlorure du mi-. 
- 

lieu de référence par des ions NO conduit à des résultats 
3 

différents quant aux variations de E et de Rm, ce qui n'est pas r 

pour surprendre si l'on s'en refère aux travaux réalisés par 

différents auteurs. En effet, la membrane de la fibre squelet- 
- 

tique de grenouille est moins perméable à l'ion NO qu'à l'ion 3 

CI- (HODGKIN et HOROWICZ, 1959 ; HUTTER et PADSHA, 1959 ; ADRIAPI, 

1961 ; HUTTER et WARNER, 1967 c). Par contre, en ce qui concerne 

la fibre squelettique de Crustacé, les résultats concernant les 

perméabilités membranaires à ces deux anions sont fonction de 

l'espèce, du pH du milieu externe et du temps d'action. En effet, 

GIRARDIER et Coll. (1963), GRUNDFEST (1967) trouvent que la 

membrane de la fibre squelettique de 1 ' écrevisse Uhconec;t~ est 
- 

moins perméable au NO qu'au CI-, alors que pour DE MELLO et 3 - 

HUTTER (1966) sur la membrane de la fibre squelettique d'une 
- 

autre écrevisse, k tacun ,  les perméabilités au CI- et NO sont 
3 - 

identiques à pH 8,5 et en faveur de celle pour le NO à pH 3 

4,s. Les travaux de DUDEL et R~~DEL (1969) sur la fibre çquelet- 

tique de l'écrevisse Ohconecku montrent que le remplacement 
- 

1 du CI- du milieu extracellulaire par du N O  produit initialement 
3 

une diminution de R puis,secondairement, une augmentation de m 



cette R ainsi qu'une hyperpolarisation de repos. Finalement, m 

toujours sur la fibre squelettique d'écrevisse (Cambatu~6 &0buA&A) 

LAW et ATWOOD (1971) montrent qu'en fait, la perméabilité mem- 
- 

branaire aux ions NO est généralement plus faible que celle 3 

aux ions chlorure, mais dans des proportions variables selon 

les fibres, en rapport avec leur ultrastructure. La figure m3S 
96 

(p. m) montre que le remplacement du Cl- du milieu de référence 
- 

par du NO3 se traduibsur notre préparation,par une hyperpola- 

risation moyenne de 8,5 mV après 12 mn d'action et par une lé- 

gère augmentation de R (+ 30 p. 100) ; ceci laisse à penser que m - 
les ions NO3 remplacerit effectivementles ions chlorure. 

Les résultats différents obtenus en absence de CI- 

dans le milieu externe tendent à montrer,qu'effectivement, sur 

notre préparation, les ions propionate sont bien des anions im- 
- 

perméants, alors que les ions NO3 seraient perméants. 

3.2.3.2. - Milieu appauvri en ions chlorure. 

Un milieu où [Cl-], est égale à 60 mM, (l'anïon de 
i 

remplacement étant le propionate) annule le gradient de concen- 

tration pour le Cl- existant de part et d'autre de la membrane, 

si l'on s'en réfère aux valeurs de [Cf] . déterminées sur le 
1 

crabe par SHAW, 1958 a, 1958 b ([Cl-] = 54 mM), PROSSER et 

BROWN, 1962 = 53 mM), BAYS et Coll., 1968 = 

68 mM), GOUBEL et GUILBAüLT, 1972 a, 1972 b ([ClJi = 62,5 mM). 

En outre, la présence d'un autre anion que le CI- dans le milieu 



L --.-' 
Fgwre 35 : E v o l d o n  de la vdx.&moyenne de E ,  ( 2  bon 
e c m - t y p e ,  n = 4 )  et de R, de trepoa en ~oncCion du te-mph 
dlacCion d'un md%ea do& l e n  Lam ckeotrutre h o n t  tre-mplacéa p a h  
d e s  ion4 N O 3 - .  

Une h y p m p o l d a / t i o n  moyenne maximaXe de b,5 mV en t  
ob~mvable  aimi qu'une augmen;ta/tion de 30 p. 7 00 de l a  valeuh 
de la Rn de kepoa. 



extracellulaire diminue la perméabilité membranaire au Cl- 

(HOROWICZ, 1964 ; MOORE, 1969 sur la fibre squelettique de 

grenouille ; KAGIWARA et TAKAHASHI, 1974 sur la fibre musculaire 

striée de raie). 

Les modifications qu'entraîne ce milieu appauvri en 

Cl- sur E et R de notre préparation s'opèrent après un délai r m 

long (supérieur à 20 mn), comme le montre la courbe de la 

figure 36 (p.98 ). E prend une valeur moyenne de - 51,6 2 3,l mV r 

après 30 mn d'action et Rm augmente (+ 100 p. 100) ce qui 

dénote une forte diminution de gC1, sinon un blocage. Ce temps 

d'action relativement long est fonction de l'anion de remplace- 

ment. MOUNIER et Coll. (1970) obtiennent des résultats similai- 

res. 

3.2.3.3. - Milieu enrichi en ions chlorure 

L'addition au milieu de référence de 594 mM de 

chlorure de choline double [cl-] . La courbe de la figure 37 
e 

- (p. 99) montre une hyperpolarisation de repos faible (moyenne 

5 mV) obtenue après un délai supérieur à 10 mn. 

Le temps.dtaction relativement long nécessaire aux 

milieux de [cl-], variable pour obtenir 1 'effet optimal, pourrait 

S'expliquer dans la mesure où la conductance membranaire au Cl- 

+ 
serait très nettement inférieure à celle au X . Or, il n'en est 
rien, puisque toute variation de [cl-], entraîne des variations 

importantes de Er et que le calcul des conductances membranaires 



1 L / L ~ -  ' \.-Y 

panae de 594 rnM à 6 0  mM, L u  
h m  de i o m  paopionate) . 

La v d m  de E, démoit  Lentement p o u  de ~ X a b i h h m  
aptrèb 25 ii 30 mn d'action à La v d m  de - 57,6 2 3 ,1  mV. 





donne,pour g ,une valeur de 56 p. 100 de la conductance globa- 
Cl 

le gm alors que g , K + N a  
n'est que de 44 p. 100 (NOUNIER et 

GUILBAULT, 1970). 

L'ensemble de ces résultats conduit, en accord avec 

de nombreux auteurs, à considérer la g à un niveau profond, 
Cl 

c'est-à-dire au niveau du STT. 

Ainsi g et gK sont localisées sur notre préparation C 1 

d'une façon analogue à la localisation sur les fibres squeletti- 

ques des autres Crustacés, c'est-à-dire, respectivement, au niveau 

de la membrane tubulaire et au niveau de la membrane sarcolemmique. 

Il importe de localiser également les conductances cationiques (au- 

tres qu'au $) qui semblent intervenir surtout lors de l'activité 

électrique. 

+ 
3.2.4. - Perméabilités de la membrane aux ions Na 

et aux ions divalents 

11 est à noter que la perméabilité membranaire aux 

+ 
ions Na de la fibre de Crustacé n'intervient pas dans le main- 

tien du potentiel de repos (SHAW, 1955 a, 1955 b sur la fibre 

musculaire de crabe C a t r ~ ~  muencrn ; HAYS et Coll., 1968 sur la 

fibre musculaire de crabe C&nec/tu h a p i d u )  OU très peu 

(FATT et KATZ, 1953 sur la fibre musculaire de crabe Poh;tunun ; 

REUBEN et Coll., 1964 sur celle d'écrevisse Pt~ocmbatr~). 

MOUNIER et Coll. (1969 b), sur la fibre musculaire de crabe 

+ 
Cu4C/inuA muerm5,montrent que l'absence de Na extracellulaire 

hyperpolarise très légèrement la membrane et MOUNIER (1970), 



+ 
sur la même fibre,montre que E est fonction de [~a ] e, la varia- r 

+ l 

tion étant de 10 mV à 20°C lorsque [ila ] est égale au 1/10e de I 
1 

l 

sa valeur de référence. 

A l'inverse des fibres musculaires de Vertébrés où 

++ 
l'absence de Ca extracellulaire dépolarise la membrane 

( BÜLBRING et Coll., 1956 ; EDMAN et GRIEVE, 1963 ; FRANK et 

INOUE, 1973), le ~a++ ne paraît pas intervenir dans le maintien 

de E des fibres de Crustacés. En effet, ZACHAROVA et ZACHAR r 

montrent en 1967 que E de la fibre musculaire squelettique r 

d'écrevisse &.tacuA ~ h v W .  n'est pas affecté par les varia- 

tions de [~a"], ; pas plus d'ailleurs que celui de la fibre 

musculaire striée de tiomard ffommuA a m ~ c a n u h  (GAINER, 1968) 

et de crabe Cmcinuh m a e m  (HAUDECOESR et GUILBAULT, 1972 a). 
++ 

De la même façon, le Mg extracellulaire ne semble pas inter- 

venir lors du repos comme l'ont montré HAFEMANN (1969) sur 

l'axone géant de langouste P & n w  iM;t~pXu.h, OIDONNELL.et 

- K O V ~ S  (1974) sur la fibre squelettique de grenouille, FATT et 

GINSBORG (1958) sur la fibre musculaire squelettique d'écrevisse 

&Ah~uh  @ U v i ~ ,  HAGIWARA et NAKA (1 964) sur la fibre mus- 

culaire de balane B&nw n u b U ,  HAUDECOEUR et GUILBAULT, 

(1972 b) sur la fibre musculaire squelettique de crabe 



1 3.3. - Perméabilités membranaires ioniques lors de --- 
l'activité. Réponse dépolarisante (R ). 

3.3.1 .  - Considérations générales 

Si les perméabilités membranaires aux cations n'in- 

terviennent pas, ou peu, dans le maintien de E (hormis celle 
r 

+ 
au K ), elles sont responsables des phénomènes d'activité, leur 

participation étant toutefois variable selon le tissu excitable 

considéré. En effet, selon les travaux de HODGKIN et HUXLEY, 

(1952 a, 1952 b, 1952 c, 1952 d), la phase de dépolarisation 

+ 
est due à l'activation de la conductance membranaire au Na , ce 

+ 
qui conduit à une entrée d'ions Na . Néanmoins, si cette activa- 
tion du courant entrant concerne totalement la conductance sodi- 

que pour la plupart les fibres nerveuses et pour les fibres 

squelettiques de Vertébrés, il n'en est pas de même pour les 

fibres musculaires du tissu lisse et du tissu cardiaque, ainsi 

que pour les fibres musculaires squelettiques d'Invertébrés, 

où le courant entrant responsable de la dépolarisation membra- 

.naire est provoqué soit,à la fois,par l'activation de g et de Na 

+ Nay soit à une seule activation de g 
Ca + Na OU encore ex- 

clusivement à une activation de g Ca ' 

3.3.1 .1 .  - Activation de g seule Na --- 

La phase de dépolarisation du PA de la fibre nerveuse 

est provoquée par un courant porté exclusivement par les ions 



Na+, quoique TASAKI et TAmNAKA (1963), TASBI et Coll. (1965) 

obtiennent sur l'axone géant de calmar des PA dans des condi- 

tions où [~a+] est supérieure à [~a+] ,, ce qui, du fait de 

+ 
l'inversion du gradient de concentration pour le Na , conduit 

++ 
à supposer un flux entrant d'ions Ca . 

Depuis les travaux de NASTUK et HODGKIN (1950) sur 

la fibre squelettique de grenouille, on sait que le PA des fi- 

bres de Vertébrés est de nature exclusivement sodique, confir- 

mation apportée entre autres par ROUGIER et Coll. (1968 a), 

ADRIAN et Coll. (1970 a), MILDEDI et Coll. (1971), ILDEFONSE et 

ROY (1972), ILDEFONSE et ROUGIER (1972), VENOSA (1974). 

Cette nature exclusivement sodique du PA chez les 

fibres musculaires squelettiques de Vertébrés est parfois 

retrouvée chez les fibres d'Invertébrés comme c'est le cas,par 

exemple,pour la fibre de mouche Pmobcmzk c y d k i a  (PIEK, 1974) 

+ 
où l'entrée du Na ,lors de l'activation,se produit à deux ni- 

veaux, au niveau sarcolemmique et au niveau tubulaire. 

3.3.1.2. - Activation de gNa et de gCa + Na 

Depuis 1956 (CORABOEUF et OTSUKA) et 1958 (LUTTGAU et 
NIEDERGERKE), il est connu (ROUGIER et Coll. 1969 ; GOTO et 

Coll., 1972) que le PA des fibres du tissu myocardique est dû 

+ 
à un courant de cinétique rapide (porté par des ions Na ) et à 

++ 
un courant de cinétique lente (porté par des ions Ca et ~ a + )  

empruntant un "canal" non spécifique (TARIC, 1971 ; KOEILHARDT et 



Coll., 1973). La phase initiale du FA inhibée par la tétrodo- 

toxine (CORABOEUF et VASSORT, 1968 sur le coeur de rat et cobaye; 

ROUGIER et Coll., 1969 sur les fibres atriales de grenouile ; 

BESSEAU et GARGOUÏL, 1969 , sur les fibres ventriculaires de 

rat, entre autres) est de nature sodique alors que la phase t a r  

++ 
dive, inhibée par le Mn est de nature calcico-sodique (GARNIER 

et Coll., 1969 sur le tissu auriculaire de grenouille ; ROUGIER 

et Coll., 1969 sur les fibres atriales de grenouille ; MASCHER 

et PEPER, 1969 sur les fibres des trabecules du ventricule de 

mouton ; BEELER et REUTER, 1970 sur le muscle papillaire du 

coeur du chien ; OCHI, 1970 sur le myocarde de cobaye). Des ré- 

sultats analogues sont montrés sur le tissu conducteur de 

Pu/rkinje par PEPER et TRAUTWEIN (1968), VITEK et TRAUTWEIN 

++ 
(1971). En effet, les ions Mn provoquent une diminution de la 

durée du PA en bloquant le courant entrant de cinétique lente 

(dépendant de [caU] ,) bien que DECK et TRÀuTWEIN ( 1 964) , 

REUTER (1968) attribuent le courant entrant responsable du pla- 

teau du PA à une inactivation incomplète de la conductance mem- 

+ 
branaire aux ions Na . L'existence de ces deux canaux distincts 
présents chez le tissu cardiaque de Vertébré (TRAUTWEIN, 1973) 

peut trouver analogie avec le tissu cardiaque de certains 

a 
Insectes (ROZSA et SZOKE, 1972 chez le criquet f O c l l 6 . t ~  et la 

mante religieuse ManXa) et même de Crustacés (HOLLEY, 1968 chez 

le cloporte P O ~ C ~ O  cf.d?&m ; LASALLE et GUILBAULT, 1972 



sur le coeur entier de crabe Cat~&zuA menacl). 

L'activation de deux conductances distinctes est une 

propriété que l'on retrouve essentiellement au niveau du tissu 

cardiaque des Vertébrés. Néanmoins, il existe chez certaines 

fibres musculaires striées des propriétés analogues. C'est le 

cas par exemple d 'un Cephalocordé, 1 'Amphioxus (Btranchloaltama 

cmdotwuem e) où deux mécanismes d ' activation des conductances 
+ ++ 

de la membrane au Na et Ca existent indépendamment l'une de 

l'autre (HAGIWARA et KIDOKORO, 1971 ; HAGIWARA et Coll., 1971 a, 

1971 b). 

3.3.1.3. - Activation de gCa + Na 

De mmbreux tissus excitables ont leur PA dû à un 

+ ++ 
courant mixte composé d'ions Na et Ca , suite à une activation 

+ ++ 
lente de la conductance membranaire aux ions Na et Ca . Le . 
I l  canalt' n'est pas spécifique pour l'une ou l'autre de ces espè- . + 
ces ioniques, mais un antagodisme peut exister entre le Na et 

le ~a++ pour leur passage. Cet antagonisme, découvert par 

. GTTGAU et NIEDERGERKE (1958) sur le tissu cardiaque existe sur 

la fibre musculaire striée lisse de Vertébré (BRADING et Coll., 

1969 ; KATASE et TOMITA, 1972 ; PROSSER, 1974). Alnsi,le PA 

Na+] e 
de ces fibres est sous la dépendance du rapport ' 

[~a++] 
C'est le cas9par exemple,des fibres musculaires intestinales 

de chat (CONNOR et PROSSER, 1974) des fibres utérines de ratte 

(MARSHALL, 1965 ; MIRONNEAU et LEMFANT, 1971, 1972 ; MIRONNEAU, 



1974) des fibres vésicales de crapaud (SAKAI et ITSUKA, 1972). 

Il convient toutefois de signaler que le courant entrant peut 

être chez certains tissus musculaires lisses exclusivement por- 

++ 
té par des ions Ca comme pour les fibres musculaires du canal 

déférent de .cobaye (BENNETT, 1967) et les fibres du kyomètre de 

cobaye (VASSORT, 1973 b). Le courant entrant mixte responsable 

du PA de la plupart des fibres musculaires lisses se retrouve 

sur certaines fibres squelettiques d'Invertébrés. C'est le cas, 
' 

par exemple,de la fibre musculaire squelettique de crabe 

P a m n u n  depuhçl;toh ( FATT et KATZ, 1953) et Clurdnun maem 

(HAUDECOEUR et GUILBAULT,.1974 a). En effet, ces derniers au- 

++ 
teurs montrent que lorsque [ ~ a  ] est multipliée par 10, 

e 

l'accroissement de l'amplitude de la réponse n'est que de 12 mV, 

valeur qui laisse à penser que E ne tend pas dans ces condi- m 
++ 

tions vers la valeur d'une pile de concentration aux ions Ca , 

bien que MOUNIER et VASSORT (1973, 1974) observent, en modifiant 

[ca++Ie, une variation du potentiel d'inversion de la pile (due 

++ au courant entrant de Ca ) compatible avec la valeur déterminée 

+ 
grâce à l'équation de NERNST. Toutefois, l'absence de Na ex- 

tracellulaire se traduit toujours, pour cette même préparation, 

par une reponse d'amplitude plus ample (HAUDECOEUR et GUILBAULT, 

. . 
1972 b). 
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1 

3.3.1.4. - Activation de g 
I Ca 

l 

Dans certains cas, le courant entrant responsable du 

++ 
PA peut être porté essentiellement par des ions Ca . Rappelons 
les travaux de BENNETT (1967), sur la musculature du canal dé- I 
férent de cobaye et de VASSORT (1973 b), swles fibres utérines I 
de cobaye. En ce qui concerne le myocarde, les travaux de 

LASALLE et GUILBAULT (1972), LASALLE (1971), sur le lambeau 

myocardiaque de crabe C a h c Y z ~  m a e w  dépourvu d'éléments ner- l 
veux montrent la nature exclusivement calcique du courant en- 

trant responsable du PA. Des résultats analogues sont trouvés 

sur le tissu cardiaque de certains Insectes (Mc CANN, 1971 sur 

le Lepidoptère ~ydeophotra cechopia ; FOURCROY, 1967 sur la 

mouche Muta d o m u ~ c a ) .  Dans ce cas, le PA n'est affecté ni par 
+ 

les modifications de [ ~ a  le, ni par la tétmdotoxine, mais est 

fonction de [ca++] .. 
Pour les fibres musculaires d'Invertébrés, il existe- I 

1 rait un PA de nature essentiellement calcique. En effet, HI'DAKA t 
et Coll. (1969 a, 1969 b, 1969 c ) ,  en étudiant les propriétés 

électrophysiologiques des fibres musculaires somatiques longitu- 

++ 
dinales d'un Annelide, le lombric, montrent que le Ca extra- 

cellulaire est seul nécessaire à l'activité. Chez le ver de 

+ 
terre Phae.&ha commwzio&ma, 1 'absence de Na extracellulaire 1 
est sans effet sur la fibre longitudinale puisque le PA obéit I 
à l'équation de NERNST : l'amplitude du PA augmente de 26 mV 



++ 
lorsque [ ~ a  ] est multipliée par 10 (ITfO et Coll., 1970). ' 

e 

De même, chez certains Insectes, le PA n'est modifié ni par 

+ 
la tétrodotoxine, ni par des variations de [ ~ a  le, mais est 

++ 
fonction de [~a++], et est aboli par les ions Mn , comme par 

exemple chez la fibre squelettique de criquet migrateur 

Shh&Ice.kaA gnegahia (WASHIO, 1971, 1972). Sur les fibres mus- 

culaires de Mollusques, KIDOKORO et Coll. (1974) montrent que le 

PA de la fibre musculaire striée oblique de larve glochidium 

d'Anodonte Anadonta hp f i ea ; t a  est consécutif à une augmentation 

de gCa. LEENDERS (1967) conclut au même résultat sur les fibres 

du muscle rétracteur du byssus de la moule M y ~ u h  cd&, 
++ 

l'absence de Ca extracellulaire entraînant la disparition du 

P.A. 

Enfin, chez les Crustacés, le PA est,là encore,essen- 

++ . tiellement dû à un courant entrant porté par les ions Ca . 
+ 

sur la fibre musculaire de balane, l'absence de Na extracellu- 

laire est sans effet sur le PA (HOYLE et SMYTH, 1963 sur 

W a n u  n u b i l a  ; KEYNES et Coll., 1973 sur Megabalana 

p~AA/tclc~). L'analyse sur cette fibre des courants membranaires 

selon la technique du potentiel imposé (HAGIWARA et Coll., 1969 ; 

KEYNES et Coll., 1973 ; HAGIWARA et Coll., 1974) permet de 

confirmer'que la nature ducourant entrant lors de l'activité 

est uniquement calcique (HAGIWARA et NAKA, 1964 ; HAGIWARA et 

Coll., 1974) et est fonction de [~a**], (HAGIWARA et 

TAKAHfiSI.11, 1967) . 



La fibre musculaire de homard peut développer des PA 

+ 
amples en présence d'ions autres que le Na (REUBEN et Coll., 

1961 ; GRUNDFEST, 1961 ; WERMAN et GRUNDFEST, 1961). De la 

même façon, un courant entrant,presque exclusivement transporté 

++ 
par les ions Ca (CHIARANDINI et Coll., 1970),est impliqué 

dans la génèse du PA de la fibre musculaire d'écrevisse (FATT 

et GINSBORG, 1958 sur &$aCuA { l u v i u  ; TAKEDA, 1967, 

CHIARANDINI et Coll., 1970 ; VAN DER KLOOT, 1973 sur Uhc0nec;t~ 

v w ) .  Des résultats analogues portant sur la fibre musculai- 

re squelettique du crabe CaBRinect~ cianae (SUAREZ-KURTZ et Coll. 

1972 ; SUAREZ-KURTZ, 1974) montrent que le PA est produit par 

++ 
une entrée de Ca consécutive à l'augmentation de g Ca' 

Ainsi, l'analyse de la nature du courant entrant, . 
responsable de la phase de dépolarisation du PA des fibres ex- . 
citables,révèle essentiellement trois types d'activités en re- 

lation avec deux types de "canaux" : un "canal rapide" inhibé 

+ 
par la tétrodotoxine spécifique au courant de Na et un "canal 

++ 
lent" inhibé par le Mn d'une spécificité moindre à l'égard 

des ions portant le courant entrant. 

3.3.2. - La réponse dépolarisahte (R ) dans les d 
coidit ions normales - Allure et caractéristiques 

Le courant modifiant la polarité de la membrane est 

porté par une microélectrode,conformément au schéma donné 



antérieurement (figure 23, p. 54). Le potentiel de membrane est 

mesuré par une deuxième microélectrode. 

L'énregistrement de la figure 38 (p. i l  1 ) donne un 

exemple de l'évolution de E ,en fonction du temps,à la suite de 
m 

l'application de part et d'autre de la membrane d'un courant 

rectangulaire soit' hyper- soit dépolarisant d'une durée de 15 ns 

et d'une intensité de 3 UA. Le courant dépolarisant produit une 

réponse dépolarisante (R ) caractérisée par l'absence d'inver- d 

sion de potentiel pour une distance inter-électrode d'environ 

100 vm, cette distance, comme cela sera vu ultérieurement, pré- 

sente une certaine importance. L'amplitude moyenne de la R d 

obtenue à la température ambiante (18 à 20°C) dans les conditions 

ioniques de référence et à une distance de 100 vm de la stimu- 

lation est de 56,6 5,9 mV (n > 100), alors que la valeur moyen- 

ne de Er,mesurée dans les mêmes conditions,est de 68,2 : 4,8 mV. 
L'allure de la Rd varie quelque peu d'une fibre à 

l'autre. Néanmoins, il s'avère que le seuil de déclenchement 

de la réponse se situe toujours,dans les conditions normales,à 

un même niveau de potentiel dont la valeur moyenne est - 42 mV 
et que les phases de dépolarisation et de repolarisation de Rd 

sont relativement lentes (respectivement en moyenne 10 V/s et 



f ' LLtre 36 : Exemple dlewreg~Rnment dam les  c o n W o m  vtorrtndu 
*àZ&iou de E, de la Ybxe ~queLettique de cnabe soumLse à 
un ctréneau de couhavLt hypapo&vdan;l ( v m  Ce ban) c.t dépoh- 
tLi6an-t ( v e h ~  l e  hcut)  . 

La &;tance e n h e  l '  Ue&ode de ~;tim&a..iion et c&e 
d1megAitrrc?me& es;t de 100 Fim. 

Le &tait hojz i zaW du haLLt de la bigme cornespond 
au poten;tiel 0 de &é@mnce. Lu v d e w ~  négaLives dont vetrç, 
Xe bas. 



3.3.2.1. - Influence de l'intensité du courant 
de stimulation sur la R 

d 

HOYLE (1967), OZEKI (1969) déterminent,chez les 

Crusta~és~différents types de réponses électriques, selon les 

fibres. Il est admis chez ces fibres, que la réponse électrique 

est, soit du type gradué, soit du type tout-ou-rien, c'est-à- 

dire que son amplitude est ou n'est pas fonction de l'intensité 

supraliminaire du courant de stimulation (FATT et KATZ, 1953, 

sur la fibre musculaire squelettique du crabe PotLtunuA ; FATT 

et GINSBORG, 1958, sur celle de l'écrevisse A ~ k a c u ~  6tuviaLi.biA ; 

WERMAN et GRUNDFEST, 1961 sur le homard t lurnulu5 ; ATWOOD et 

Coll., 1965 sur le crabe Canceh magiAltm ; OZEKI, 1969 sur 

l'écrevisse Pf~ocambahucl cedttku) figure 39. (p. 1 13). L'enregis-- 

trement de la figure 40 a (p.llL~) donne un exemple de l'allure 

de la Rd en fonction de l'intensité du courant dépola- 
- - -  

risant appliqué à la membrane. L'amplitude de la Rd est sensi- 

blement la même, quelle que soit la valeur de celui-ci, c'est-à-. 

'dire qu'elle est du type tout-ou-rien. Par contre, la figure 

.40 b (p.114) montre, sur une autre préparation, que la R peut d 
C1 etre du type gradué puisque cet exemple montre que l'amplitude 

de cette Rd est d'autant plus grande qae le courant dépolarisant 

, est plus intense. 



9 fi 
20 ms (A,C,D) 
5 ms (B) 



membme ( N c h  du bas).  
@- tl~b. Pm la ~uLte, ne &mnt d tud ié~ .que  

44m&ant me IkU &jpe &a-ai-Men, &e CO- dsc 
&tant d e & ~ i ; t $  &&te, que &, SUU de .pote&bt P 
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3.3.2.2. - Propagation de la Rd le long de 
la fibre 

l 
l 

Les enregistrements de la figure 41 a (p.116) montrent l 
l l'allure de la R d'une fibre en fonction de la distance exis- d 

I tant entre l'électrode portant le courant de stimulation et 

l'électrode d'enregistrement. En accord avec FATT et KATZ. 

(1953) on constate que l'amplitude de la Rd diminue lorsque la 

distance (d) interélectrode augmente, le décnément de la réponse 

1 étant exponentiel comme le révèle la figure 41 b (p ,117 ) . Il I 
est à noter quspour certaines fibres, la R présente une in- d I 
version de potentiel pour d < 50 Pm. 

3.3.2.3. - Influence de la durée du courant 
de stimulation sur la R d 

Du fait de la valeur élevée du condensateur membra- 

naire et de l'impédance de la microélectrode de stimulation, 

il s'avère impossible de déclencher une réponse dépolarisante I 
par un créneau de courant très bref, car, dans ces conditions, I 
l'intensité du courant doit être très élevée (20 PA pour une I 
durée de 2 ms : HAüDECOEUR, 1971). Comme le montre la figure I 
42 ( p . ,  l'amplitudedela Rd est fonction, entre certaines I 
limites tout au moins, de la durée du courant. De plus, cette . ;  1 
figure révèle, pour des chocs de stimulation brefs, dans la \.: j: 1 
mesure où un seuil de potentiel est atteint, l'existence d'une 



Figure 41 a 

FLgwie 41 : Pmpaga;tion de La Rd Le Long de La dibtre. 

- 41 a : ExmpLe d l e m e g & f i e m e ~  am La mhe dibhe à 
d i m e n t a  din;tcnncu ivLtmUec/ttrodcu ( d )  , L 1  Uec/ttrode de 
&thnuRation kehtant hplanitée au mCme endkod cd Le cowuxnt 
app.eiyué de nihe v d u .  

- d 1 = 160 pm 
- d 2 = 560 pm 
- d 3 = 1333 pm.  

1 - 41 c : Combe XmduAavLt Le Log de llampLCtude de Pa Rd en 
~onc;tc'on de La din;tance ( d )  intén&e&ode. 

l 
Cu ké6uRRd monthent que La pnopagation de la Rd 

Le Long de la dibke ut de kqpe éle&okoniyue avec une 
cbnsaknte d'upace de 1200 P m  envhon. 



Figure 41 b 

Figure 41 c 



C m e  f;i.jwre donne un exemple d l  emegh-ttemeMitn 
(&acéa du hauk) o b t e n ~  dam lu con&ow nomaleh de tédé- 
aence, . t t inter@Xé du comant de ~&hnuR&on étant junte hud6.i- 
b a d e  pouh d é p a h ~ m  l e  hewR de potenLi& pm&ant  l e  déclen- 

-yhemevLt de l a  R d ) .  
< , ' ?  . 

> , : ! 
\ ~ ~ i i i  2.t ut n é c u ~ c h e , p o u h  obite& l e  d&ouRement de ibu te  \#h.z Rd, de mainte& l e  counant d é p o l d a n t .  Toutedob, lohdpue 

Le AU de déclenchement en t  cl;t;teirzt, il appafuÛX une képome 
don t  .t1ampLLtude avec lu dwrée du cowlant. 
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réponse de type tout-ou-rien. 

3 . 3 . 2 . 4 .  - Relation entre E et la Rd I r l 
On sait que,sur les fibres excitables de Vertébrés, 

tant nerveuses que musculaires, l'amplitude du PA dépend en dé- 

finitive de l'ampleur de l'activation du courant entrant respon- 

sable de ce PA, laquelle est fonction de la valeur de Er. Dans 

la mesure où E de la fibre musculaire de crabe est de valeur r 

relativement faible et varie selon les fibres interrogées et, 

sur une même fibre, selon l'endroit interrogé, il est logique . 

de penser que la valeur de E peut expliquer l'amplitude de la r 

Rd variable d'une fibre à l'autre (56,6 2 5,9 mV - Ecart type 
élevé) et son absence d'inversion de potentiel. Cependant, les 

enregistrements de R obtenus consécutivement à l'application d 

d'un courant rectangulaire de même amplitude, soit après dépo- 

larisations (figure 43 a, p.120) soit après hyperpolarisations 

successives (figure 43 b, p.120) produites par des courants 

constants, montrent que l'amplitudede la Rd n'est pas liée à la 

valeur de E En effet, la figure 43 a (p.120) montre que, r 

paradoxalement, la dépularisation de repos peut conduire, sous 

l'influence du courant de stimulation à une inversion de poten-- 

tiel. Elle,montre également qu'il existe toujours un seuil de 

potentie1,pour le déclenchement de la réponse,qui varie selon la 

valeur de E D'ailleurs, comme le montrent les enregistrements m ' 

de la figure 44 (p.121) une dépolarisation ample et durable 



- - . -- -!!ez- ' F i g u r e  43 a 

- 1101.1~ 

1 

mE 
F i n u r e  43 b 

Figrne 4 3  : ln@?uence de la vdeuir de Ek swl la Rd. 

La valeuh de E ut mociidiée en appfiquant à La 
dibhe un couirant c o w e  dé- (digrne 4 3  a )  ou hypenpoLdan t  

. (diguire 4 3  b ) .  
- 4 3  a : diminu;tion de La vdewl  de Eh. L' intemLté 

du comcwvt n f i rnuR&on (;trracéa du ban ) n f  ut pan rnodi&iée. 
L a  emeg&;ttreme& d u  Rd ob;tenuu à did6élLenZu v d e m  de 
Eh (Rhacén du haut) monthent que, patradoxulement, poun une 
v a l m  banae de E,, La Rd pnedente une L n v m i o n  de potentiel. 

- - 4 3  b : m e m u  pkocuaun expéhimentaux. M d  Eh ut 
déptacé v m  d e s  v d e u ~ ~  pLun nég&vu. 

1L en;t n é c u a a h e  dla;t.t~ndtre Le ne& de potenitiel 
de - 4 2  mV powl que La Rd s e  dZdenche. 



Figure 44 b 

I 

F '  une 44 : Répome Ueothique de k5.z Gbae à d a  cowlan.12 
de g m d e  dwrée, dluztemiXé moAsante kégu- 

Lihement ( digrne 44 a )  ou comtnnte I d igue  44 b)  . 

121. 

8 '  

. , 
I . 2 8  . 

Figure 44 a 

-- -----Li- 

- 44 a : dibb.(re es* s o d e  à un cornant dépotmi- 
A& dont ll&temLté moi2 finéahment avec l e  temph I*hacé 
du baa). La aépome de la nembme est  t&e que, loaqu 'un  
6 W  de poitenCi& a.t atteint, ûz gbae paésente une ac t iv i t é  
bpontulée dont l l a m p W d e  est  de p h  en p h  daibee au 
et à m e d m  pue l e  cowont est dlintenh=&? p h  gmnde. . . ;'. 

A4-h : N s e  en évidence du seuil  de po.tentieX 
per~n- l l a p p M o n  de l1 ac;tivité ilépé-ve lom que l a  
bée d u  cnéneaux de cowlant dépoeehisant est  OnpotLtan;te 
(> 7 beconde). 



conduit a une activité rgpétitive. 

3.3.2.5. - Conclusion sur les caractéristiques de 
la R dans les conditions normales. d.  

I. L'ensemble des résultats obtenus montre qu'il est né- 

cessaire de ;air compte des facteurs qui modifient l'allure de 

I la Rd. En effet, les enregistrements ultérieurs de contrôle 

1 doivent être réalisés dans les mêmes conditions afin de pouvoir 

comparer les divers rCsultats entre eux. 11 est donc tenu compte: I I 



obtenus dans les conditions normales montrent que le seuil de 

déclenchement de la réponse varie en fonction de la polarisation 

de la membrane (modifiée par un courant constant : cf figure 

43,  p. 120). Toutefois, si l'on tient compte du fait que l'am- 

plitude de la Rd dépend également de la durée de la stimulation, 

lorsque celle-ci est très brève (figure 42 ,  p. llg), il est 

possible d'admettre que la réponse tout-ou-rien serait déclen- 

chée;en profondeur;à un seuil de potentiel bien déterminé et 

qu'en outre, cette réponse pourrait dépendre de l'ampleur du 

phénomène de rectification anormale de la membrane, mis en évi-- 

dence par ATWOOD et Coll. (1965) sur le crabe C ' c e t t  rnagh;tm. 

Ces auteurs montrent, en effet, en courant imposé, que la rela- 

tion courant-potentiel n'est pas une fonction linéaire et que 

les courants dépolarisants de faible intensité entraznent une 

augmentation de la R alors que les courants de forte intensité 
m 

entraînent par contre une diminution de R 
m ' 

Ainsi, il est possible de supposer que la R enregis- d 

trée sur notre préparation est, en fait, une réponse tout-ou- 

rien née en profondeur, mais affectée par les phénomènes de 

rectification de la membrane. I 
3.3.3. - Localisation du lieu de passage du ' 

courant entrant. 

Comme cela a déjà été précisé, le courant entrant t 
responsable, sur les fibres squelettiques de Crustacés, de la 
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sation de R 

++ + 
par les ions Ca et, s a n a  cas, aussi par les ions Na . !Sur 
la fibre squelettique de balane, HAGIWARA et TAKAHASHI (1 967) 

I montrent que l'anlplitude du PA (essentiellement de nature cal- 

cique) est déterminée par la densité de sites membranaires occu- 1 
. ++ 

pés par les ions Ca ,.le seuil d'activation du déclenchement 

du PA dépendant de la densité de tous les ions diva 

au niveau de la membrane. Ces sites,pour les ions d 

: localis6s,,sur,la~membrane sarcolemique 

t P t ~ o c a m b ~ ) .  Ces résultats suggèrent donc une voie de passa- 

++ 
ge du courant de Ca un niveau sarcolemique. Or, certains 

de 

++ + 
Ca ef, éventuellement, aux ions Na nt est pas exclus 

r 1  I 

+,q--L. .. ' 1 -, < - t ~ *  ." ,\ - c % , < E %  P T ?  
part, il exis'm une propagatlon de l'activité le long des tubu- 

les, d'autre part,il a ét6 mis en évidence l'existence 

++ 
au Ca B l'extrhité des tubules. En effet, KEYNES et 

(1973) suggèrent,eur la fibre musculaire de balane (8a&wuLb 

p6&&cuh),que le aarcolk' serait le silge B la fois des 
++ + 

sites pour le Ca et pour le K (sites indépendants : HOYT, 

I 197 1 ) alors que les tubules'ne~posaédereiien$ 
: 

~a++. De plus, il est montré que l'activité électrique se pro- 

I 
page le long des tubules, tant sur la fibre squelettique de 

grenouille (BEZANILU et Coll., 1972 ; PEACXEY et ADRUW, 1973 ; 



CAPUTO et DIPOLO, 1973 ; BASTIAN et NAKAJIMA, 1974) que sur la 

fibre d'Insecte (PIEK, 1974 sur la mouche P ~06& cy&thh). 

Toutefois, cette propagation serait soit électratonique (FALK 

et FATT, 1964 ; FALK, 1968 ; ADRIAN et Coll., 1969 a) soit 

régénérative (TAKEDA et OOMURA, 1970 ; COSTANTIN, 1970 ; 
1 

GONZALES-SERRATOS, 1971 ; COSTANTIN et TAYLOR, 1971 ; 

BEZANILLA et Coll., 1972). 

D'autre part, KIDOKORO et Coll. en 1974 montrent, 

en microscopie électronique, sur la fibre musculaire striée 

oblique de la larve du bivalve Anodoaa, après action d'un 

++ +++ 
milieu dépourvu de Ca (celui-ci étant remplacé par du La ), 

++ 
qu'il existe une voie de passage des ions Ca à l'extrémité 

+++ 
des tubules. En effet, le La abolit le PA et s'accumule à ce 

niveau, là où seraient, selon toute vraisemblance, les sites au 

~ a + +  permettant, dans les conditions normales, le passage du cou- 

rant entrant responsable du PA. 

L'ensemble de ces données suggère, qu'au niveau de 

notre préparation, les sites impliqués pour le passage du cou-- 

rant entrant pourraient également se trouver à l'extrémité des 

tubules, du fait des caractéristiques de la réponse. En effet, 

la propagation de la Rd n'est pas du type régénératif, ce qui 

laisse supposer une localisation en 'profondeur de la conductance 

membranaire responsable, lors de son activation, du courant en-- 

trant. Cette hypothèse pe&t\être étayée par le fait : 



- qu'il existe une réponse locale de faible amplitude, 

de type tout-ou-rien, démasquée lorsque la durée du courant , 

1 dépolarisant est réduite ( 5  3323, p.115 ) 

- que la réponse dépend d'un seuil critique de poten- 
tiel qui est rendu variable par changement de E produit par un r 

courant constant. 

Ainsi, l'analyse de nos résultats, en relation avec 

celle de la littérature, conduit à penser que l'activation des 

la foisyen surface et en profondeur, probablement au niveau des 

1 

structures T (zone périphérique et zone centrale, cf 5 
A I  

structure), si l'on s'en réfère aux résultats de KIDOKORO et 

conductances membranaires aux ions portant le courant entrant, 

lors de la Rd de la fibre musculaire striée squelettique de crabe, 

ne serait pas localisée uniquement en surface, mais existerait 

égalément en profondeur. Ces conductances seraient localisées à 

Coll., (1974) qui localisent justement g à l'extréiiiité des 
Ca . 

tubules, tubules dont le rôle dans le couplage excitation - .  

contraction est bien connu (SANDOW, 1965, 1970 ; MOMMAERTS, 

1971 ; FUCHS, 1974). 

3.4. - Schéma électrique équivalent de la membrane 

~a figure 45 (p. 127 ) donni de notre préparation un 

schéma électrique équivalent qui tient compte des données tant 

/:.!.,, 
4e;:la;littérature que de nos résultats décrits et faisant suite. 

. . 
1 
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E X T E R  lEUR 

Ct 
II 

l E c a  E ~ a  E~ E ~ a  lENa  TEcl 
I I 

SARCOLEMME TUBULES 
INTERIEUR 

Fi m e  45  Schéma é l e c a  ue é LLivdM de la dibire muclcuRaVre 
a - p e f m q t e  de ouibe etab8c à l ' a ide  d e s  données a c q d e s .  

- S W L C O L ~ . ~ ~ ~ ~  : Eca ,  ENa et EK dont .$es p i l u  de concem%a&Lon 
.ne6pectiva aux iom Ca++, ~a' et K et Gca, GBa et GK l e s  
conductances membm.naines à ces i o m .  Rb e a t û i  téd,&tance 
ohrnique due à l a  pkaence de m a t e h i e l  amoirphe à l a  dmdace du 
dmcolemme' et à l ' u t t é h i e w  des invagina-tiom $ong*tuduldes 
de cdu i -c i .  c6, est  l e  condematem du d m c o l m e .  

- Tubutu : L'oirgani6ation es i  identique à c&e du a m c o l m e  
h o W  l e  daLt que € c l  et G u  iremplacent E K  et GK à ce 
Ct e6.t l e  condematem d u  iubLLees, Ut ea hédhtance 
d i n d e  de c u  i u b d u .  



Deux systèmes membranaires caractérisés par la spécificité de 

leur conductance aux ions peuvent être discernés. Les conductan- 
l 

ces essentielles impliquées dans le maintien de E sont locali- 
r 

sées au niveau du sarcolemrne pour g et des tubules pour g K Cl' 

chacune de ces conductances étant en série avec la pile de 

concentration aux ions correspondante. 

I Compte-tenu de la nature ionique du courant entrant 

responsable de la phase de dépolarisation, les conductances 

+ 
impliquées (au Na et au cacc) sont placées en parallèle sur 

1 gC1 et sur 
g~ ' 

L'existence de F$, et de Rt, en série respectivement 

avec g et gC1 selon le schéma de EISENBERG (S 21, p .  46 ) est 

corroborée par l'étude de la variation de E en fonction du ' 
m 

I temps lrxs de l'ap-'.ication, à 1% me~brane, d'un courant conç- 

tant rectangulaire ( O  31221, p. 68). En effet, au temps t = O 

I c E ms, la variation de potentiel n'est pas nulle (figure 28, 

Ce schéma est donc considéré comme une hypothèse de 

I travail qu'il convient maintenant de vérifier par une analyse 

plus poussée des propriétés électrophysiologiques d'activité 

de la fibre musculaire. 



CHAPITRE I I I  

NATURE IONIQUE DE LA REPONSE 

1 - Le c o u r a n t  e n t r a n t  

2 - P r o b a b i l i t é  d ' u n  s h u n t  d e  l a  r é p o n s e  

3 - L e  c o u r a n t  s o r t a n t -  

4 - Phénomènes d e  r e c t i f i c a t i o n  membranai re 



129, 

L'évocation, lors du chapître précédent, du courant 

I entrant a été faite uniquement dans le but de localiser, sur le 

1 schéma électrique équivalent de la membrane, les conductances 

ioniques impliquées. Il importe de connaître non seulement la 

I nature des ions qui portent le courant entrant, mais aussi l 
d'expliquer la phase de repolarisat ion de la réponse dépolari- 

sante. En conséquence, trois parties sont successivement envisa- 

gées pour expliquer la nature ionique de la R d 
1 - celle concernant la nature du courant entrant, mise 1 

en évidence par analyse des effets de milieux anormaux de concep 

trations variées en ions susceptibles de le porter et des effets 

d'inhibiteurs réputés spécifiques des conductances concernées; 

- celle concernant le courant sortant, responsable de 
la phase de repolarisation ; il est étudié d'une façon analogue 

'au courant entrant; 

- celle concernant les conductances ioniques membra- I 
naires responsables tant,du courant entrant que du courant 

sortant, étudiées par analyse de la relation courant-potentiel. 

1 - COURANT ENTRANT LORS DE LA Rd 

11 - Nature du courant entrant 
+ 

1 1 1  - Action d'un milieu sans Na 
+ 

Le milieu sans Na obtenu par remplacement du NaCl de t 
la solution de référence par du chlorure de choline (513 mM) 

entraîne, en accord avec FATT et KATZ, après 20 mn d'action, l 



une légère hyperpolarrsation (4 mV en moyenne, HOIR.1IER et Coll, 

i969 b), une augmentation de Rm de repos (20 p. 100 en moyenne) 

et surtout une réponse dépolarisante plus ample(figure 46, 

p. 131.) ; l'augmentation de l'amplitude de la réponse atteint en 

moyenne 42 p.. 100, ce.qui se traduit par une inversion de poten- 

tiel. 

+ Ainsi, le Na n'est pas indispensable Ei l'initiation 

+ 
de la Rd, ce qui permet de supposer que les ions Na ne portent 

qu'en partie le courant entrant responsable de la phase de dépo- 

admet t ( 1  953 

marquée au. 'OC. 

112 - Action de lk tlotr-odotoxine ('l"rX) 

Cette droguq est maintenent b h  ccrnnue came substatlce 
" .. - - 

inhibitrice d 'une conductance s ' aetiy,&i &as rep$d-"nt 

(NARAltiIASRI e t  Coll., 1960 - v.64~ low$ement La r - m d e  question . - -  

publiloe en 1974 par I?AMiUSHI).. La TTX bloque en effet sélec- 
." % 

-% 

i 

i?-i i tive~~ent le courant entrant "rapide" responsable du PA parté 
.$ , - ,  

., . + 
par le& ions N~'.OU leurs ~ u b s t i ~ ~ ~ ~ e  -srnt les ions Li 



Figure 46 a 

Figure 46 b 

La Rd ( b u  de ~mp.P.acem<ent : ehotuie+) . 
Q dJwte Qake lu co-v~b nada I g g w e  

46 a) et a w s  20 mn df a W n  du m W e u  dZpunvu dlConb Na+ 
(&me 46 b ) ,  t e  WW de a- . .  ' n t&acih du b a l  
de mesire nvLteu~sLté. 

ta prtadwte wte &gm- nwyenne de son -7 
hide de 42 p.YO0 (B.- 8 ) .  -. * 



(ROJAS et ATWATER, 1967 ; et Coll., 1967 a,sur l'axone 

I géant ; EVANS, 1969 sur la fibrenerveusemyélinisée de rat). 

Elle bloque également g de repos lorsqu'elle existe (FREEMAN, 
Na 

/ 1969 ; 1971). Elle agit en se fixant sur les sites du "canal 

rapide" (MOORE et Coll., 1967 b ; COLQUHOUM et RITCHIE, 1972 ; 

HENDERSON et Coll., 1974). 

Sur la fibre de crabe, l'addition de TTX (10-~ mM) au 

milieu de référence n'entraîne pas de modifications significa- 

tives de l'activité électrique comme le montre l'exemple de la 

figure 47 (p.133 ). 

Ainsi,la R de la fibre musculaire squelettique de d 

crabe CatrCtn~ maenan n'est pas provoquée par un courant entrant 

"rapide" ; ce que montrent également MOUNIER et VASSORT (1973) 

en potentiel imposé par la technique de double séparation de 

saccharose. 

+ 
Etant donné que l'absence du Na du milieu extracellu- 

laire se traduit par une augmentation de l'amplitude de la Rd, 

on peut penser que le courant entrant serait consécutif à l'acti- 

vation d'une conductance calcico-sodique de cinétique lente qui 

++ 
serait inhibée par les ions Mn . 

++ 
113 - Action des ions Mn 

++ 
Les ions Mn sont réputés pour inhiber le "canal 

lent" calcico-sodique,tant sur le tissu cardiaque (VITEK et 
. .. 
.-TRAUTi.JEITJ, 1971, sur le tissu de PuhiLinje ; ROUGIER et Coll., 





1969 ; VASSORT et Coll., 1969 sur les fibres atriales de 

grenouille ; OCHI, 1970, sur les fibres ventriculaires de 

cobaye) que sur les fibres musculai~s squelettiques de Crustacés 

(HAGIWARA et NAKAJIMA, 1966 ; HAGIWARA et TAKAHASHI, 1967 ; 

HAGIWARA et Coll., 1969 sur la balane ; MOUNIER et VASSORT, 

1973 sur le crabe Cc~r&nuA maenah). Ils n'affectent pas le 

courant rapide (CHIARANDINIet STEFANI, 1973 ; SAKAI et Coll., 

1974) sur la fibre squelettique de grenouille). 

L'addition de 10.a de &Cl2 au milieu de référence 

entraîne, sur notre préparation, comme le montre l'exemple de 

la figure 48 (p.135 ),la disparition de la Rd après un temps 

d'action moyen de 15 à 20 mn. 

Ce résultat tend à prouver que la Rd de la fibre de 

crabe est bien due à l',existence d'un courant entrant transitant 

++ 
par un "canal lent", d'autant que l'absence de Ca dans le 

milieu extracellulaire entraîne des effets similaires à la 

++ 
présence d'ions Mn . 

++ 114 - Absence de Ca extracellulaire 

Le remplacement du. CaC12 du milieu de référence par 

23,6 mM de chlorure de choline se traduit par une abolition de 

la R après environ 10 mn d'action. Cette disparition réversible 
d 

de la Rd n''est pas imputable à une a&mentation éventuelle du 

seuil de déclenchement de cette réponse. La figure 49 (p. 136 ) 

++ 
donne un exemple de l'action d'un milieu dépourvu de Ca sur 

'*a 
t . 6  3 c  : 



* - - /  

't' 
9 

. 
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Figure 48 a 

Figure 48 b 

Figrne 48 : Act ion  des i o m  ~n" (à Xa concent<lation de  10 d) 

h W  ea Rd.  

Rd d' une dibne d a m  les  w W o m  notunale6 ( digrne 
48 a)  et apMh 25 tnn d'&.tion des Lova ~n"  ( d i g u e  48 b ) .  

La Rd ut a b o l i e  pm l e s  ion6 ~ n " .  



Figure 49 a 

Figure 49 b 

FL m e  4 9  : Aotion d'un W e u  dépomvu d ' i om  CU*+ 6WL La Rd 
'*-de c k e o m e  de choline kernplacent la 1 1 , 8  mM de CaC12). a Rd d'une @bac d a ~  l e s  condi;tiom notunatu 

,,~a (r(-iguke. 49 a )  eA apkèb 15 mn (aiguire 49 b)  dlacALon du W e u  
'L Jdépoukvu d '.hm CU*' 

L'abbence ke Ca++ ex~hac&u~&e a b o U  La fiéparne. 



l'activité électrique, E n'étant pas significativement modifié. I r I 

Ce résultat con£ irme 1' importànce du ~a++ extracel- 

lulaire dans l'initiation de la R et permet de supposer que le d 

courant entrant, empruntant le "canal lent" (inhibé par les I 
++ 

ions Mn++) est porté essentiellement par les ions Ca . ~ 7 o v h [ o i s  

+ - l'absence de Na extracellulaire entraîne une augmentation 

de l'amplitude de la réponse. Ce dernier point laisse supposer 

que le courant entrant, transitant par le "canal lent", serait 

++ + 
porté,à la fois,par les ions Ca et les ions Na . 1 ' )  

++ 
L'absence de réponse en milieu dépourvu de Ca laisse à penser 

+ 
que la composante calcique dominerait celle au Na , ou que la 

réponse née en profondeur serait atténuée en surface, atténua- 

+ tien qui ne permettrait pas de démasquer la pile aux ions Na l 
++ 

(E ) faible devant celle au Ca (ECa). Na 

115 - Relation entre l'amplitude de la R et [cai+] d 

La courbe de la figure 50 (p.138 ) donne la valeur 

moyenne du potentiel atteint lors de la Rd lorsque la concentra- 

++ 
tion en ions Ca du milieu normal est modifiée. En effet, la I 
valeur du potentiel, au maximum de la réponse, varie linéairement 

++ ++ 
avec le Log de [ ~ a  ] tout au moins pour des valeurs de Ica ] 

e 

supérieure's à 2,36 mM. Cependant, la-variation de ce potentiel, l 
lorsque [~a++], est augmentée dans un rapport de 10, n'est que 

t + : r j  : 
de 12 mV. ..- .Ir* 



FLqwe 50 : V U o n  d e  Em au maximum d e  l a  t é p o m e  en  donot ion  
du l o g  d e  [CU"] e ( l ' a p p o h t  en LOM CU'' ut 6aL.t pair du P O -  

p ionate  d e  Ca''). 
Le p o t e n d i e t  au maxhum d e  l a  Rd (moyenne t don 

é c a h t - t y p e ,  n = 8 )  cnoZ-t d e  1 2  mV l o a q u e  [Ca'3, p a d e  d e  



Ainsi, ce résultat laisse supposer que, lors de la ré- 

ponse, la valeur de E ne tend pas vers celle d'une pile de con- 
m 

++ 
centration aux ions Ca . La faible amplitude de la réponse 
pourrait être due, comme cela sera expliqué au chapitre IV : 

l 

- soit à un faible courant entrant consécutif à un; 

activation peu importante de la conductance calcico-sodique,.les 

conductances de repos restant relativement importantes devant 

g ~ a  + Na; 

- soit à la présence d'une activation précoce de la 

conductance responsable du courant sortant masquant ainsi le 

courant entrant. 

++ 
116 - Influence de l'accroissement de [Ca ] et de e 

sur R 
d 

Si la [~a'], est multipliée par 2 par addition de 

+ 
513 mM de propionate de Na au milieu de référence, la Rd est 

abolie comme le montre l'exemple de la figure 51 (p.140 ). 

+ 
Par contre, si parallèlement à l'augmentation de [Na ] 

e2 

[Ca*'], est aussi augmentée, la R réapparaît. En effet, dans un 
d 

+ 
milieu où [~a++], est multipliée par 6 et [Na ] par 2 (par 

++ 
addition de 59 mM de propionate de Ca et 513 mM de propionate 

+ 
de Na , il, se produit, après 20 mn d'.action, uge augmentation de . 

l'amplitude de la R de 32 p. 100 en moyenne,sans modification d 

de sa durée,et une baisse corrélative de E de quelques mV r 

(figure 52, p. 141). 



Figure 51 a 

Figure 51 b 

Tiggwre 51 : Aotion du W e u  ewLicki en i o m  Na' 6Uh l a  Rd 
( 5 1 3  mM de pilopionate de Na+ sont a d W o n n é a  au W e u  

$e tré,$%ence) . 
Rd d'une aibile obienue dam lu condiAiom n o m d a  

3 
(digrne 5 1 a )  e.t apilèh 15 mn d 'aci ion du &eu ewUcki en i o u  

/ ~ U E  Na+ (digrne 51 6 ) .  
\ UM L 1  excèd de Na* ex .x%ac&Ue en,Ouüne ûI did pah i -  

.tion de la Rd. L1accno&sement de l a  pilasion ohmoLique sirnul- 
h n é  à l 'appotLt de Nai n ' a i  4upo~nabLe de l ' a b o m o n  de 
t a  Rd puAnqulen milieu, de même phuhion osmaLique, ewiicki en 
ionn cheoilw~e, l a  R devient p L u ~  ample PA PLU dwutbla que 
c U e  obltenue d m  u c o n ~ o m  de ilébetrence ( digrne 7 1 ,  
p. 767 ) .  

i, 



F m 8  52 : Aotion d'un W u  N u c h i  &bu&znentent en COU NCI' 

Ca*+ 6w 0<1 R (59  mM de pnopionate de CU++ et 513 nJI de ' 
- 

4 ! > 
4, 
.: 

ppionate de Na 40n.t a d W o n n ~ u a u  W e u  de kegetrence) . W .  

- % ob$enue <LM La wndtXbw n o d a  ( digrne 5 2  &) ' .." . , ++ . ~ a +  et e n i o ~ ~ a  . . - n , U :  

J O  mn ~~é O f  p ."- 
Y < .  ' - ( r *  ". 

V 

9 .  

- 5 :  
-. , C ~ ~ u c ~ d  4-G û'ion.4 ~a++ et MU+ d<ùi6 t e  
' A :  

-e&Mahe pMrnet Le naintiori dg La Rd ctnha L'aqmnta- :>x 
de bon amp-de (32 p. 100 en moyenne, n = 5 ) .  



Conclusion sur la nature du courant entrant 

Nos rés~ltats~portant sur les modifications de la R d 
++ 

provoquées par des changements de [ ~ a  ] et de et 
e 

par l'utilisation d'inhibiteurs spécifiques (TTX et ions ~n++), 

tendent à montrer que la phase de dépolarisation de cette répon- 

se est due à un courant entrant,principalement porté par les 

++ 
ions Ca empruntant un "canal lent", et sujet à l'antagonisme 

+ 
des ions Na . Cet antagonisme s'effectue probablement, selon le 
processus décrit par LÜTTGAU et NIEDERGERKE (1 958) puisque i'am- 

++ + 
plitude de Rd semble dépendante d'un rapport [ ~ a  ]./[~a le. 

La nature du courant entrant étant définie, il convient 

maintenant d'essayer de déterminer la valeur du potentiel de 

+ ++ 
diffusion aux ions Na et Ca vers lequel tendrait E lors de m 

l'activité. 

12 - Recherche de la valeur du ~otentiel de diffusion lié 
aux mouvements des ions. responsables du courant entrant E Ca + "La. 

Au vu des résultats acquis concernant l'amplitude de 

la R dans les conditions normales, il semble assez difficile d 

de déterminer la valeur du potentiel d'inversion de la pile de 

diffusion E 
Ca + Na vers laquelle tend E lors de la réponse, 

m 

car, de to'ute évidence, cette valeur 'n'est pas - 10 mV. De plus, 

dans certaines conditions une valeur de + 80 mV peut être obte- 
++ 

nue sans modifier ni [ ~ a  ] ni [?la*] . Toutefois, il est p o s  e ' e 



sible de proposer certaines valeurs de E Ca + Na' soit par ana- 

lyse de la littérature, soit par exploitation des courbes 

courant-potentiel obtenues par la technique du potentiel imposé. 

121 - Application de l'équation de NERNST 
+ 

A 20°c, si l'on admet conme valeur de [ ~ a  I i  celle 
proposée par PROSSER et BROWN (1962) soit 54 mM, on peut donner 

à E une valeur de + 57 mV. 
Na 

En supposant que E n'intervienne pas, et que seule Na 

E ~ a  joue, il convient, afin de déterminer cette dernière, de 

++ 
proposer une valeur à la concentration du Ca libre intracellu- 

laire. La détermination de cette concentration est d'un point 

de vue dosage, relativement complexe,du fait de l'importance du 

~a++ intracellulaire lié. Toutefois, il est possible de fixer 

++ 
une limite supérieure à [CA Ii libre en connaissant la concen- 

++ 
tration de Ca pour laquelle il y a activation de la contraction 

des myofilaments de la fibre considérée. 

REUBEN et Coll. (1970), REUBEN et Coll. (1971) sur les 

myofilaments de la fibre squelettique'd'écrevisse déterminent à 

++  IO-^ M la concentration de Ca du milieu pour laquelle il se 

produit une activation du phénomène mécanique. HASSELBACH (1966) 

détermine ia [~a+*] critique à 1 0 - ~  M pour le muscle squelettique 

de grenouille et 5.10-~ M pour celui de balane. PORTZEHL et Coll. 

(1964) déterminent la concentration critique permettant l'acti- 

vation minimale des myofilaments de fibre squelettique de crabe 



Maia apu*nado à 1,5 - 3 .   IO-^ ti. 

Sur notre préparation, l'analyse des résultats de 

BRULE et GUILBAULT (1975) révèle que, pour un milieu dit sans 

++ 
Ca , les myofilaments isolés développent déjà une tension moyen- 

ne de l'ordre de 18 p. 100 de la tension maximale, ce qui indique 

++ 
que la concentration des ions Ca libres doit être très basse 

au repos, de l'ordre de  IO-^ M comme le proposent de nombreux 
auteurs (WEBER, 1966 ; HAGIWARA et Coll., 1964 ; HAGIWARA, 1966 ; 

CHIARANDIN1 et Coll., 1970) ou 5.10-~ M,notamment pour la fibre 

de balane (KEYNES et Coll., 1973). 

Le calcul de ECa selon l'équation de NERNST, pour une 
++ 

[cai*], normale de 1 1 $8 rnM et en prenant pour [ ~ a  1 la valeur i 
- 7 critique de 10 My donne à 20°C la valeur de + 147 mV. 

Ainsi, si le courant entrant n'est porté que par les 

++ 
ions Ca , E pourrait,au ma~imum~atteindre cette valeur de 

m 

+ 147 mV. ~n admettant qu'intervienne, non pas une pile de con- 
++ 

centration, mais une pile de diffusion pour les ions Ca et 

+ 
Na liée à la variation de g E devrait prendre une' 

Ca + Nay m 

valeur comprise entre + 57 mV (ENa déterminée précédemment) et 

La valeur du potentiel atteinte lors de la R est 
d 

sans commune mesure avec ces valeurs hypothétiques, ce qui 

laisse à penser que le courant entrant estYsoit masque par un 

courant sortant, soit capté incomplètement du fait de la locali- 

sation de la g par rapport à celle de la conductance de 
Ca + Na 



surface. 

Valeur du potentiel d'inversion du courant 

entrant déterminée par MOUNIER et VASSORT, 1973 

En potentiel imposé,selon la technique de la double 

séparation par saccharose, ces auteurs déterminent à + 30 mV la 

valeur du potentiel pour laquelle le courant entrant (de nature 

+ 
calcique ; absence de courant dynamique de Na ) s'annule et 

s'inverse, soustraction faite du courant de fuite. 

Cette valeur est relativement basse, et n'est pas com- 

++ 
patible avec la concentration de Ca intracellulaire libre,géné- 

ralement admise. Pour + 30 mV, le calcul donne une valeur de 

1,6 mM à [~a++] ([~a*+] = 1 1,8 mM) ; cette concentration permet 

une importante contraction des myofilaments (cf 5 précédent). 

Cette valeur faible du potentiel d'inversion du courant entrant 

de ~ a + +  (+ 30 mV) est expliquée par ces derniers auteurs : 

ils proposent l'hypothèse selon laquelle le courant sortant,res- 

ponsable de la phase de repolarisation,serait activé très pré- 

cocement et masquerait partiellement le courant entrantyen dépit 

du fait que la variation du potentiel d'inversion du courant de 

++ 
~ a + +  pour une variation de 3 fois [ ~ a  ] suit celle prévue par 

1 'équation, de NERNST. - .  



123 -- - Valeur déterminGe par potentiel imposé selon la 
technique des microélectrodes 

1231 - Montage 

La technique du potentiel imposé par microélectrodes, 

mise au point par ADRIAN et Coll., (1966, 1968, 1970 a, 1970 b) 

et utilisée sur la fibre squelettique de grenouilleyconsiste à 

insérer dans la même fibre à l'une de ses extrémités trois micro- 

électrodes, l'une mesurant le potentiel, l'autre permettant de 

déterminer le courant de membrane, la troisième délivrant le 

courant nécessaire au maintien de E . La figure 53 (p.147 ) mon- m 

tre la position des microélectrodes et le montage de l'amplifi- 

cateur contrôlant le potentiel imposé (E.). Le courant injecté 
1 

au niveau de l'électrode V est contrôlé par rétroaction pour 
s 

donner au niveau de V un potentiel imposé, soit continu soit 1 

sous forme de créneaux de tension. La quantité de courant tra- 

versant la membrane de l'extrémité de la fibre au niveau de V 1 ' 
pour une longuecr 1, est estimée à partir de la différence de 

'potentiel entre V et VI. 11 est admis que la même densité de 2 

.courant traverse la membrane entre V et V2, à la condition que 1 

V soit située à égale distance de V et de l1extré.mité de la 1 2 

fibre. La yaleur du courant de membrane i est donnée par 
m 

2 <ml - E 1 3 lL . ri; et Em2 sont respectivement les 

valeurs de E en VI et en V 1 est la distance entre l'extré- 
m 2 ;  

mité de la fibre et V1, ainsi qu'entre V et V2 ; r. est la 1 1 



Fi. m e  53 : Schéma du montage W é  pom L'&de d a  c o m a m  
&ne pan l a  ,technique du potentid imposé à l ' a ide  de 

1 

mictroélecittroda . I 

L e b  & o h  mict~oUecittrodu ( V I ,  V p  ct V A )  hont impkn- 
;tés à L'une d a  extttémi;t& de La 6i.btre ( F )  baignant d m  Le 
l iquide phyhiologique. a u,t ,< à h / 2 .  

E ebk une came-b&&e pmn&ant d'annula t e  
potenaXct à L'evikrtée ~ecAhom&ttique de l'ampfi~i.catewt A71. 
%m CU c o n W o m  ct en abbence dlhp&ion de itemion pno- 
dude  pm G à L'une d a  e m é u  de L1mpf i~ic&euh AI*, ce 
dehnim ne p w t  d é b d a  aucun counant dam l a  pnépamztion. E, 
est  uLwi g x é  à lu vdewt de E, ( € i l .  

V p  - V I  donne L'image du comant &avmant  La mm- 
bmne en&& &' ~xtttémLté de La 6i.btre e;t .V 1 .  La v d m  de ce 
cowlant, à con&on que V I  b o a  à égale dintance de V 2  eA de 
l t e ~ é d é  de .ta di.b/~e, ebt  donnée pan tléqua;tion : 



résistance interne longitudinale par unité de longueur de 

fibre. Cette estimation de i à partir des caractéristiques d'un m 

cable long homogène peut être entachée d'une erreur de moins de 
A 'm 5 p. 100 si 1 ( ,A étant la constante d'espace (A # - ri9 rm 

étant la résistance de la membrane de l'unité de longueur). 

X de la fibre de crabe étant compriseentre 0,7 et 

1,4 mm (FATT et KATZ, 1953 ; MOUNIER et Coll., 1969 a), 1 est 

prise égale à 400 um.Le maintien du potentiel se fait par un am.- 

plificateur dont les caractéristiques sont : produit gain x 

bande passante > 10 Mz ; tension de sortie 2 120 V. Le courant 

injecté,pour "verrouiller" E ,est transporté par l'intermédiaire 
m 

de la troisième électrode Vs, d'impédance faible ( 1  M R)  implan- 

tée à 25 um environ de V 
2 ' 

1232 - Le courant de membrane 

La figure 5 4  (p.149 ) donne un exemple de l'image du 

courant de membrane (1 ) pour différentes valeurs de E imposé 
m m 

E.), le potentiel imposé de référence (Eri = "Holding poten- 
1 

tial") étant fixé à la valeur de Er. 

L'analyse de, cette figure révèle l'existence d'un 

courant entrant qui s'active pour une valeur de E. de - 40 mV, 
1 

et dans un temps relativement long (de l'ordre de 2 à 3 ms au 

maximum de courant). Il est toutefois difficile de déterminer 

directement la valeur du potentiel pour laquelle le courant 

entrant s'annule et slinverse,du fait de. l'existence du courant 



F' me 54 : Emeg*stnement, d m  lu c o n & o ~  nomdes ,  
de rnembmne ( 1,) Itnacéb du bas 1 p o u  d id@~entu  

V&W de Em Xmpobé (.EL) (;Dracéb du ha&) . 
Exdtence d'un cowuznt enakant p o u  une v d e w ~  aeLLLe 

de E ; ce cornant s 'act ive dlau*ant p& v i t e  pue l l q p W d e  
des 6~~oû~+6ati0m hpobée6 ut $UA g m d e .  

Le potentid imposé de aé@aence ut é g d  à EL. 
L e s  d é p o U a ; t i o m  h p o s é u  ( v m  l e  hadl  ;ttLaduAbeMA: d u  
v a u a t i o u  pos.L$Lvu du po,tentid, l es  hypmpolahi6atio~ h p o -  , 
déia ( v m  l e  ba6)  , d u  v W o m  néga;tivu. Le cou~anX ut 
d o h t a n t e t p o s C t i ~ q u a n d ~ b 1 i 1 2 6 W a ~ d e 6 6 ~ d e l a f i g n e  
de &é&9zence ; ut eMRhaM/t et négatid d m  l e  ca6 u i v m e .  



capacitif (constante de temps de 1,5 à 2 ms), d'une rectifica- 

tion anormale et d'une activation précoce (pour de fortes dépo- 

larisations) de la rectification retardée comme cela sera vu 

ultérieurement. 

De plus, des oscillations de 1 apparaissent, oscil- m 

lations attribuables à des artéfacts de contraction (ADRIAN 

et Coll., 1968) ce que confirment nos observations,étant donné 

que ces oscillations disparaissent lorsque le phénomène contrac- 

++ 
tile est supprimé ([~a ] = O). De plus, elles sont atténuées e 

lorsque, sur certaines préparations, la contraction est de faible 

valeur. Néanmoins, compte-tenu de l'activation lente du phénomène 

contractile, il ne semble pas que le courant initial soit per- 

turbé. 

La courbe de la figure 55 (p. 15 1 ) donnant Im (global 

initial) en fonction de E montrequece courant global (1 ) 
i g 

s'active pour E. = - 40 mV, présente son maximum entrant pour 
1 

E. = O et s'inverse vers E. = + 40 mV. Cette dernière valeur 
1 1 

correspond à celle déterminée par MOUNIER et VASSORT (1973) 

après soustraction du courant de fuite. 

Toutefois, il est certain que + 40 mV ne correspondent 

pas au potentiel d'équilibre de la pile de diffusion (ECa + 1 

vers lequel tendrait E lors de la Rd. En effet, il est nécessai- 
m 

re de tenir compte ducourantde fuite 1 que l'on peut détermi- 
f' 

" y r  après extrapolation de celui--ci à partir des valeurs négati- t 
i. 

tr:z .' *-..- ./ 



FL m e  55 : C m a o t W $ L q u u  cowant inh5u.t ( T g  1 - potentiel 
~E$-EiT~oten t ieA!  hposEl dari6 t e s  condk-tiou nomdes .  

V2 - V I  donne l ' h a g e  du cowant p d q u e  

h 

7 ut t e  cowuznt de &ite mesutré en din drhpuRnion 
( ~ t  = 15 rn f . T t  ut exXmpolE pow ta v d e m  de EL plus 
poaLtives que E h .  TL ut nupposE, dam Le cas de la bLyawe, 
v d e t r  finEdemevllt avec t e  potevuXel. 

Ig 4 'aotive pow EL = - 40 mV, n 'annute et 6 ' i n v m e  
pouh EL = + 40 mV. 

.L1abncidse cornespondant à t 'ur temecZbn de T g  et de 
16 donne, thhoiuquement, la v d m  di la piXe aux i o u  &mu- 
p o h t a n t  l e  cowtant en&&. C m e  v d m  es$,  da^ t e  caa de t a  

, digrne, &èb pos&ve. Ceci U n e  à pemm que 16 ne v a n i m d  
pab fin&&ment avec t e  patenLiel ou, p h  virainmbtablment, 
que, a h u é r n e n t  en co~Ü~ant enR;rrant, iX . e & t U  un cowant 
dû aux phénomènes de ireoti~ic&on. 

UUE 



ves de Ei (< C r i )  Cependant, on ne sait pas si ce courant varie 

linéairement avec le potentiel et de plus, il faut tenir 

compte des phénomènes de rectification de la membrane 

(HAUDECOEUR et GUILBAULT, 1974 b). En supposant que le courant 

de fuite varie linéairement avec le potentiel, en négligeant 

les phénomènes de rectification et en retranchant au courant 

global (1 ) le courant de fuite extrapolé, la valeur de Ei, 
g 

pour laquelle le courant entrant s'inverse, se situe dans les 

conditions normales, selon les fibres interrogées, entre + 140 

et + 250 mV. Ces complications pour déterminer la valeur du 

potentiel d'inversion du courant entrant nous ont amenés à 

utiliser une autre méthode. 

En effet, la détermination du potentiel pour lequel le 

courant entrant s'annule et s'inverse, peut se faire selon 

la méthode qui consiste à appliquer à la fibre une préimpulsion 

brève dépolarisante d'amplitude suffisante pour activer la con- 

ductance responsable du courant entrant, et, en fin de préim- 

pulsion, d'amener E. à différentes valeurs jusqu'à obtention de 
1 

l'inversion du courant entrant. La figure 56 (p.153 ) montre que 

le courant initial est entrant pour des valeurs de E. inférieures 
1 

ou égales à + 120 mV et qu'au delà, il tend à s'annuler. D'autres 

résultats donnent des valeurs analogues. 



Fibre a 

Fibre b 

Une paéunpubion dépolaahante d' ampLiAude audddan- 
t e  et de couMe dmée e s t  appliquée à la membmne de daçon à 
a d i v u ~  .ta conduotance t~uponcrable du cowant en&anX ; à l a  d6Ui 
de 18hnp&hn, l e  po ten t id  es t  mené à diddéhentes v d ~ .  

L ' m w ~ d e s  &acéd o b t w  6W dwx dibhed dL6&kentes 
(a eX 6) p m c d  de Zxouvm v d e . w ~  de + 700 et + 120 mV au 
p o i t d &  powr lequ& l e  c o W  e n M  a'annde. 



124 - Conclusion 

Quelque soit son mode de détermination, il apparaît 

que le potentiel d'inversion,correspondant au courant entrant* 

se situe vers une valeur nettement plus positive que celle donnée 

par MOUNIER èt VASSORT (1973). 

Ainsi, il semble probable que le potentiel de diffu- 

sion,pour les ions portant le courant entrant lors de la Rd,ait 

une valeur élevée. Ceci sera d'ailleurs confirmé au chapitre IV. 

En effet, dans des conditions de concentrations ioniques extra- 

++ 
eellulaires anormales, avec pourtant,rnaintien de la [ ~ a  ] et 

de la [~a+] à leurs valeurs respectives de ré£ érence, l'inver- 
e 

sion de potentiel de la Rd peut atteindre une valeur de + 80 mV. 

Or,dans les conditions physiologiques normales, la R ne présen- d 

te pas d'inversion de potentiel ; E est loin de tendre vers une m 

valeur de potentiel très positive. 

Deux hypothèses, entre autres, peuvent expliquer 

cette discordance : 

- soit que la stimulation,portée dans nos conditions 
expérimentales par microélec'trode dans les conditions de courant 

imposé,trop ponctuelle, conduirait à une activation localisée 

du courant entrant. De ce fait, la réponse se trouverait shuntée 
. . 

par le reste de'la fibre qui ne serait pas activé.; 

- soit que l'activation ducourant entrant serait 
concomitante d'une activation précoce du courant sortant, comme 



le suggèrent MOUNIER et VASSORT (1973). 

2 - PROBABILITE D'UN SHUNT DE LA REPONSE 

21 - Stimulation homogène 
Etant donné que la stimulation de notre préparation 

est faite par microélectrode, il convient de s'assurer que cette 

stimulation ponctuelle ne se traduit pas par une activation 

incomplète des conductances responsables du courant entrant. 

- MOUNIER et VASSORT (1973), interrogeant un faible 

élément de fibre isolé par undouble pont de saccharose, n'ob- 

tiennent pas, en courant imposé, une réponse électrique d'am- 

plitude supérieure à celle obtenue dans nos conditions de cou- 

rant imposé par microélectrode. Or, compte-tenu de leur technique 

et de la faible résistivité des milieux baignant la fibre, il 

est possible d'admettre que l'excitation de la fibre et la dépo- 

larisation de la membrane par le courant soient homogènes. 

- Néanmoins, avec la technique des microélectrodes, la 
recherche d'une condition de stimulation homogène est entreprise. 

Celle-ci consiste à n'utiliser qu'une partie de fibre isolée 

électriquement de son ensemble. La longueur de cette partie de 

fibre est choisie inférieure à la valeur de la constante d'es- 

pace (A = 0,8 mm au repos) et la stimulation est portée par la 

microélectrodeplacée au milieu du cylindre de fibre. Ce dernier - 

est délimité, d'une part par l'extrémité de la fibre (carapace 



ou axostyle) et d'autre part, par une ligature réalisée 2 

l'aide de fil de nylon de 20 Pm de diamètre. La ligature est 

placée à une distance de 200 à 400 Pm de l'extrémité et elle 

apparaît non traumatisante puisque E ,le long de la fibre,ne r 

chute que de quelques mV aux abords immédiats de la ligature et 

que sa valeur, pour l'élément isolé, n'est pas différente de ce 

qu'elle est sur la fibre entière. La figure 57 (p.157 ) montre, 

en outre, que l'élément est bien isolé et que la ligature forme 

, 
bien un bloc de conduction total, la R n'étant pas captée au d 

delà de la ligature lorsque la stimulation est portée au centre 

de l'élément de fibre isolé. L'amplitude de la Rd apparaît iden- 

tique,pour une même valeur du courant de stimulation, quel que 
-- 

soit l'endroit de l'élément de fibre interrogé. De plus, l'am- 

plitude moyenne de la R enregistréedans ces conditions (52,2 d 

+ 6,4 mV) n'est pas significativement différente de celle enre- - 
gistrée sur une fibre entière (56,6 + 4,8 mV). 

22 - Conclusion 
Il apparaît,au vu de ces résultats,que la technique de 

stimulation et de recueil d e  l'activité par microélectrodes ne 

soit pas la cause de l'enregistrement d'une Rd de faible ampli- 

tude. En effet, en rendant la stimulation homogène à l'ensemble 

de la membrane interrogée, l'amplitude de la Rd n'est pas modi- 

fiée. 

Il apparaît donc qu'il faille.envisager (compte-tenu 



r 57. 
- -  - 

L 

Figure 51 c 

f '  urre 57 : V u t e w c  des potentic& de aepah et d t a ~ v k t é  d'une 
. $ f k r ü  Aonnée pa/r Qatwre e.t baignant dans du Llqukle 
phybio&g@ue. 1 

E n ' u t  pftaliquement pad ntodi&ié. &au6 aux abandb d w ~ e .  ~n R~ de t t~zrnent  c t o ~ o n n ~   kt 
&gue à c&e obtenue &a e<L m e  4 M w t e  et La Ligatme 
c u r c s ~ e  Iluen un h o t & .  



1 vers laquelle Rd 

I réponse pourrait 

I de Qrte val 
une pile ECa + na -21.- 
devrait tendre), l'hypothèse selon la<;ue 

Li etre masquée au niveau même de l'élément 

e équivalent de 

1 apparaît que la 

stance du sarcol 

re de résistanc 

rie. Comme la résistance sarcolemmique correspo 

fibres de Crustacés, essentiellement à l'inverse 

+ 
tance a u x ~ c o n d u c t a n c e  qui en s'activant serait respon 

4" . . cuarCr- . u * - ~ 1 2 * ~ C " ~ - ~ q r ~ ~ ' p .  J ,A- 

------- - ---- -.- . * -- 
&tq* 

y , -. de l'activité des fibres excitables, est porté par les ions K' 

la fibre nerveuse quesur ka fib~e musculaire squeletti 

Que de Vertébré, et que les phénmilnes d'activation 

vation obéissent, aprGs modifications des coefficie 

équations de HODGKIN et HUXLEY efois , une 'différence 
'i 

marquante existe entre La fibre a fibre museulaire. 

En effet, en plus d'un courant dû à la rectification anormale, 

re à la fibre musculaire, qui dépend seulement du potentiel, 

' m. 

'*.- 2 . ** . *  . - '  . ..- , v - - 



1 s 'inactive complètement durant une dépolarisation prolongée 

alors que ce processus d'inactivation n'existe pas sur la fibre 

nerveuse (NAKAJIMA et Coll., 1962 ; HEISTRACHER et HUNT, 1969 ; 

HUTTER, 1970 ; STANFIELD, 1970 ; ADRIAN et Coll., 1970 a ; 

ARGIBAY et HUTTER, 1973, sur la fibre de grenouille). De plus, 

les résultats de ADRLAN et Coll., (1970 b) montrent que l'inac- 

tivation du courant retardé est masquée par le développement 

d'une autre composante lente du courant sortant. De même, sur 

le tissu cardiaque, il est montré, en plus de la rectification 

anormale, l'existence d'une rectification normale retardée 

(ROUGIER et Coll., 1968 b). Le courant sortant retardé présente 

deux composantes (BROWN et NOBLE, 1969 a, 1969 b ; DE HEMPTINE, 

1971 a, 1971 b ; OJEDA et ROUGIER, 1974) qui peuvent être assi- 

milées aux courants i et i dêcrits par NOBLE et TSIEN 
1 x 1 x2 

(1969 a) sur le tissu de Puhkinj'e. Il est à noter que la valeur 

' - du potentiel il'inversion pour la deuxième composante du courant 

retardé (la plus tardive) tend à montrer que ce courant n'est 

+ 
pas uniquement porté par les. ions K ; ce courant serait moins 

spécifique que celui de la première composante (OJEDA et 

ROUGIER, 1974). A l'appui d'une participation au courant sortant 

+ 
d'ions autres que les ions K exclusivement, il importe de 

signaler le cas des fibres du tissu de PuhLnj'e. Un courant sor- 

tant s'activant pour une valeur de E. de - 20 mV contribue à la 
1 .  

repolarisation de la fibre lors du PA selon DUDEL et Coll. (1967). 



Ces derniers auteurs trouvent que ce courant dépend de [cl-] e 

et pensent qu'il serait porté par les ions chlorure. Les travaux 

de HIRAGIU et FOZZARD (1972), FOZZARD et HIRAOKA (1973) montrent 

que le courant initial sortant (selon REUTER, 1968), encore 

appelé courant dynamique,car dû à une rectification membranaire 

( PEPER et TRAUTWEIN, 1968 ) ,  est porté essentiellement par les 

ions chlorure. Ce courant, masqué dans les conditions normales 

+ 
p)r le courant de Na , possède une vitesse d'inactivation ou de 

réactivation qui est fonction de la valeur du potentiel et du 

t einp s . 
L'existence possible sur certaines fibres excitables 

d'une participation des ions chlorure au courant sortant s'avè- 

re être d'une extrême importance, comme nous le verrons ulté- 

rieurement quant à l'interprétation de nos résultats, d'autant 

plus que,sur la fibre musculaire d'écrevisse, GIRARDIER et 

Coll. (1963) émettent la possibilité de l'existence d'un courant 

dynamique de CI-. 

31 - Action du chlorure de tétraéthvlammonium (TEA) 
311 - Données sur ses propriétés 

Le TEA est bien connu depuis 1957 (TASAKI et 

HAGIWARA) pour bloquer (en agissant sur ,les sites situés à l'in- 

térieur de la membrane) la conductance potassique d'activité 

de l'axone géant de calmar, sans que la gK de repos soit affec- 

tée (ART4STRONC- et BIMSTOCI;, 1965 ; ARîISTRONG, C.PI., 1969, 1971). 



Il en est de même sur la fibre nerveuse myélinisée de batraciens 

anoures,au niveau du noeud de Ranvieh (ATWSTROTJG et HILLE, 1972 ; 

MOZHAYEVA et NAUMOV, 1972 ; HILLE, 1967 ; VIERHAUS et ULBRICHT, 

197 1 .; KOPPENH~FER, 1967 ; KOPPENH;FER et VOGEL, 1969) oÛ il est 

+ 
montré que le courant sortant retardé de K est totalement aboli 

sans que le courant rapide sodique et le courant de fuite ne 

soient en aucun cas affectés. Toutefois, NEHER et LUX (1972) 

montrent,sur le neurone d'escargot, où il existe deux composantes 

distinctes pour le courant sortant, que l'action du TEA dépend 

de sa concentration. A faible concentration, seule,la composante 

lente retardée est abolie, alors que la composante rapide ne 

l'est pas, sauf si le TEA agit sur la face interne de la membra- 

ne ou à très forte concentration à l'extérieur. L'action du TEA 

1 sur les fibres musculaires donne des résultats semblables. En 

effet, en 1953, sur la fibre de crabe P U ~ W  et CdrrdnuA 

(FATT et KATZ), en 1955 sur la fibre squelettique de grenouille 
. -  - - -  

(HAGIWARA et WATANABE), en 1958 sur celle d'écrevisse (FATT 

et GINSBORG), en, 1967 sur la fibre myocardique de rat et cobaye 

CO~A~OEUF et VASSORT) , en 1974 sur la fibre cardiaque de cobaye 

(OCHI-et NISBIYEJ,I11 est snontré,que le TEA prolonge La durée 

du PA. Ce retard,dans la repolarisation,est attribué à un blo- 

cage des sites responsables du courant sortant porté par les 

+ 
ions K ,comme l'ont montré entre autres STANFIELD en 1970 ; 

VOLLE et Coll., en 1972 sur la fibre squelettique de grenouille. 



162. 

Toutefois, il est montré, sur certaines préparations,que le TEA 

ne bloque pas tout le courant sortant, comme par exemple, sur 

la fibre squelettique de balane où il n'est diminué que de 65 à 

I 70 p. 100 (KEYNES et Co11.,,1973). Il convient aussi de faire 

référence aux travaux de BAULIEU et FRANK (1967), qui montrent 

que le TEA, sur la fibre musculaire squelettique de grenouille, 

++ 
facilite les mouvements des ions Ca en libérant des ions 

des sites calciques, et également à ceux de SUAREZ-KURTZ 0 

(1979 qui attribuent l'augmentation de l'activité électrique 

sur la fibre de crabe, en présence de TEA,à un accroissement de 

++ 
la conductance aux ions Ca . 

312 - Action du TEA sur la Rd 

L'additioz: de 20 mM de TEA Cl au milieu de référence 

se traduit rapidement (5 mn) et réversiblement, par une augmen-- 

tation de l'amplitude de la Rd (Em au sonmet de la réponse passe 

à une valeur moyenne de + 12,5 mV - + 2,5, soit un accroissement 

de son amplitude(de 22 mV en moyenne)et de sa durée (4 à 5 fois 

la durée normale). La figure 58 (p.163 ) donne un exemple de 

l'action du TEA sur la Rd. Ni E ni R de repos ne sont affectés. r m 

Ainsi, il apparaît que le TEA agit sur la Rd en blo- 

quant le courant sortant responsable de la phase de repolarisa- 

, tion, courant qui s'activerait dans les conditions normales 
i . /  

* *  
*\ - très précocement puisque son inhibition entraîne une réponse 



Figure 58 a 

Figure 58 b 



plus ample. Il est également possible d'admettre, avec PATT 

et KATZ (1953) sur la fibre squelettique de crabe (faisant agir 

+ 
le TEA en remplacement du Na extracellulaire) et avec 

WEINGART (1974) (montrant, sur le myocarde de mouton, à l'aide 

de TEA marqué au 14c injecté par ionophorèse à l'intérieur des 
. - 

fibres que la membrane est perméable au TEA), qu'un courant de 

+ 
TEA pourrait participer sur notre préparation, au courant en- 

trant responsable de la Rd. 

Selon cette dernière hypothèse, en modifiant [TEA*] e, 

l'amplitude de la réponse devrait être également modifiée. La 

figure 59 (p. 165) donnant la valeurde E au sommet de la R 
m d 

en fonction de [TEA+] montre qu'il n'en est rien puisqu'il 
e 

n'y a pas de variations significatives de cette valeur pour les 

différentes concentrations de TEA. Toutefois, un temps draction 

supérieur est requis aux faibles concentrations (10 mM) pour 

l'obtention de l'effet optimal sur l'amplitude de la Rd. Par 

contre, la durée de la phase de repolarisation,(mesurée entre le 

niveau maximum de la dépolarisation et le retour à E initial) m 

'croît avec [TEA*] . En effet, la figure 60 (p.166 ) donnant la 
e 

durée de la phase de repolarisation en fonction du temps d'ac- 

tion de deux milieux enrichis en TEA (20 et 100 mM) montre 

l'existence d'un rapport de I à 6. 

?HE") c':i Ainsi, même en changeant le gradient de concentration 

-. '*&our ..- les ions TEA*, la réponse ne varie pas en amplitude ; ceci 

+ 
permet de supposer que ces ions TEA ne participent pas au 



Figuhe 59  : V d e w  moyenne de Em au maximum de la Rd, en donc- 

.tien de lu concentnation e x M a c m e  de TEA. (moyennes : 
Ecaht-2qpe, n = 24,6 et 16 he6peotiveaent p o u  [ T E A ~ ,  = 20,  

30 et 700 mM) .  Le TEA u X  a p p o ~ é  baw dome de TEACX, &es 
concentnatio~n d e s  auitttu i o n s  maintenuu à & e u  v d e w  

de hé fjhence. 3!k$ 
LIL&€ 

Em au maximm de la Rd n'en2 pas  onction de [TEA'] e ,  
du moiMn au-de&? de 20 mM. 

O 



Figue  6 0  : Duhée moyenne de tu phme de iiepolcmbation de l a  Rd 

en {onction du tempn d'aot.ion d u  ionn TEA aux concevLtrtdo~n 

de 20 e..t 100 mM (moyenne + éeaht-;type, n = 1 2  eA b hapeot ive-  

ment peuh [ T E A I ] ,  = 20 et 1 0 0  MAO 

La { i g u e  ma f i e  que la dunée ne bkab&e aphèb 5 

à 10 mn d'action e* at donotion de [TEA'] ,  



courant entrant. Par contre, comme l'amplitude de la R est 
d 

accrue, celà corroborerait l'hypothèse de MOUNIER et VASSORT 

++ 
(1973) selon laquelle le courant entrant de Ca serait masqué 

+ 
par un courant sortant de K s'activant précocement. Toutefois, 

1 les travaux de NOBLE et TSIEN (1969 a, 1969 b) ; FOZZARD et 

1 HIRAOKA (1973) ; OJEDA et ROUGIER (1974; obligent à ne pas 

I affirmer d'emblée que ce courant softant serait uniquement porté 

I + + 
par les seuls ions K . En ce qui concerne l'influence de [TEA ] 

e 

I sur la durée de la Rd, il est possible d'émettre une hypothèse 

I semblable à celle proposée par NEHER et LUX (1972) sur le neurone 

1 d'escargot, à savoir que le courant sortant serait à plusieurs 

composantes et que chacune d'elles possèderait un niveau di inhi- 

+ 
bition dépendant d'une [TEA ] déterminée. 

l 32 - Action du ~ b +  

Rappelons pour mémoire qu'il est admis que les ions 

Rb+ sont réplités abolir la rectification anormale ("inward 

going rectification") sur la fibre squelettique de grenouille 

+ 
(ADRIAN, 1964) et la conductance retardée aux ions K (HUTTER et L ,.'.- . - 

1) . . 
WARNER, 1972 ; VOLLE et Coll., 1972 ; HARRIS et OCHS, 1966). 

321 - Un milieu où le KC1 de la solution de référence - 

est remplacé par du RbCl (12,9 mM) ne modifie, comme le mon- 

trent les enregistrements de la figure 61 (p. 168), ni la valeur 

de Er, ni celle de R de repos, ni l'allure de la Rd. m 



5 ms 
c--.--( 

- - 
Figure 61 a 

Figure 61 b 

6. 
JI1 'I 
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Figuile 6 1  : A d a n  d e s  i o a  ~ b '  s w  .ta Rd ( L e s  1 2 , 9  mM de KCX 
du W e u  de t~édéirence han t  tLempXac& pan du R ~ C L ) .  

Rd drune 6ibtLe obtenue dam l e s  c o n w o a  natLmd~ 
( &une 6 1 a )  et aphëh 4 0  mn d l  a d a n  d e s  iom Rb' ( d i g u e  6 1 b )  . 

La Rd nt es t  pmLiquement p u  madibiée. 



L'absence d'effets résulte probablement de llimpossi.- 

I + + 
bilité de remplacer le K intracellulaire par le Rb (expérimen- 

tation d'une durée de l'ordre de 30 mm) surtout que la fibre mus- 

culaire de crabe présente, comme cela a déjà été mentionné, un 

important système tubulaire et des invaginations nombreuses 

1 du sarcoîemme. 

C'est la raison pour laquelle, en référence au proto- 

cole proposé par ADRIAN en 1964, l'expérimentation est reprise 

sur des fibres de crabes qui sont maintenues pendant plus de 8 

jours dans de l'eau de mer artificielle régulièrement renouvelée 

+ + 
où le K est remplacé par du Rb . Le dosage réalisé au spectro- 
photomètre de flamme (voir détails en Annexe II) montre que, dans 

+ 
ces conditions, 55,7 p. 100 (+ - 1,3) du K intracellulaire 

+ 
(98,02 - + 4,76 mM/kg de fibre) sont remplacés par du Rb . Dans 
ces nouvelles conditions, l'activité électrique des fibres mus- 

culaires de ces crabes se trouve être modifiée (figure 62, 

p.170 ). En effet, la réponse voit son amplitude moyenne accrue 

de 20 mV par rapport à celle obtenue dans les conditions norrna- 

les, le potentiel atteint au.maximum de dépolarisation étant 

de + 16,3 - + 5,2 mV (n = 29), sans variations significatives de 

Er (Er = - 66,3 2 6,l mV, n = 37). Il apparaît, en plus, que la 

R de repos augmente sans qu'il soit possible de donner la va- m 

leur de l'accroissement (en p. 100), étant donné la non possibi- 

lité d'avoir la référence. Toutefois, la valeur du courant dépo- 

larisant nécessaire pour obtenir le déclenchement de la Rd estyen 



Fi me 62 : Rd d ' u n e  d ib t le  d o n t  Le K' in&acet.i3.&de es t  tlem- 
h p a n t c e  pair d u  Rb+ ( 5  5 5 , 7  p .  100 e n  moyenne] 
(va& A N N E X E  7 7 )  . 

La Rd p ~ é ~ e n t e  une  i n v m i o n  d e  po2entic.t .  Em a u  
m a x i m u m  d e  dZpolahinaZion ptlgnarzt Ca v d e w r  moyenne d e  + 16 ,3  
+ 5 , 2  mV ( n  = 2 9 )  . E n' es t  p h d ~ ~ ~ e n t  paA rnoci-idhé 
TE& = - 66.3  a 6 , 1  mb, n = T ) ) .  



moyenne,réduite de moitié par rapport à celle nécessaire dans 

les conditions normales (le seuil de potentiel étant inchangé). 

Il est donc ainsi possible d'affirmer que la R de repos est m 

bien accrue. L'augmentation de l'amplitude de la Rd en présence 

+ 
de Rb suggère l'activation précoce, dans les conditions nor- 

males, d'un courant sortant qui masquerait le courant entrant 

+ 
et qui serait porté par les ions K . Ces résultats seraient 

+ 
conformes à ceux obtenus en présence de TEA. Les ions Rb et 

+ 
TEA inhiberaient le courant retardé responsable en partie de 

la phase de repolarisation de la réponse électrique dans les 

conditions normales. 

322 - 20 mM de chlorure de TEA additionnéesau Ringer- 

Rb augmentent l'amplitude de la R des fibres placées dans les 
d 

+ 
conditions relatées ci-dessus (remplacement d'une partie du K 

+ 
intracellulaire par du Rb ). L'augmentation de l'amplitude de 

la R est en moyenne de 30 mV, comme l'attestent les enregis- d 

- trements de la figure 63 (p.172 ). Le TEA se montre encore actif 

sur la R bien que le Rb intracellulaire ne puisse plus permet- d 
+ 

. tre la naissance d'un éventuel courant sortant retardé de K . 
.- . 

+ # - %  
Cependant, la Rd des fibres dont le K intracellulaire est en ,: 

\' 

+ 
partie remplacé par du Rb ,n'est pas modifiée en durée, mais 

seulement en amplitude, alors que le TEA modifie la Rd des fi- 

bres normales,à la fois en durée et en amplitude. Ainsi,le 

courant sortant lors de l'activité pourrait être constitué de 



Gj?) ! ,,Li, 
\%%-- 

Figue 6 3  : A d o n  du TEA ( 2 0  mM) d e p d  10 mn ~ u t ~  une o i b ~ e  
dont  Le K+ inRtrac&uRaihe u;t hmphcZ patr du Rb+ (Le KCL 
extrLaceeeLL.eaitre ai, L u i  w b i ,  iremphcé pcvt du RbCL) . 

La Rd ut acfnue en amPk%ude.(29,6 + - B,9 mV, 
en moyenne, n = 6 )  ct en dut~ée. 



+ 
deux composantes, la première portée par les ions K , supprimée 

+ 
en présence de Rb et la seconde, liée à la rectification retar- 

1 dée, pouvant Gtre de nature autre que potassique. 

Pour étayer cette dernière hypothèse, il devenait 

nécessaire d'étudier les phénomènes de rectification membranaire 

en milieu extracellulaire modifié de façon à discerner la nature 

ionique du courant global sortant lors de l'activité, 

4 - PHENOMENES DE RECTIFICATION MEMBRANAIRE ' 

L'analyse de la relation courant-potentie1,sur les 

fibres musculaires striées de Vertébrés,révèle des phénomènes de 

rectification de la membrane, c'est-à-dire de variations de con- 

ductance. 11 est distingué deux types de rectification : la 

rectification normale ou retardée ("Outward going rectification") 

et la rectification anormale ("Inward going rectification"). 

Ce phénomène de double rectification mis en évidence,entre autres, 

par KATZ et LOU ( 1947) , KATZ ( 1949), BURKE et GINSBORG ( 1 956) , 

NOBLE (1965) ; STEFAN1 et STEINBACH (19691, ADRIAN (1969) sur 

la fibre squelettique de grenouille,HALL et Coll., (1963) sur 

la fibre de Pmkinje, est dû essentiellement à des mouvements 

+ 4 

d'ions K . 
En ce qui concerne la fibre squelettique de.crabe, 

ATWOOD et Coll. (1965) mettent en évidence ce phénomène de 

rectification membranaire sur les fibres de crabe C a ~ c m  ningh;teh. 



La figure 64 (p.175 ) montre que la réponse de la membrane (E ) m 

au courant qui lui est imposé (1.) est variable selon le type de 
1 

fibre. En effet, le type de réponse électrique (tout-ou-rien, 

graduée ou absente : réponse passive) est lié étroitement à la 

relation courant-potentiel. 

41 - Etude des phénomènes de rectification membranaire en 
courant imposé. 

Dans les conditions normales 

Le montage utilisé (figure 23 p. 54 ) permet d'imposer 

des créneaux de courant à la membrane (Ii), La réponse (Em) à 

ces courants, mesurée à son état stable, permet, comme le montre 

la figure 65 (p. 176), de tracer la courbe traduisant la rela- 

tion 1. - Em. 
1 

La variation de potentiel dans les conditions normales, 

pour les courants hyperpolarisants, est une fonction linéaire de 

1. et la pente de la droite représente la résistance R de repos. 
1 m 

Pour les valeurs dépolarisantes de Ii, la courbe traduit une 

augmentation de la Rm jusqu'à la valeur de E pour laquelle la 
m 

R se déclenche. d 

Cette relation 1. - E correspond, sur la fibre sque- 
1 m 

lettique de crabe C a h ~ n ~  m a e m ,  à celle obtenue par ATWOOD 

et Coll. (1965) sur les fibres de crabe Canca maghXeA présen- 

tant des réponses de type tout--ou-rien (cf figure 64, p.175 ) .  
,', *- 

Il importe de savoir sur notre préparation, pour 



FLgwliz 6 4  : d'aphèb ATtJUOD et C o u .  ( 7 9 6 5 )  

Coutrba poXem%l-comant é&b&a am d u  6 i b h a  dont 
la tlépome u X  : 

a )  ;toi&- ou-hien 
6 )  gmduée 
C )  pUAbhJe. 

L e s  abbcinbu pobi&iva kep~ébentent  h v a l e m  d a  
cowmnh dépokmihantn, L a  okdonnéa posLtLva, ceUe  d a  
dépolmi~a; t iom mernbhancüha. L1échCLUe placée à & o a e  de cha- 
que combe comapond iï Em, & valeuh du poXenI2c.t de kepoa €, 
comcsclpondant au U d a  ubacinses ohdonnéa. Ec u;t La v a l m  
du po;tenii& powl laquCLUe R1activLté mécanique commence à be 
manidehXa. 

S e d a ,  L a  6 i b k a  trépandant pm une Rd Aou;t-ou-&Lw, 
ou gmduée, p i~é~en ten t  Le phénomène de 1~.cAi6ica-iion anot~mccle, 

mairqué d m  l e  ca6 de la bibhe hépondant pm une Rd 
huk-ou-&Len. 



cowa,nt 
Figune 65 : R&&on cornant II i )  - poZentid (E,) (en  

/ ."i'S 

ctréneaux de cow~ant hypm- et dépola/tina& (;ttracén du b a l .  
U J  -9 

\ L1i. i . i  -, J - 6 5  b : Combe Ii = 6 (E,) é tabl ie  à l ' é t a t  nZable 

en 6.in dl.imp&ion ( ~ k  = 15 w ) .  Le . tm iA  inXmompu cotrhapond 

à l a  v d e m  de Em p o m  l a p u f i e  l a  Rd ne déclenche. 

La mmbtrane ptrénen;te un phénomène de nectidicaZion 

1 anotrmde poun le, v d m  de Em p l u  p o n X v a  que E,. 



connaître la nature des phénomènes de rectification de la mem- 

brane, comment évolue la relation 1. - E lors de la modifica- 
1 m 

tion du contenu ionique extracellulaire et lors de l'emploi d'in- 

hibiteurs spécifiques de perméabilités. 

++ . 
412 - Relation 1. - E en milieu sans Ca 

1 m 

++ 
L'absence de Ca extracellulaire entraîne la dispari- 

tion de la Rd, donc du courant entrant (porté essentiellement 

++ ++ 
par les ions Ca , cf 5.  1 ,  p.129 ). Ainsi, le milieu dont le Ca 

est remplacé par du chlorure de choline (23,6 mM) permet d'ob- 

tenir la relation.1. - E en absence de courant entrant. 
1 m . 

La figure 66 (p.178 ) donne un exemple de relation 

++ 
obtenue sur une fibre placée en milieu dépourvu de Ca depuis 

30 mn : aucune modification sensible de E n'est observable. 
r 

Par contre, une augmentation de la %, de repos est observée 

(h l'ordre de 30 p. 100 en moyenne). La courbe traduisant la 

relation 1 - Em fait apparaître le phénomène de double recti- i 

fication, rectifications anormale et normale retardée. Ce phé- 

nomène observé sur la fibre de crabe est d'un type analogue à 

celui donné par ADRIAN et FREYGANG (1962 b), STEFAN1 et 

STEINBACH (1969), ADRIAN (1964), (1969) entre autres~sur la 

fibre squelettique de grenouille. Ces auteurs montrent que les . * 

. . 

propriétés de rectification de la membrane sont en relation 

+ 
avec les mouvements des ions K puispu'ils subsistent en milieu 

+ 
K SO isotonique, et sont abolis en présence de Rb . 2 4 



CO-k 
FL Me 6 6  . ~cmalaotehidfi~ue c o m a n t - p o ~ e n t i d  i en 
-&&b~en abnence de Ca++ ert>lac&uRahe (23,6 mM 
de c h e o m e  de choline fiemphcent L a  7 1 , b  mM de CaCL2) 

R M o n  1 i  - Em abXenue dam LU c o n W o r u  nofimateil . . 

en &in dlhp&.ion : A = 15 ml (combe i )  et apkèn 
du rniLieu d&pamvu d'iovin Ca++ ( éAabfie en &in 

d1hnpu&ion ~ . t  = 1 2 5  m.) (combe 2 et ent~e&Wwnent  du ha&). 

La combe 2 mo&e Le phénomène de double t ~ e d d i c a -  
fion membfianhe ( a n o f i d e  et nomute) qu'une augmentaLion 
de la Rm de fiepon. La Rd M X  abofie. 



Ainsi, sur notre prcparation, si les phénomènes de 

+ 
rectification membranaire sont dûs à des mouvements d'ions K , 

comme sur la fibre squelettique de grenouille, en milieu isoto- 1 
+ 

nique de K , ces phénomènes doivent persister. Cependant, en 

absence de Cl- extracellulaire, la Rd est abolie (HAUDECOEUR et l 
GUILBAULT, 1972 a) et, comme cela va être montré, les phénomè- 

nes de rectification sont égalerreritsupprimés. 

413 - Action de milieux appauvris ou dépourvus d'ions 
chlorure 

4131 - En remplaçant le NaCl du milieu de ré£&- I 
+ + . rence par du propionate de Na ou du méthylsulfate de Na - I 

(513 mM), une chute de E est observable,ainsi qu'une augmen- r I 
tation de la R de repos (ch. II, 5 332, figure 34, p.93 ) . 

m MM 
En outre, ce milieu appauvri en ions chlorure ( [Cl-] = 60 4) e 

entraîne,réversiblement,une disparition de la R (figure 67, d 

p.180 ) après un temps d'action supérieur à IO mn, disparition I 
non liée à une éventuelle élévation du seuil de déclenchement I 
de la réponse ou à la baisse corrélative de E . r I 

4132 - Le remplacement de tous les ions chlorure 
par des ions propionate ou méthylsulfate se traduit,sur la Rd 

et Er,par des résultats analogues. , a- . -  
!'..,: * tf:;'; , 

La traduction de la relation Ii - E révèle ---. 
m 

(figure 68, p. 181) la perte de tout phénomène de rectification. 

En effet, la fonction qui traduit cette .relation est une droite, 



-- 

Figure 67 a 

Fieure 67 b 

FLgwe 67 : Action d'un rnd?ieu appauvni en iond ckeohuAe hm 
la Rd (534 mM d a  594 mM d ' i o m  c h t o m e  d u  mifieu de hébétrence 
~ o n t  tcemphcéMpm d a  ionn pkopionate) . 9 i L \ L ~ L  La i7d u6te.nu.e dans L a  con&um n o m d u  ( d i g u e  

*- 67 a )  dinpmcrA/t aptrèh 30 mn d ' a d o n  du miLieu appauvnA. en hum 
chlafiune ( digrne 6 7 b ) . 





le coefficient de corrélation étant de . 9%. Ce résultat est 

obtenu en absence des seuls ions chlorure, la présence des au- 

+ ++ + 
tres ions, en particulier des ions K , Ca et Na étant respec- 

tée, ainsi d'ailleurs que la pression osmotique et le pH. Il 

apparaît ainsi que les ions chlorure jouent un rôle important 

dans les phénomènes électriques de la membrane, tant sur l'ini- 

tiation de la R que sur la propriété de rectification. d 
+ 

4133 - En présence des seuls ions K (6,45 mM de 

++ 
méthylsulfate de K+) et Ca (1 1,9 mM de propionate de ~a++), 

l'évolution de la relation 1 - E est analysée. Le maintien i m 
++ 

des ions Ca dans le milieu présente le double avantage de ne 

pas d'une part,modifier la cohésion moléculaire de la membrane 

cellulaire (O'DONNELL et KOV~CS, 1974) donc ses propriétés, et 

de ne pas, d'autre part, modifier les phénomènes de rectifica- 

+ 
tion,dans la mesure où les mouvements de K sont impliqués. La 

figure 69 (p.183 ) montre,qu'après 20 mn d'action, la relation 

Ii - E est linéaire, l'équation de la droite de régression m 

présentant un coefficient de corrélation de .999, n = 24). La 

perte de la rectification pouvant résulter de la dépolarisation 

membranaire de repos (E = - 48 + 4,5 mV), la fibre est repo- r - 
larisée à sa valeur initiale. Cette repolarisation, comme le 

montre la figure, ne fait pas réapparaître les phénomènes de 

rectification membranaire. Cependant, dans ce cas, la perte des 
- - 

's'rectifications .. . membranaires pouvant être due à la très faible 



Figme 6 9  : CamcstétLinZique comant-poXentiel UabRLe (en 
couhant Ampobé) apad ac;tion d'un miLieu ne contenant que d u  
ionn Kt ( 6 , 4 5  mM de K2SO4) eA Ca++ ( 11,6 mM de paopionate de 
Ca*+ ) , &a penoion obm~fiq ue e;t& cornpennée pak appoht de 
sacchaho~e et l e  pH a ; t a b U é  à 7,b. 

La & M o n  1, - Em obXenue dam la cona%Xom 
notrmdtu (étabfie en &ln d 'imp&ion : AX = 15 m ) (combe 1 ) 
;&duit l e  phénomène de aec;ti~ication. Apaèb 15 mn dlac;tion du 
mLtXeu anomal, &a a&a;tion 1, - E, (non dépendante du Itempb) 
évolue eA movLftLe La c h p u o n  de ce phénomène de a e d ~ i c a ; t i o n  
que tu dibae ni! a o d  p u  (combe 2 )  ou do i t  aepolaninée 
(combe 3 ) .  

L e n  phénomènen de aectifjicçlrtion oont  a b o u  bien que 
leh iom K+ baient paébed d a m  &e Weu extrrac&uR&e. 



force ionique du milieu anormal concerné, c'est la raison pour 

+ 
laquelle un milieu riche en ions K , dépourvu d'ions chlorure 

a été testé. 

4134 - Ce milieu anormal est constitué de 387 mM 

+ + 
de méthylsulfate de K (correspondant à 30 fois la [K l e  normale) 

++ 
et de 11,8 mM de propionate de Ca . La pression osmotique est 
ramenée à une valeur identique à celle du milieu de référence 

par apport convenable de saccharose. Les effets de ce milieu se 

traduisent (figure 70, p. 185 ) : 

- par une dépolarisation de repos, E prenant la valeur r 

moyenne de - 2,6 mV 2 2,6 (n = 5).; 

- par l'absence des phénomènes de rectification. La 

courbe représentant la relation 1 - Em est une droite (coeffi- 
i 

cient de corrélation : . 987)  même si E est maintenu à sa 
r 

valeur de référence grâce à un courant repolarisant. 

Aussi, en présence seulement,dans. le milieu extracel- 

+ ++ 
lulaire, d'ions K à forte concentration et d'ions Ca , la 

membrane perd ses propriétés de rectification. Ceci semble pou- 

voir être imputé à l'absence des ions chlorure dans le milieu 

extracellulaire, en dépit de l'existence d'un doute puisque la 

R diminue (les variations de R en fonctinn de E pouvant être m m m 

masquées par la faible valeur initiale de celle-ci). Ainsi, sur 

la fibre de crabe, les propriétés rectificatrices de la membrane 
W .  

/ : + 
:+. pqurraient ne pas être liées à des mouvements d'ions K , mais 



Figme 70  : C m a o t W t i q u e s  couhant-potentiel é;tabfia (en  

couttant imposé) en rn2Xe.u de trédhence et en U e u  ne contenant 

pue des iom K' ( 193,5 mM de K2S04) et cati ( 1 l , 8  mM de phopLonate 

de cai'), La phession osmotique étant compemée pm appoht de 

'sacchamne, Le pH étant dLxé à ? , 8 .  

EvoLuX.ion de la trileeation Ii - Em obtenue dann L u  
con&om notrmdes (Ltabfie en &ln dEimplLenion : ~t = 15 m )  
(cowdie 1 )  et aptrèn 20 mn d1aca50n du W e u  anomal (non 

dépendante du temps 1, la hibtre n ' étant pan (combe 2 )  bu étant  
t repokd sec( combe 3 )  . 

L ' exCa d'Loi0116 K' ( [ K i ]  , = 30 dois ( [ K t ] ,  nomale) 

en absence des &es Lon6 ne p m e t  pa6 Le maintien d e s  phé- 

nomènu de t r e d i h i c d o n  de la membnavze. 



plutôt à des mouvements d'ions chlorure (effet direct), à 

+ 
moins que ces derniers n'influencent les mouvements des ions K 

++ 
et ceux des ions Ca (effet indirect). En effet, l'absence de 

CI- extracellulaire entraîne une disparition de la R (figure 
d 

67, p. 180) et au contraire, l'accroissement de [cl-], (milieu 

de référence additionné de 513 mM de chlorure de choline) l'aug-- 

mente (figure 71, p.187 ) en amplitude (55 p. 100 en moyenne) et 

en durée (30 à 100 ms). 

414 - Effets de milieux où seuls les ions chlorure 
, sont présents. 

4141 - La figure 72 (p.188 ) donne un exemple 

de la réponse E de la membrane à des courants constants dé- et 
m 

hyperpolarisants de 150 ms de durée après 30 mn d'action d'un 

milieu ne contenant que des ions chlorure (chlorure de choline : 

594 rnM - pression osmotique compensée par apport de saccharose - 

pH normal par tampon bicarbonate). Les courbes de la figure 74 a 

montrent que la membrane de la fibre de crabe, placée dans de 

telles conditions, présente les phénomènes de double rectifi- 

cation anormale et normale analogues à ceux observés en absence 

de courant entrant (1 411, p.174 ) et à ceux obtenus par ADRIAN 

(1969) sur la fibre squelettique de grenouille. La richesse du 

système tubulaire transverse et les nombreuses invaginations 

du sarcolemme de la fibre laissent à penser malgré 

+ 
u'une rétention de K au contact de la membrane est toujours 



Figure 71 a 

Figure 71 b 

f '  me 71 : Ebbe;ts d'un excèh d'iovts c k e o w e  ( a d W n  de  b c h e o m e  de  choline au miLteu de né@&encel AWL l a  Rd. 
Rd-d'une &&bile d m  les  conciiAlori6 no&mdes ( ( i g w e  

77 a) eX a p a  20 mn du W e u  enaichi en ionn c k e o w e  
(&iguhe 71 6). 

La Rd devie& p l u  ample et p . t u  dwcable. 

- 



Figme 12 : CailactéhisX-iquu couhant-poZevu2e-l é t a b e i a  (en  
,comant h p o b  é ) en p x é ~  ence, unLy urne&, d ' i o m  chloirme dam 
Le W e u  ex;tmne ( 5 9 4  mM de ckeohwe de choline) ; l e s  au the^ 
Lonn &tant abaentx, la pfiaaion obmo;tique compemée p a h  
,appatr;t de bacchcuros e . eht: 

E v o U o n  de la heLaX-ion 7 , - Em o bZenue dam la 
condLtiovi6 nohmda (é tabl ie  en din Ld'imp&ion : AZ = 7 5  n16 
(combe 7 ) aptèb action du mifieu anohmde ( EZabeie en din 
dlimp&ion : ~t = 1 2 5  m )  pendant 1 0  mn (combe 2 )  , ' pendant 
2 0  mn (combe 3 ) &  pendant 30 mn (combe 4 ) .  

Lu phénomèna de double hec;ti6icc&ion membhanahe 
bubh&tent en phésence d a  n& i o m  ckeotrwe ; & a o n t  
aembtabla à ceux obs etrvén en abbence d ' i o m  Ca++ ex&ac&u- 
L&~A (a igme  6 6 ,  p.178 ) .  



189. 

possible. C'est la raison pour laquelle l'établissement de la 

relation 1 - E a été faite dans les mêmes conditions, sur des i m 

fibres de crabe ayant séjourné,au préalable,huit jours dans de 

+ + 
l'eau de mer artificielle dont le K est remplacé par du Rb . 

4142 - Les fibres prélevées sur ces crabes pré- 
# 

se-ntent une réponse dont l'amplitude est accrue par rapport à 

celle des fibres placées dans des conditions normales ( S  32, 

p.167)~ la R de repos .étant très supérieure à la valeur normale. 
m 

La figure 73 (p.190 ) montre que le milieu ne contenant 

que des ions chlorure (594 mM de chlorure de choline),après 20 

mn d'action, permet le maintien des phénomènes de rectification. 

+ 
Ainsi, lorsque le K intracellulaire est remplacé par 

+ 
du Rb , les résultats obtenus amènent à penser que les phénomè- 

nes de rectification ne sont pas liés,dans les conditions nor- 

+ males, à des mouvements de K puisque, sur la fibre de grenouil- 

+ + 
le, le Rb remplaçant en partie le K intracellulaire abolit ces 

phénomènes (ADRIAN, 1964). Cependant, il est possible de conçi- 

dérer que, sur la fibre de crabe, la sélectivité du "canal" de 

+ 
rectification aux ions K serait plus faible que sur la fibre 

+ + 
de grenouille et que,dans ce cas,le Rb peut remplacer le K . 
Il convient toutefois de remarquer que si cela est, la Rd obte- 

nue sur les fibres ayant séjourné 8 jours dans l'eau de mer ar- 

+ + 
tificielle (où le Rb remplace le K ), ne devrait pas être plus 

ample que celle obtenue dans les conditions normales. Or, il 



Figrne 73 : Catrac;té&i~diqu& cornant-poXentid i%aba/ia ( en ' 

cowLant &pond) en pedence d ' iov l s  ckeotrme ( 58 7 mM de cheohrne 
de &ofine) ek Rb+ ( 12,9 rnM de RbCt) , LU &es i o n s  &tant 
a b a d ,  am d a  hibnu dont  Le K+ i u l ; D u z c m e  a i t  hempLacé 

du Rb+ ( v o h  A N N E X E  IT J . 
E v o ~ o n  de la t r U o n  7 ,  - Em obitenue dann Le 

t n . i . 4 5 ~  de trédihence d o n t  t e  KCL ut tremphcé pm du RbCL 
( W b 4 X e  en Sin d 'impUR6ion : A$ = 7 5 mb)  (combe 1) e.t aptrèb 
20 mn d'acaXon du tnLLieu ne c o n ; t e d  que den  i o ~  c k e o u e  
eit Rb+ ( W f i e  en hin dtimpuRnLon : AX = 7 2 5  mi\) (combe 2 ) .  



n'en est rien ( 5  322, p.171 ). En outre, le TEA, inhibiteur du 

courant sortant,agit, comme cela a ét6 montré précédemment, 

(5 312, p.162 ) en augmentantla Rd en amplitude et en durée, 

+ 
alors que le Rb ne l'augmente qu'en amplitude. Ainsi, mainte- 

nant se pose le problème de savoir si le TEA supprime, comme sur 

la fibre squelettique de grenouille (KA0 et STANFIELD, 1970), la 

rectification retardée qui serait due, au niveau de la fibre de 

crabe, à un mouvement d'ions chlorure. 

4143 - A la concentration de 100 mM, le TEA abo- 
lit presque totalement - à plus de 90 p. 100 - la rectification 
normale retardée chez la fibre de grenouile (STANFIELD, 1970). 

Pour cette raison, les effets d'un milieu anormal ne contenant 

que des ions chlorure (494 mM de chlorure de choline),addition- 

né de 100 mM de chlorure de TEA,a été testé sur notre prépara- 

tion. 

La comparaison des enregistrements de la figure 74 

(p.192 ) montre que le TEA accroEt,très légèrement,la R de m 

repos et supprime,pour une large part, la rectification retardée. 

La figure 75 (p.133 ) tradui,t l'évolution sous l'effet du TEA, 

en fonction du temps, de la relation 1. - E obtenue en milieu 
1 m 

ne contenant que des ions chlorure. Cette relation montre que le 

maximum d'effets est obtenu après 20 à 30 mn d'action. 

Ainsi,l'augmentation en amplitude et en durée de la 

R par le TEA s'explique par la diminution du courant sortant d 

responsable,cn partieide la repolarisation. Ce résultat 



I 2 0 m ~  Figure 74 a 

20 ms - 

120 mi/ 
Figure 74 b 

Figwte 74 : Réponne Uea%icjue de ta membrrane à d a  c o ~ ~  
'connltana2 AOUA L1e66et d'un &eu contenan;t uniquemen;t d a  
ions  chlotrune ( 594 mM de ckeo/rwe de chofine) ( bigme 74 a )  p u h  
. h o u  11e6@i du mZme W e u  covLtenavi;t d a  i o u  TEA+ ( 4 9 4  mM de 
chlotrwre de chofine eA 7 00 rnM de ckeorrwte de TEA+ ) ( digutre 74  b 1 . 
La pnuaion oamo&ique de ces W e u x  ~ A X  cornpennée p a t ~  appair;t 
de aacchmoa e ct L u  pH maintenu à 7 ,  % . / 'Gh 

I 
i, ~ ~ i i i  1 Le6 i r é p o n ~ ~  h o n t  enm@fitnb~ &que &A ed&t& de6 
 eux trape&ibb b o a t  O ~ , ? ~ ~ Z U L X  (apkèa 2 5  mn d'action pouh Le 

p/remim tnilicu anomal p h  aprrèa 3 0 mn pawL l e  a econd) . 
.. %, La 6igme 74 a &ain~e appam&Yte L a  ~phénomènu de 

ii treatL~ic&m membmnahe anorrde et norrmde, c&e dmnièke . .- 
?end& à dinpahaiXke 4 OUA L ' action du TEA ( bigwte 74 b ) . 



f i g m e  75 : C m c t é ~ ~ u e n  couhant-po$entie.t 4é t tb f ien  ( en 
*couhant unposé) à p u  den *hacés de l a  diggwre pécédente. 

Evo.&&ion de la  on ii - Em obxenue en W e . u  
de aédéhence (étabeie en &Ln d ' h p u b i o n  : A$ = 15 m s )  (couhbe 1 )  
apiiès action succensive den W e u x  moiunaux (é tabl ie  en din ,fi , 

6' 

d1&pimplLenion : A$ = 125  m s )  : pendant 25 mn pouh l e  . .. 
ne contenant que den ions c h t o m e  (combe 2 )  pui6 pendant 30 mn 

" 

pouh l e  mZme W e u  addiLionné de TEA (couhbe 3 )  . 
Le. TEA 4 é d d  no.tabtement l a  t lectidicaüon n o m d e  

h c t a ~ d é e  de l a  membhane han6 addeotm sensiblement rti la 
necAi&ication anomale, ni l a  Rn de hepos. 



concernant l'action du TEA tend à montrer, qu'effectivement, le 

TEA inhibe le courant sortant lié à la rectification normale 

+ 
retardée de la membrane. Le mécanisme par lequel le Rb accroît 

l'amplitude de la R serait différent de celui du T M  permettant 
d 

+ 
un même accroissement,puisqu'en présence d'ions Rb intracellu- 

laires, la rectification retardée subsiste et qu'en absence 

d'ions chlorure la rectification est abolie. De plus,à l'appui 

+ 
de cette dernière hypothèse, il a été montré que le Rb accroît 

l'amplitude de la réponse sans modifier sa durée alors que le 

TEA agit,à la fois,sur la durée et l'amplitude. 

Puisque des mouvements d'ions chlorure pourraient 

être impliqués dans les phénomènes de rectification, les effets 

de différents milieux contenant uniquement du clilorure de cho- 

line sont étudiés sur la relation courant-potentiel,pour essayer 

de rendre compte des modifications de la R sous l'influence des d 

4144 - Un milieu dont la [CI-] est de 60 i*) M M  

(pression osmotique identique à celle du milieu de référence 

par apport de saccharose) entraîne la disparition de la Rd 

comme cela a déjà été montré (5 413, p.179 ). 

La figure 76 (p. 195) donne un exemple de la courbe 

traduisant la relation Ii - Em de la membrane de la fibre de 
- crabe sous l'action de ce milieu anormal. Après 20 mn, temps '. . 
nécessaire à l'établissement d'un état stable en ce qui 



Figrne 76 : Cat lac tUQuec ,  cornant-paRentLeR é.tab.i3es (en 
coutravrit ~mposé) en solm2un 'de chlotrune de choane ( 6 0  m M ) ,  
lu pke~bion o~moZLque'&taMk compevinée pan appod de aacchahose 
et l e  pH maintenu à da v d e m  de kédétLence (7,5). 

Evoau;tion de % t~E?ea;tion 7 . - Em obtenue dand l e s  
conUovin  de kédiimnce (éXabfie en t i n  dt.imp&ion : ~t = 
15 rmr) (combe 7 )  aphed 30 mn d'action du rniLieu anomal 
(éXabfie en din d'impubion : AR = 725  m ~ ) ,  Ra dibtre n'étant 
p a ~  (combe 2 )  ou é h n t  kepolatLinée i combe 3 )  . <y&: -7. c *\ 

En trilieu pauvke en &ion6 ckeokrne, de daibRe dokce 'e9" 
ionique, l es  phénomèna de t~ecLi&ic&on membtran&e aub6htenA: 
bien que aR;ténué~. 

\ \ 



concerne E la relation montre, outre une dépolarisation de re- r * 

pos importante (E = - 30 mV en moyenne), l'existence du phéno- 
r 

mène de double rectification observé par ailleurs, lorsque le 

1 milieu extérieur est d'une force ionique très voisine de celle 

i du milieu de référence ([CI-] = 594 mEq). En repolarisant la e 

1 membrane, la courbe présente une allure identique avec, cepen-- 

dant, un maintien de la R à sa valeur de repos jusqu'à la m 

valeur de E de - 35 mV alors que, dans les conditions normales, m 

celle-ci augmente à partir de la valeur de E (- 65 mV). Ceci r 

peut rendre compte de la difficulté, et même de l'impossibilité 

de déclencher une réponse en milieu pauvre en ions chlorure, 

1 en dépit de la repolarisation provoquée par l'application d'un 

courant constant repolarisant. 

4145 - En revanche, l'addition de 594 mEq d'ions 

chlorure sous forme de chlorurede choline se traduit par une 

réponse ample et durable (figure 71, p. 187). En ce qui concerne 

les phénomènes de rectification de la membrane, l'augmentation 

de la [CI-] par le facteur . 2 (1 188 mM de chlorure de choli- 
e 

'ne), les autres ions étant absents, se traduit (figure 77, 

p.197) par, outre un maintien de ces phénomènes de rectification, 

un déplacement vers les valeurs positives de E du seuil de dé- 
/ m 

de Jrrcmenb 
clenchement de la rectification normale. Ce peut ainsi 

rendre compte de l'augmentation en amplitude et en durée de la " "d ' 
lb.+ 

i>i 4146 - Conclusion -- 
Les résultats obtenus en courant ïmposé 



Figme 77 : Cahac;tW;t.iyuu cowuznt-po.tenfid i%tabfiu (en 
c o m d  hnpobé) en aoluLLon de cidanme de chofine ( I l 8 8  mM) 
.tamponnée à pH 7,6, lu au%u i o n n  etant abbem.  

EvoLukian de la n&&un 7 ,  - Em obtenue d a ~ n  C u  
con&orin notunata (é~tabfie en din d 'irnpubion A t  = 7 5 m.b ) 
apkb 4 5  mn dlacLion du tn&eu anonmal (Uabf ie  en d i r i  
d'Amp&ion : M = 7 2 5  m )  La dibne nli%tant pan (combe 2 )  8flC 
au étant n e p o L d é e  (couhbe 3 ) .  i l L & i  O '  
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m~ntrent~par l'analyse de la relation 1. - Em,que la rectifica- 
1 

tion retardée de la membrane de la fibre de crabe, inhibée par 

le TEA, serait liée à des mouvements d'ions chlorure plutôt qu'à 

+ 
ceux des ions K . D'autre part, le déplacement des seuils de 
rectification provoqué par la modification de [CI-] peut expli- e 

quer la modification de la Rd dans de telles conditions. La per- 

+ 
sistance des phénomènes de rectification, quand le K intracel- 

+ 
lulaire est remplacé par du Rb , et l'augmentation de l'amplitude 

+ 
de la R ,sous ces conditions,semblent démontrer que les ions Rb , d 

+ 
en remplacement des ions R , entraîneraient une diminution du 

courant de fuite ce qui provoquerait un plus grand effet du cou- 

rant entrant responsable de la phase de dépolarisation de la R 
- .  d 
1,. 

-+ 

42 - Etude des phénomènes de rectification en potentiel 
imposé. 

L'étude des phénomènes de rectification, lors du pré- 

cédent § a été faite à partir de résultats établis en courant 

imposé par microélectrodes. 

11 est certain que cette technique est sujette à 

caution, du fait de l'application très localisée du courant, 

la densité de celui-ci n'étant pas homogène. Toutefois, il Sem- 

ble, au vu des résultats obtenus, que l'élément interrogé soit 

représentatif de l'ensemble de la membrane puisque les phénomè- 

nes de rectification ne dépendent pas de la zone interrogée. 

De plus, la théorie (chapitre II, 5 312, p. 56 ).assimile la 

membrane à un réseau de circuits R.C. élémentaires disposés en 

-- 
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parallèle et fait que la zone interrogée répond corne un seul 

circuit . 
Néc~msoins, dana te seul but de v9rSier les rgsultats.: 

,Qi ,obtenus concernant les ghhoiaènee de rectification en courant 
$,\ .,, 
&&imposé, l'étude de Ia relation courant da membrane (Im) - 

,,r{ 
^ ... 
?.V7 *,+L 

$$Ta!potentiel imposé E . )  a été entreprise. 
;, &&" 1 

de la technique 
. de membrane en potentiel imposé. 

des courants de membrane, grâce a la technique 
. . 

j .  

\ 

du potentiel iGosi5 par double sëparation,de saccharose '(adse . $  . 

- -eu point p a r ~ ~ & p ~ z F  - 1954, &AN ert2ûLDMN en-4960.R . ' 

, et Coll, en 1962) peut Stre faite sur les fibres mIQUscu- . 
"1' '.y+'> ;*. ' 

' laires e~ccltabies tdnt cbtfdi$~~es que squ&entciguee et queak . 
' . 

lisses (RûUGIEK ër ~oli., 1966 ; RoUGfER et Gqll., 196d ki ';- ,, ''* ;".E.> 
- i 

, L  

-'.- I l  -T;ARR, 1971 ; h?$Bl3R, 1873 ; Hc GUIGAEî, 197Wt 
Ir > 

. mapRso::f*sfi : 
, S.' * * - - -  . , 

." '< "Y-, 

JIMA et BASTIm, 1974)'.*-n:"."'~.v 

es réserves app 
, . - ,  - ' ,  

<. , , : , r .  8k-d r mu ,.% ,?L. G!. 
'technique du potentiel imposé en génér 

1967), technique qui admet une distribution h 

ce que ne semble pas confirmer l'étude biophysique (P 

1974). De plus, KEYNES et Coll. (1973) 

de balane, estiment aléatoire, B cause de la structure parti- J U ~  

J k 3 ~ j * u r * 1 4  w, .ni q . i r m n  +.,,,LI. ~ l f \ ~ ' i u  - A * * B ~  

culiere de cette fibre, fa mesure 8es caarani - . . 



la technique du potentiel imposé par double séparation de 

saccharose. Mc GUIGAN (1974), sur la fibre ventriculaire de 

Mammifère, montre l'importance, lors de l'utilisation de cette 

technique, de la dimension de la zone de membrane interrogée 

sur les courants de fuite et sur la distribution homogène du 

potentiel. 

Compte-tenu de la structure trGs complexe de notre 

préparation, en particulier de l'existence d'invaginations lon-s 

gitudinales du sarcolemme et,en profondeur,des ramifications du 

système T (chapitre 1), il convenait de connaître,par avance, 
2 

le comportement au cours du temps d'une petite surface de mem- 

brane de la fibre au repos compartimentée artificiellement par 

un pont de saccharose (figure 78, p.201 ), l'indice du compor- 

tement choisi étant E * E est mesuré entre l'élément de membra- 
rJ r 

ne de la fibre baigné par le milieu de référence et celui, oppo- 

sé, amené au potentiel O par son lavage avec un milieu dont les 

concentrations ioniques sont proches de celles du milieu intra- 

cellulaire (en mM selon PROSSBR et BROWN, 1962 : [~a+] = 54, . 

[cl-] = 53, [K'] = 122, [~a*y = 5,2, [M~++] = 16~9). 

La figure 79 (p.202) donne l'évolution de la valeur 

moyenne de E mesuré avec cette technique en fonction du temps. r 

La valeur maximum de E est atteintesen moyenne,après 10 mn r 

(75,l + - 9,9 mV) pour chuter ensuite. Ce délai correspond, en 
fait comme le montre la figure 80 (p.203 ), au temps nécessaire 

au milieu de PROSSER et BROWN (1962) pour annuler le potentiel 



2 : compm2ment Rémoht contenant La holwtion phy- 
&&eOgkque nomde ( R I .  I 

' I I  : wmpatr;timent contenant la aotution de ~acchaha4e 
(S) Aou.4moltique de l a  h o ~ o n  ( R )  . I 

171 : compa,&Ciment contenan;t la hoLution dont la con- 
c-ovt ionique ~oo~moZique  de ( R I  ut poche de cette du 
nUieu irl;tetrne de la @ h e  ( 7  ) 

La cüb$&ence de po.tenti& ait mesw~ëe 4uh Lto4cieeos- 
wpe I V )  pah L'iur;fenniécik&e d 'éeecttradtu irnpotivdabla (pas 
au catomd!) ( € 7  1 et d'un abahheurt d'impédance ( A I )  . T : 
caeibtra;tew. 



FLgune 19 : Evot&on de E, (mo yeme c écaht-type ; n = 21) 
mame pm % techniyue du p o n t  de ~acchturo~e rn d o n b n  du 
tmpA . - 

E 4 'i%tabLLt len;tement à la v d m  mu yenne maximale 
de 80 mV. l.'h temps nécasaine puun obtenh cet te  v d w n  maxi- 
mate comupond à ceetU trequh p o w  annuta E d'une dibhe 

- m é e  t e  dueunuté PROSSER e2 BROWN ( d o n t  
\ . R a  c o n c W o n n  iovLiyua sont andogueb à C & ~ A  du W e u  

" h & . a c ~ U e )  ( digrne 8 0 )  . 
I E, d é m * t  aphh avo& atteint son maximum. 





de repos de la fibre dans le compartiment concerné. 

Ainsi, ces résultats préliminaires expliquent l'aban- 

don de cette technique pour l'étude de la fibre musculaire striée 

de crabe. Par contre, sur la fibre nerveuse du même animal, 

BOUKOULOU (1375) montre que la technique de double séparation 

de saccharose est parfaitement applicable. En effet, le poten- 

tiel de repos de cette fibre nerveussdans les conditions de 

référence,possède une valeur moyenne de - 60 mV qui reste sta- 

ble pendant deux heures au minimum. 

Dans le cas de la fibre musculaire, notre choix s'est 

porté sur la technique du potentiel imposé par microélectrodes, 

technique qui s'avère applicable, comme cela a été montré précé- 

demment et qui, de plus, présente l'avantage de permettre à 

tout instant un contrôle de la valeur de Er. Le dispositif expé- 

rimental est donné au 5 1231,figure 53 (p.147). 

422 - Etude des phénomènes de rectification membranaire 

En potentiel imposé, le courant entrant induit une 

contraction qui, de ce fait, empêche une bonne analyse du cou- 

rant sortant. 

4221 - L'addition de 10 mM de MnC12au milieu 

de référence abolit la Rd (figure 48, § 113, p.135) obtenue en 

courant imposé, et, comme le confirme l'exemple de la figure 81 

) fait disparaître le courant entrant. 

L'analyse de la relationIm - Ei obtenue dans de telles 



F' wre 87 : Enhegd&mevtt des cowtan;ts de mmbnane, (en poten- 
&hé) en pnésence d l i o u  Mn" 110 rnM de MnU2 d o n t  addi- 
itionnées au U e u  de néfjetrence) . 

L'megd&ment  d e s  counants de mmbmne Iy donnés 
pah V2 - V I  (ahucé~ du bas) selon lu vdeuh du potenR;cel imposé 
E i ,  (&uc& du haut) montte lu dibpcu&ion du cornnit in&ht 
en;trran;t aow l'acLbn(pendan;t 30 mn) d a  i o n s  Mn++ et une 
W d o n  ptrogtrebbive du CO- d o m n t  powr d a  fjo/r;ta dépo- 
.eatuba%iom imposées. 



conditions montre la présence d'une double rectification membra- 

naire, cette relation étant similaire à celle obtenue en courant 

imposé (figure 82, p. 207 ) . 
++ 

4222 - La suppression du Ca extracellulaire 

(CaC1 remplacé par 23 ,6  mM de chlorure de choline) conduit à des 
2 

résultats analogues (figures 83 a et b, p. 208). Cependant, il 

subsiste.,dans ce cas,un courant entrant (figure 83 a) qui, 

- ++ 
compte-tenu des effets du Mn (figure 81, p. 205),doit être 

+ 
porté par les ions Na . Ce résultat confirme l'hypothèse selon 
laquelle il existerait Gn canal calcico-sodique. D'ailleurs, 

comme cela va être maintenant montré, l'abolition de la rectifi- 

cation normale par le TEA permet de bien mettre en évidence ce 

++ 
courant entrant,en absence de Ca extracellulaire. 

++ 
4223 - Un milieu dépourvu de Ca et contenant 

100 mM de TEA (la concentration des autres ions étant maintenue 

à la valeur de référence) entraîne,après 30 mn d'action, le dé- 

veloppement d'un courant entrant Cfigure 84, p.209). De plus, 

les courbes de la figure 85 (p.210 ) traduisent la relation 

1 - Ei au maximum de courant et après 320 ms. Ces courbes '-- . m m 

E. révèlent,soit une inactivation relativement lente du courant 
1 

entrant, soit l'existence d'un processus d'accumulation à l'in- 

térieur de la fibre, soit le développement concomitant du 
& m.. ~. 

L h. 

\iwKirant sortant (non inhibé totalement par le TEA) ou soit la 

combinaison de plusieurs de ces différentes possibilités. A ce 





Fi m e  83 : Relation courant-potentiel Etabfie (en poxentiel 
h % n  absence d l i o m  Ca++ ( 2 3 , 6  mM de chtorrune de c h o f i e  
/remplacent L u  I I ,  b mM de CaU2 du rniLieu de rré@kence). 

208. 

-- --y -- 
e 
I 

-- -- - 
- - -  . A-- - 

m m .  
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L,- 
F - --- --- y-- 
v' 

83 a : CowraM;tn de membt~ane (AhcrcEh du ban ) en 
~oncaXon w;ter&ie.t h p o ~ ë  (Rnacés du ha&) aprra 2 2  mn 
d'action du rritieu dépourrvu d ' i o w  Ca++. 

P 
P 

Figure 83a 
+ 
50- 

2 3  
0-0 1 I* 
0-0 2 

- 200 100 ,o.' 
d : 

do 
4 2 25- 

- 50- 
Figure 83 b 

i) '. 
.CI 83 b : Catrarc.tetLinZiquu 7 - EL abXenues dam L u  

(é tabl ie  en 6in % ' . i m P & i o ~  : PX = 15 016 ) 
du miLieu diipoutlvu d'ionc, Ca++ 
: AX = 150 m )  (combe 2 ) .  

V -V (mV] 2 '  

/ 

Ei (mV1 

100 + 

- Eri - Er = - 70 mV 

La bigme 83 a rrévge, pom L a  v d w  de EL p.42~~ 
p a a U v u  que E ~ ,  La prréaence, mdgné L'absence de Ca++ e m a -  
c & U e ,  d ' u n  cowtant W a n t  quA. s emble d h p a m h h e  au 
c o r n  du Xempa comme Le mo&e La catractWLique c o W  - 
poXentid de ta bigme 83 6 .  





FL uhe 85 : Ccuractehinkiyua coutran;t-pa;tentieX é-tabfiu (en 
poXeruk. imposé) à p u  d a  Atraca de Ca d i g u e  pkécédevLte, s_, 
au maximum de cautranf: enfiant (ou sott;tant tniMXmd) (combe a )  
e;t en &Ln dthp&ion ( A X  = 320 M ) (combe b )  . 



propos, il est à noter que KEYNES et Coll. (1973) montrent, sur 

la fibre musculaire de balane, liabsence d'une inactivation du 

++ 
courant entrant de Ca . 

Ces résultats confirment l'existence d'un canal lent 

++ 
calcico-sodique emprunté préférentiellement par les ions Ca . 

++ + 
Idais, en absence d'ions Ca , un courant porté par les ions Na 

(démasqué par l'inhibition du courant sortant par le TEA) peut 

ainsi être mis en évidence. 

Une preuve concernant la possibilité de mouvements 

d'ions chlorure responsables de la rectification normale, inhi- 

bée par le TEA,peut être apportée par l'étude des relations 

'm - E. obtenues d'une part, en absence de CI- extracellulaire 
1 

++ 
ou, d'autre part, en présence de Mn et de TEA. 

4224 - Il est observé,en courant imposé,que les 

phénomènes de rectification disparaissent,lorsque les ions chlo- 

rure du milieu extracellulaire sont absents. ( 5  4132, figure 

68, p. 181). En potentiel imposé, l'analyse du courant de mem- 

++ 
brane est faite en milieu sans Ca et sans cl- (les ions chlo- 

rure étant remplacés par des ions méthylsulfate). Un tel milieu, 

comme le montre la figure 86 (p. 212) supprime les phénomènes 

m 1 
rectification de la membrane puisque la relation 1 - E. est 
néaire (avec un coefficient de corrélation de . 990). 

4225 - L'action d'un milieu contenant 100 mM de 
TEA et 10 mM du ~ n + +  (les autres ions étant maintenus à leur 



Fi me 86 : CahactetLinaque counant-poitedel etabfie (en "Lee pote& hpoaé)  en nd!ieu dépoutrvu d'bovin Ca++ CZ d 'ion6 
&o&une ( e u  i o m  e u o h m e  hont nemptacéh p m  d u  ion6  ~ r n L H y l ~ u I f i  
, l e s  ion6 Ca++ p a h  du aacchanaae) . 

C&e cahactéhinfique 7, - E v  &tubfie aphèh 37 mn 
d'action de ce U e u  anomal, de ~ a d U l t  pah une & o a e  et 
es$ indépendan;te du itempa . 



concentration de référence) produit, comme le montre l'exemple 

de la figure 87,(p. 214) la disparition du courant entrant 

(figure 87 a) et une inhibition incomplète de la rectification 

retardée (figure 87 b). 11 se trouve confirmé par ces résultats 

que le TEA inhibe, en partie la rectification retardée et que le . - ?- 

Mn*+ bloque le canal lent calcico-sodique responsable du courant 

entrant lors de la R d ' 

423 - Conclusion 

Ainsi, la technique de mesure du courant de membrane 

par potentiel imposé permet de confirmer les résultats obtenus 

en courant imposé, à savoir qu'il existe, au niveau de la membra- 

ne de la fibre musculaire striée de crabe, des phénomènes de 

double rectification anormale et normale.11 apparaît, en outre, 

que les mouvements des ions chlorure pourraient être à l'origine 

de ces phénomènes de rectification membranaire témoignant de 

l'existence d'un courant dynamique de CI- comme l'ont déjà sug- 

géré entre autres, NOBLE (1972),sur les fibres atriales de gre- 

enouille, PEPER et TRAUTWEIN (1968), HIRAOKA et HIRAOKA (1973), 

FOZZARD et HIRAOKA (1973) sur les fibres de P ~ k u l j e ,  GIRARDIER w4\ 

/ '&&5 
et Coll. (1963) sur la fibre musculaire d'écrevisse. i, Ui: : 

44***1 

De plus, il se trouve confirmé que le courant entrant, 

responsable de la phase de dépolarisation de la Rd,emprunterait 

++ 
un canal lent calcico-sodique inhibé par le Mn . Par ce canal, 

++ 
transiteraient préférentiellement les ions Ca , mais aussi 
- - 



--- - 5 ms 
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I20mv 

Er- = Er = - 63 mV 

Tg-- 
- 

v,-v, (mV1 
Figure 87 a 

+ 50. 

I 

1 

1 F i g u r e 8 7 b  -5,,. 

figwte 67 : R e l d o n  couhunt-potenti& étabfie (en potentiel 
Amposé ) en préa ence d'Lam TEA' Mn+' ( 7 00 mM de c k e o w e  . de 
TEA+ e-t 10 mM de MnCl2 hon t  addiitionnWau W e u  de réd&encel. 
La c o n c e ~ o n  d a  a&a iom ut maintenue comX&e, ce 
QLU e d n e  une lég&e hupa.tonie du tn i l i eu  du @..Lt de l ' a p p o ~  
de 100 mM de prapionate de Na'. 

67 a : Cowravu2 de membrane (Anach du b u )  en donctian 
du po t en ; t impoaé  (;frracés du haut) après 25 mn d'action d u  
' o u  Mn++ e.t TEA+. 

trqi 67 b : Cahac;tUfique cauhant-patewtid établie à 
atr;tin. d u X Ü c é s  de k k  digue  67 a (en din d'impuhion : Cl AX =30 m ) .  

En absence de couhant evtttrant bloqué pm lu iom 
~ n " ,  la heoti&Lc&on nomde  n&mdée, bien qu'atténueé, 
puaidte cependant en p W e .  



+ 
les ions Na . La repolarisation serait due à l'activation retar- 

dée du courant sortant, inhibé par le TEA et où seraient impli- 

qués les ions chlorure. 



CHAPITRE IV 

LOCALISATION DES CONDUCTANCES 

MEMBRANAIRES 

1 - Localisation des conductances de repos 

2 - Localisation des conductances d'activité 

I 21 - Localisation des phénomènes de rectification 
22 - Localisation de la conductance calcico-sodique 

221 - Existence de la réponse en profondeur 
222 - Blocage de la conductance sarcol~emmique 
223 - Blocage des conductances sarcolemmique et 

tubul ai re 

224 - Importance de 1 a pi le aux ions chlorure. 



Les conductances ioniques de la fibre musculaire 

squelettique de crabe, celles de repos et celles d'activité, 

seront considérées successivement afin d'en faciliter la localie- 

1 - LOCALISATION DES CONDUCTANCES DE REPOS 

Il semble que le maintien de E soit lié essentielle- r 

l +' 
ment à des mouvements d'ions chlorure et d'ions K . Néanmoins, 

+ 
les mouvements de Na participent, pour une moindre part certes, 

+ 
au potentiel de repos. En effet, la suppression du Na extracel- 

lulaire entraîne une légère hyperpolarisation de la membrane 

1 (chapitre II, 1 324, p.100). De plus, MOUNIER (1970) montre 
1 

+ 
qu'en bloquant g (en présence de Na extracellulaire à la con- Cl 

centration de référence), la pente de la droite donnant la 

+ 
valeur de Er en fonction du log de [K ] n'est que de 47 mV 

lorsque [K+] varie selon un facteur de 10. Ce résultat indique 

+ 
que, dans les conditions normales, les mouvements d'ions Na 

interviennent dans le maintien de E . r 

Toutefois, en ce qui concerne le repos, la localisa- 

tion de g ne sera pas précisément considérée, compte-tenu de Na 

sa participation relativement faible au maintien de E . Il est r 

toutefois possible d'envisager une localisation de g de repos Na 

analogue à celle d'activité qui sera étudiée ultérieurement. 

- 



Rappelons que l'analyse des données bibliographiques 

et de nos résultats permet de localiser g de repos au niveau K l 
de la membrane du sarcolemme. : 

Les arguments expérimentaux, permettant d'étayer cette 1 
l 
1 

hypothèse, sont de plusieurs ordres : 

- les milieux réputés agir sur la g voient leurs 
K .  

effets optimuxse produire très rapidement, ce qui laisse suppo-- 

ser une localisation en surface. 

- les protons réputés agir sur les sites de surface 
(BROOKS et HUTTER, 1962, 1964 ; SPURWAY, 1965 ; HUTTER et 

WARNER, 1967 ; HAGIWARA et Coll., 1968 ; SHRAGER, 1974) bloquent, 

+ 
sur la fibre musculaire de crabe, les mouvements d'ions K 

(MOUNIER et Coll., 1970, chapitre II, 5 322, p.86 ). 

- un choc osmotiqueprovoqué par le glycérol (ch. II, 
5 312, p.56 ) isole le STT du sarcolemme (EISENBERG et 

EISENBERG, 1968 ; HOWELL, 1969 ; EISENBERG et GAGE, 1969 ; 

KROLENKO, 1969). Dans de telles conditions, sur notre prépara- 

tion, la Rm augmente de 38 p. 100 en moyenne et l'analyse du 

décours électrotonique montre, qu'effectivement, le système R.C. 

des membranes tubulaires n'intervient plus (ch. II,.5 312, 

p. 56 ) . De plus, corne le montre ia figure 88, p. 21 9 ), en 
+ 

multipliant ,dam de telles conditions LK ] par 10 (par apport 

de 55,05 r,iE: de K,SO au milieu de réference), la valeur de Er 
L 4 

' .  



F i  m e  88 : V W o a  de E, (moyenne + Ecaht-Xqpe ; n = 5 1 en 
' k d u  log de K+]  ,, s m  ÛZ dib,e-"detubl~eée'> p m  choc 
obrno3tAyue (combe 1 & hm la d i b u  nomde (cowbe 21 . 

Lomque [Kt] , pasne de t a  v d e w  nomale (12 ,9  mM1 
à 129 mM (adcktion de %5,05 mM de K2S0 1, h memb&aane de la 
&cb~re i n t a c t e  se d é p o t d e  de 37 nV a $ ~  que c&e de la dibtre 
"detubuRéellse dépo-e de 42,1 mV. 



à 20°~,passe de 63,5 - + 1,9 à 21,4 2 2 , 6  (n = 5), soit une dépo- 

larisation de 42,1 mV. Cette valeur est supérieure à celle 

/ obtenue dans des conditions analogues sur une fibre n'ayant 

pas subi de choc osmotique (37 mV). Ce résultat indique donc que 

la valeur de Er se rapproche davantage, dans ces conditions, de 

1 la valeur définie par l'équation de NERNST en ce qui concerne 

+ 
le potentiel d'équilibre de la pile aux ions K . Ce résultat 
est en accord'avec une participation de la membrane de surface 

. à la gK et avec une participation de la membrane tubulaire à la 

1 Cette perméabilité siège préférentiellement au niveau 

de la membrane du STT si l'on s'en réfère : 

- au temps nécessaire aux milieux dépourvus ou enrichis en ions 

1 chlorure pour agir. Ce temps d'action, long par rapport à celui 

l nécessaire aux milieux anormaux modifiant g suppose une loca- OZK ' 
lisation en profondeur de g 

Cl' 

- aux travaux de GIRARDIER et Coll. (1963) qui montrent, sur la 

I fibre d'écrevisse, un .glonflement des tubules se produisant en 

absence de cl- extracellulaire ou après injection d'ions chla- 

rure à l'intérieur de la fibre. 

13 - Ainsi, gK et gC1 semblent être localisées, tout au 
moins au repos, respectivement au niveau de la membrane sar- 

colemmique et au niveau de la membrane tubulaire, localisation 



. . 
inverse, . coi~ne',cela a dljk Bt6 mentiazint?, de galle des 'fibras 
. . 

musculaires squelettiques de Vertébr&s CHûDGKXW et HOR(nJTCZ, 

1 1959 ; ADWLIW.et ~~v 1962 a, 1962 b bntre autres). les 

+ 
rnowePients d'ions chlorure et d'ions K responsables de la va- 

leur de Er (en nggligamt ceux des ion9 ~a')  se feraient donc, 

r chaque espèce ionique, préférentielleaient au niveau d' 

ystème ntembranaire. Toutefois, ileconvient de signaler que 

RICHARDS (1969). sur la fibre de crabe Mais 4quinad0, met en 

évidence deux voies de passage pour les ions chlorure (influx 

et efflux), sans leur prQciser de localisation apdcifique. 

2 - LOCALISATION DES CONDUCTANCES D'ACTIVITE 
Il a été miontré que la phase de drEpolarisatian de la 

++ 
Rd est liée à un courant entrant porté par les ions Ca et Na 

(chapitre III, 5 1, p.129) et que les phénomènes de rectifica- 

tion membrcmaire seraient liés des mouvements d'ions chlorure 

(chapitre III, % 1, p.123)6 11 convient maintenabt d'-sa er 

de les localiser. . 
21 - Localisation des plsdndnes de rectification 

2 1 1 . Coqsidenit ions géngrales 
11 est tldBsis, chez la fibre muaculaire striée #e 

8 O 
grenouill&, que les ph@nomênecr de rectification, dûs B des mou- 

+ 
venunts d'ions-K pont lmaiisés auaiveau de la membrane du STT. 

En effet, ce STT, ndcessaire au couplage excitation-contraction 



(SANDOW, 1965 ; GAGE et EISENBERG, 1967) tran-smet l'activation 

de la surface à la profondeur, soit de façon électrotonique 

(FALK et FATT, 1964 ; FALK, 1968 ; ADRIAN et Coll., 1969 
K' ^5 *' $4 

ADBIAN et ~ o f ~ ~ ' ~ l O 6 9  b)soit de façon régénérative 
J 

(GONZALEZ- S , 197 
BEZANILLA et Coll., 1972 ; BASTIAPJ et NAKAJW, 1974 ; CAPUTO 

et DIPOLO, 1973 ; ADRIAN et PEACW, 1973 ; SUGI, 1973, 1974). 

Les travaux de IUEFONSE et ROUGIER (1968) montrent que l'appl 

Cation de préimpulsions' hyperpolarisantes à la fibre de grenouil- 
.:, * J . - 3 + ? ,  r , 

y'%"# : 
ponsabïes du courant sortant retardé (ADKM e c  FREYGANG, 

La destruction sglective a . du STT produite par un choc 
/ . . 

osmotique, en passant 'd'un milieu rendu hypegtpnique par .addi- 

tion de glycérol au milieu nomvil, entraîne la disparition du 

pst-potentiel ndgatif du PA (EISENBERG et GAET, 1967 ; C E kt 
9 v * 0 .  

BISENBERG, 1967) et, de ce fait,'des %ropri+t6s de rectification 
-.-* * 

anormile e t  normale (ILDEPONSE &'~oll., 1969 a, 1969 b ; KAû 

et STANFIELD, 3963).   ou te fois, les r6sultats de TAXEDA et 



OOMURA (1969)'obtenus sur la fibre musculaire de grenouille trai- 

tQe au glycérol, indiquent que deüx ccnuposantes, au mains, de 19 

conductance membranaire,sont responsables de la rectification 
G 

anonpale, l'une située au niveau .du systsme membranaire interne, 

l'autre en surface. , 

En résumg, sur la fibre squelettique de Vertébré, il 

est admis, en général, que les phénomènes de rectification meni- 

+ 
branaire dûs des mouvements d'ions K siègent, au moins pour I 
une large part, au niveau de la membrane du Sm. 

212 - Localisation des phgnomènes de rectification 
sur la fibre squelettique de crabe Ca?mhuû  maenab. 

Les phénomènes de rectification membranaire semblent - 
être liés a des mouvements d'ions chlorure. Or, au repos, il 

apparaît que g siège> sélectivement au niveau de la membrane Cl 

du Sm. Dans ces co.nditions, il est nécessaire de vgrifier si, 

par analogie avec le coqortement de la fibre de VertGbré, 1.es a 7 . r r _ ,  
P .  

- phénomènes de rectificarioh de la-membrane de la fibre de crabe 
. 3 " J ; ' I I  4 n - 

se situent au niveau du STT. 
r , .  ! r> . '# 

33 9 €te mntr.6 ( 8  1 1  ; p. 218 ) qu- i soumettant la . , 
9 6 r.[, ,4!,<. A ;  1 - I 

fibre successivewient une forte presqian osuwtiqun (équivalente ,-!. Y A . . - mt q 
i r 

1 trois fois celle du miheu normal) puis B la pression OS=- 
, r , 6 T 3  

sl? 
4 "  w 

tique du*milieu.de éfa;rence, le Sv eemble être désolidarisé. f 
. l <  

4 
du s a r c o l ~ e .  En effet, I& a u e n t e  légarement (de 38 p. ITOO : 

de la valeur de référence, O Il), 'oe qui.est conforme au sch6ma . . 
-. 

4%. r .  - . . 

' 2 
- 



équivalent et aux valeurs proposées par EISENBERG (1967), 
Swp, qiÇq@ r ,: ~ 

celui-ci donnant une à la résistance du sarcolemme 

par rapport à celle de STT.D1autre part, Cm chute (chapitre II -- 

ô 312, p. 56 ), ce qui s'explique par la perte, dans ces condi- 

anaire du STT de valeur très élevé 

lent proposé par EISENBERG). 11 apparaît 

rane de la fibre,traitée par le glycérol, 

+ 
répond aux variations de K d'une façon analogue à la membrane 

de la fibre intacte en absence de CI- extracellulaire (5  11, 

figure 89 (p.225 ). Cette de 

montre. en effet, que la relation Ii - E obtenue en courant m 

imposé sur une fibre ayant subi un choc osmotique (milieu de 

référence + 2376 mi4 deglycérol pendant 20 mn, puis milieu de 

rgférence), est traduite par une droit6 (1: - 0,461 E - 53,47 
L Y1 

- - avec un coefficient de corrélation de . 999 pour n - 18). 
Ce résultat montre, qu'effectivement, sur la fibre 

musculaire squelettique de cra~,~?'~hénomG~es de rect if ication 

anormale et normale * ,  si$gg,r&gw qa.x$\rg~,de la membrane du 
t41, 'a 

'*b*sslF >i?8.1d ;#& 
b zf.'uh ' . +&O 

Sm. 2 :;$14 < Y  >i * .  - ??, ' ,<,S. Shj$&$b& .r* 



Fi ure 89  : C~ha~.tédbZ@ued comant-potevttid (en cornant 
b d a M  t e d  cond,&b~ n o h d u  et aphèb mpitwre d e s  
.tubuRu pah choc oamo@ue. 

E v o W o n  de t a  r r u o n  7 . - E obRenue dam tu 
c o n w m  de iré&hence (etabfie en $in drhPilesion : AR = 15 ms) 
(cou~be II, apilèb choc osmo$ique (&tubfie. en d u l  dlUnp&Ln : 

= 125 ms) (combe 2). 

LU phénomènes de aeotidication membmahed sont 
a b o h .  

I 



22 - Localisation de la conductance calcico-sodique 
responsable,lors de son activation,du courant entrant 

Les résultats antérieurs, tant en courant imposé qu'en 

potentiel imposé, tendent à montrer que le courant entrant res- 

ponsable de la phase de dépolarisatiop de la R est porté, à la 
d 

++ + 
fois, par les ions Ca et les ions Na empruntant un même 

II canal calcico-sodique" . 
Rappelons les travaux de KIDOKORO et Coll. (1974) 

I qui montrent, sur la fibre musculaire de larve d'Anodonte en 

+++ 
utilisant le La , que la localisation du lieu de passage des 

++ 
ions Ca serait au niveau de l'extrémité des tubules, en 

accord avec l'hypothèse de KEYNES et Coll., (1973) sur la fibre 

de balane. Ces résultats nous conduisent à supposer que la con- 

ductance d'activité g 
Ca + Na serait localisée à l'extrémité des 

tubules de structure T donc à la fois en zone périphérique 
AI ' 

et en zone profonde (chapitre 1, S 33, p.28 ). Des résultats 

complémentaires étayent cette hypothèse qui, en fait, revient à 

dire que la conductance calcico-sodique (g ) est en paral- Ca + Na 

lèle sur l'ensemble constitué par gK en série avec l'inverse 

des résistances du matériel amorphe des invaginations longitu- 

dinales du sarcolemme et tout ou partie de la lumière des tubu- 

les. 



I 

227. 

221 - Existence de la R en profondeur d 

2211 - Le traitement de la fibre par le 
glycérol (pression osmotique de référence multipliée par 3) se 

traduit, parfois, par une chute de E dénotant les lésions de 
r 

la fibre (une pression osmotique moindre donnant des résultats 

aléatoires). Toutefois, lorsque E se maintient à une valeur 
r 

, nomale, il est encore possible de déclencher une Rd, mais de 

très faible amplitude (figure 90, p.228). En effet, l'amplitude 

moyenne n'est que de 20 p. 100 de l'amplitude initiale (n = II). 

Il semble donc que la majeure partie de la R provien- d 

I ne d'une activation de g Ca + Na en profondeur, une partie sub- 

sistant toutefois, en surface. 

l 2212 - La confirmation de ces résultats 
peut être apportée par les travaux de BRU& (1972) concernant 

les phénomènes mécaniques de la fibre isolée de crabe. En effet, 

par stimulation externe de la fibre dans son ensemble, grâce à 

des chocs de 10 ms en milieu appauvri en ions chlorure ([cl-], 

= 81 mM), la tension mécanique développée est, en moyenne,drune 

valeur égale à 7 p. 100 de la tension maximale obtenue en mi- 

lieu de référence, dans les mêmes conditions de stimulation. 

Compte-tenu de la forte diminution de la conductance de la 

membrane tubulaire par diminution de [cl-] seraient stimulés e ' 
des myofilaments de surface, c'est-à-dire ceux correspondant à 

la zone pgriphérique définie antérieurement (chapitre 1, 3 33, 



- - ---- - - - * - y---- * --- 
Figure 90 a 

Figure 90 b 

Figrne 9 0  : Rd d'une &ihe  l1détub&ée1' paii choc osaofipue. 
€vuluCion de kk Rd obtenue dari6 l e s  c o n u o ~  n o m -  

Les (&Lgune 9 0  a )  et ap& choc osrnofipue (&igune 9 0  b ) .  
La Rd es t  cornidéhabletnent w n u é e .  I l  ne subhbXe, 

en moyenne, pue 20  p. 1 0 0  de l1anipLLtude i W e  In = I I ) .  



vation de g 
Ca + Na se fasse, pour une large part, en profondeur. 

De ce fait, gCa + Na siègerait effectivement au niveau des struc 

tures T terminant les tubules de surface et les tubules de la AI 

zone profonde. Ainsi,la réponse de faible amplitude,enregistrée 

dans les conditionsnormales,pourrait s'expliquer par le faitqu'elle 

prendrait naissance à l'extrêmité des tubules, son recueil,. 

de part et d'autre de la membrane sarcolemmique,ne traduisant ainsi 1 
que son reflet. Une tentative de vérification de cette hypothèse I 
peut être apportée en augmentant la résistance, soit du sarco- I 
lemme, soit des tubules et du sarcolemme. l 

222 - Augmentation de la résistance du sarcolemme 
+ + 

2221 - Le Rb ,remplaçant le K intracellu- 

laire de la fibre squelettique degrenouille, accroît la R - de m 

repos et bloque les phénomènes de rectification (ADRIAN, 1964).  

Sur la fibre de crabe, dans des conditions analogues, il aug- 

mente seulement la résistance de repos (chapitre III, 5 32, 
+ 

p. 167 ). Les fibres dont le K intracellulaire est en partie 

+ 
remplacé par du Rb (voir ANNEXE II), sont soumises au milieu 

+ + 
de référence dont le K est remplacé par du Rb . Une Rd ample 
est obtenue, sans que soit modifiée la durée (figure 62, . .. 

8 .  -. " '- 
chapitre III, 5 321, p. 167 ). Cet accroissement de l'amplitude 

A 

de la Rd (20 mV en moyenne) peut être expliqué par une diminu- 

tion du courant de fuite, comme le montre la figure 91 (p.230 ) 

donnant l'évolution de la relation Ii - F1, obtenue en courant 



Figwte 91  : Ccumcti9d;tiqucin c o w n t - p o t e d e l  obR:enues ( en 
couhant hnpobé) en W e u x  dépowvud d 'Lam ckeonme &t contenant 
d a  h o u  K+ ou Rb+. C e s  d u x  &eux anomaux ne conLiennent 
que du pnopionate de Ca++ ( 11 ,8  mM) en pnédence de KCL ( 1 2 , 9  mh0 
poUz l ' un ,  &t de Rb+ ( 1 2 , 9  mM) , pouh L1&e. La pnesbion 06mo- 
dique UR: comperz?lée pm appotrA: de aacchahose ; l e  pH UR:  main- 

Evolu;fian de t a  & W o n  7 i  - Em obXenue danb LU 
condh2om nonmutes (en  din d ' h p u h i o n  : AR: = 1 5 m?l) ( combe 1 1 
apnb 15  mn d'actiovr du f i e u  ne contenunt que d e s  i o m  CaS+ 
et Ki (&tubfie en din d1irnpuRnion : AR: = 125 m )  (combe 2 1 ,  
PUA apnèo+lO mn d'action du f i e u  ne contenant que des i o m  
CU+' et Rb (EZabfie en din d'impubion : A$ = 1 2 5  M), l a  
gbrre n'&tant p a  (combe 3a) au &tant nepoLahhée (combe 3bL. 

En phesence de Rb, La R, augmente de daçon hpohtante. 



tion modifiée par l'action d'un milieu contenant 6,45 mM de 

lC2Ço4 et 11,8 mH de CaS04 (pression osmotique compensée) est 

+ 
réduite considérablement lorsque les ions K de ce milieu sont 

+ 
 lacés par les ions Rb . 

2222 - En combinant le de la conductance 

sarcolemmique et l'inhibition des phén e rectification 

(par le TEA) on devrait s'attendre. au vu des résultats précé- 

dents, B obtenir une Rd de grande amplitude, amplitude supérieu- 

re B celle obtenue dans les conditions où seulement le phénomène - 

de rectification retardée est inhibé en partie par le TEA (100 ml$ 

En effet, un milieu contenant 100 mM de TEA Cl et 12,9 mM 

+ 
autres ions, B l'exclusion du K étant présents 3 la 

+ 
on de raférencc' agissant sur une fibre dont le K 

+ 
intracellulaire est r _ , l - - _  Dar du Rb , entraîne l'apparition 

d'me Rd de grande amplitude et de grande durée. La figure 92 

(p.232 ) donne un exemple de Rd obtenue dans ces conditions : 

El ,au maximum de dépolarisation ,atteint 1E valeur de + 48 bV ; I 
la durée de la pha-- d- repolarisation est- proche de 1 'S. L'el I 

. seiable des rgsultats obtenus donne,dù potentiel maXimm atteint 

par lis Rd 1. valeur moJsnna de + 3 1 ,O 9,9 @If (n. = JO) de - > 
- \  I P ,. ., . , h , .  . ,  

~i dutîia dr de ~qw1ar~srti<0. ,mi~ 6s ~ f l :  5-jS v. - + 

% \  ,p , - <  
P. I " ' 

L'absence de N&+ du milieu anormal cbilee'kd cf4etwu~ * 

cntra$ne. cm& montre l'exemple d~ 1 s ; f i ~ c  93,.ip.233 1, - ,. .:: ' 

1 * 

b 



F i  me  9 2  : Rd dtune dibile de cirabe a y a p  sé joané  B joum dam 
*de mm & d i c i f i e ,  dont l e  K es* acimphcé pm du 
Rb' h o u  l t a u Z o n  du miLieu de hédékence moctidié, contenant 
100 mM dtiom TEAt, l es  i o m  K+ &tant iremphcéa pah l es  i o m  Rbi. 

La Rd es t  ample et dutrable. En moyenne, aa dmée ut 
de 550 2 95 ni6 et ltamp.Lde de l t i n v m i o n  de potentiel es* de 

*3j,3 - .  - + 9 ,9  mV ( n  = 1 0 ) .  



----- -- - - - -  

y, l I 

1 120 mv 

.i' iooms . 
L 

Figure 93 a 

I 

- - ---- - - 
' f _^_.___ ̂ . . . 

i I 
d7 12ornv 

1' looms . 
t 
*- 
L 

Figure 93 b 

r' :* 

Figwe 9 3  : Modi~ication de ûi Rd d'une 6ibae (fonS Le K* inOu~+,~,., . 
c&uR&e es* pahti&ment amplacé p q  du Rb ) obzenue en pz-- 
oence de TEA+ et de Rb' (aemp&çan;t Le K ) totrnque Le Na' exAm- 
c & U e  ut o u p p h é .  

Rd en &eu de aéQDience modijlé pm addiAion de TEA 
( I O 0  mM) & nybnLituXon du K+ p a ~  du Rb (digrne 93 a )  PUA en 
aboence de Na apaa 7 0 mn d l  aca2on ( digutre 93 b) . 

L 'abnence de Na' emc&Ue&e ne t u d d  p v ~  une 
héponse p h  ampLe (+  6,6 + 4,6 mV ; n = 6 ) .  



une augmentation de l'amplitude de la R Cette augmentation 
d ' 

dont la valeur moyenne est de 6,6 + - 4,6 mV,est faible. Toutefois, 
elle confirme les résultats obtenus sur la fibre placée en ab- 

+ 
sence de Na extracellulaire (chapitre III, 1 1 1 1 ,  p. 129 ) , à 

savoir qu'il existe un canal calcico-sodique. 

Le blocage de la conductance sarcolemmique (g ) peut K 
+ 

également être obtenu par les ions H (chapitre II, 1 3223, 

+ 
p . 8 8  ) et par absence des ions K du milieu extracellulaire. En 

associant à ce blocage de g une inhibition du phénomène de K 

rectification par le TEA, des résultats analogues à ceux obser- 

vés précédemment doivent être attendus. Le milieu anormal con- 

tient 100 mM de TEA Cl, les concentrations en ions chlorure, 

+ ++ 
Na , Ca et M~+* étant maintenus à leur valeur de référence. 

Le pH est amené à la valeur 4,25 par utilisation d'un tampon 

biphtalate de K+ (5 mM) - Na OH (0,25 mM). Les effets de ce mi- 

lieu anormal consistent en une EaGble hyperpolarisation de repos 

(Er = - 70,l - + 8,6 mV) et en une augmentation de la Rd, à la 

fois de son amplitude (il apparaît une inversion du potentiel 

de + 72,2 - + 11,3 mV, n = 14) et de sa durée. 

La figure 94 (p. 235 ) donne un exemple de la R en- d 

registrée dans ces conditions. Cette R est analogue à celle d 
+ + 

obtenue en remplaçant le K par du Rb . Toutefois, l'inversion 
qe potentiel obtenue lors de la Rd, en bloquant g par les ions . - .  . K pi. 

(+ 72,2 mV), est supérieure à celle obtenue en remplaçant les 



F i  urre 94 R d'une dibrre h m g é e  d a m  t e  miLleu d e  rré@rrence . 
k e d e  (pH 4 , 2 5 )  et cidcüAionn2 d e  TEA ( 1 0 0  r n M ) , t a  

&a Lonb &tant  maintenu^ à t u  conceM;DLaLion n o m d e .  
Dam c a  c o n ~ o n a  , t a  Rd dev ienf  dvnabte  o* ample jj;) 

(La v d e w r  moyenne d e  t ' i n v m i o n  d e  p0XenfeA.t a;tk&nt LI& 
+ 7 2 , 2  t 77 ,3  mV ; n = 7 4 ) .  I., 



+ + 
ions K par les ions Rb (+ 31 mV). Cette différence peut s'ex- 

pliquer en considérant que, dans ce dernier cas, un courant de 

fuite prenant naissance au niveau sarcolermnique subsiste, la 

conductance sarcolemmique n'étant pas bloquée entièrement. Par 

+ 
contre, elle le serait plus totalement par les ions il . 

2223 - Ainsi, ces résultats obtenus en modifiant 
la résistance de la membrane sarcolemmique incitent à penser 

que : 

- dans les conditions normales, la R se trouve shun- 
d 

tée par la présence de la résistance sarcolemmique inhérente à 

g ~ '  

- lors de cette R E doit tendre vers la valeur d'un 
d' n 

potentiel d'équilibre au moins égal à + 72,2 mV, ce qui confirr~e- 

rait les valeurs du potentiel d'inversion de la pile aux ions 

responsables du courant entrant, valeurs déterminées en potentiel 

imposé (chapitre III, 5 12, p.142 ) 

223 - Auementation simultanée des résistances 
membranaires sarcolemmique et tubulaire 

+ 
' Le blocage de g par les ions H et l'augmentation de K 

la résistance de la membrane tubulaire par diminution de [Cl-J, 

devraient augmenter l'amplitdede la R étant donné que d ' 

E ~ a  + Na ne devrait plus être shuntée par I/g et l/gKdans la Cl 

mesure où g 
Ca + Ela est en parallèle, à la fois avec gC1 et gK. 



J 

2231 - Un milieu permettant le blocage de g 
K ' 

([K'], = 0,3 pH = 4,25) et la diminution de g par réduction de C 1 

[~17, ([CI-], =,60 mEq), ne modifie pas la Rd dans le sens atten- 

du, comme le montre l'exemple de la figure 95 (p.238 ). En effet, 

l'amplitude de cette R diminue, le niveau de potentiel n'attei- d 

gnant,lors de la phase de dépolarisation,que la valeur moyenne 

de - 26,2 - + 6,7 mV. Cette faible valeurde l'amplitude de la Rd 

n'est due,,ni à la dépolarisation de repos (le maintien de E r 

à sa valeur de référence ne la modifiant pas), ni à une modifi- 

cation éventuelle du seuil d'initiation de la réponse. 

Ainsi, le fait de diminuer g ne démasque pas la Cl 

possibilité à la R d'atteindre une valeur élevée de potentiel. d 
Ceci peut s'expliquer de différentes façons : 

- il subsiste des phénomènes de rectification, le 
seuil de la rectification retardée étant déplacé vers une valeur 

de potentiel moins négative que dans les conditions normales 

(chapitre III, 5 4144, p.194). 
++ - la courbe d'inactivation du courant entrant de Ca 

serait, en milieu pauvre en CI-, déplacée dans le sens des hy- 

perpolarisations, selon l'hypothèse de MOUNIER et VASSORT 

- la polarisation de la membrane en profondeur serait 
différente et plus basse que celle de la membrane de surface ; 

ceci pourrait expliquer une inactivation de g Ca + Ba en profan- 

- 



Figure  95 a 

Figure  95 b 

Figw~e 95 : Rd d'une dibhe h w g i 2 e  en W e u  acide (pH = 4 , 2 5 )  
appauvtu rn ionil ckeohwte ( 5 3 4  mM d u  594 mj.4 du d e u  de /rédé- 
hence hon t  hemp.hcéu, mM à mA(, pm d u  iom phopioncLte) . 

EvoLu,tion de La Rd obtenue dam L u  conWonil notunalu 
( digutre 95 a )  et aptrèb 3 0 mn d ' a d o n  du W e u  anohm& 
(SigwLe 95 b )  . 

La Rd ut d 'ampWde pLw Saible que dam L u  c o n W o m  
nomda. 



deur, sans pour autant invoquer un déplacement vers les hyper- 

polarisations de l'éventuelle courbe d'inactivation de la con- 
l 

1 ductance calcique. En effet, sur la fibre de balane, KEYNES et 

Coll. (1973) montrent qu'il n'existe pas de phénomène d'inacti- 

1 

vation de la conductance calcique. Dans ces conditions : l 
++ - une accumulation de Ca à l'intérieur de la fibre 

selon l'hypothèse de KEYNES et Coll. diminuerait la valeur de 

++ 2232 - Une accumulation d'ions Ca dans la par- . 

tie non stimulée de la fibre pourrait se produire suite à ltac- 

tivation de g Cette activation peut être due à la dépolari- 
Ca ' 

sation consécutive à l'effet du milieu pauvre en CI-. Il s'en I 
suivrait,de ce fait,une diminution de la valeur de E 

Ca + Na* 
Cette éventuelle accumulation peut être éliminée en réduisant 

la fibre à un élément de faible longueur par ligature (longueur 

de l'ordre de 400 pm) et en repolarisant l'élément de membrane 

interrogé. Dans ces conditions, le milieu utilisé précédemment 

( 5  2231, p. 237) bloquant gK et diminuant gC1, (milieu acide 

pauvre en cl-), ne permet pas d'obtenir de R plus ample. - .- 
d f-; ;> 

Ç L l !  I - (figures 96 a, p.240 et 96 b, p.240 ) . En effet, la repolarisa-*. 
tion et même l'hyperpolarisation homogène, par un courant 

/ 

constant, de l'élément de fibre cloisonnée,(E est maintenu à m 

une valeur de l'ordre de - 100 mV) , ne permét pas d'accroître 
la réponse. Ce résultat semble infirmer 'l'hypothèse selon 



Figure 96 a 

Figure 96 b 

'Figwre 96 : Répumes dépo&vdan.ta en &eu acide (pH = 4 ,251  
t.t a p p a u v ~  en iam chlottutle ( 6 0  mM au fieu de 594  ; L a  
.&ttmp&cement a u n t  lu iom ptropiona;te nutl 6ibtra clohonnéeb ,..--y figa*Me. 

,' ?\i> 

\.:y 96 a : Rd d'un élément de 6ibae d o n t  Le po;tentid 
de nepoa aItmaintenu à aa valeuh ini&Lde apkèn 20 mn d '  acltion 
du m 2 A . u  anomal. 

96 b : Rd d'un élément d'une a m e  dibtre d o n t  Le 
p o t d d  -pan es;t maintenu à une v a l m  ;t/rèa n é g d v e  
( -  130 mV d m  Le cas de La Sigutre) pendant .toute la duhée 
d'acltion du W e u  anomal ( 2 5  mn). 
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- 
laquelle,en milieu pauvre en Cl ,il y aurait, si le processus 

I existe, un déplacement de la courbe d'inactivation de la con- 

I ductance calcique vers les valeurs négatives de E 
m ' 

2233 - En conclusion, il semble que la localisa- 
tion de g Ca + Na !corresponde bien à l'hypothèse formulée à la 

fin du chapitre II. En effet, la très forte amplitude de la R 
d 

+ 
obtenue en bloquant gK (soit par les ions H et l'absence de 

+ + 
K extracellulaire, soit par remplacement des ions K intra- et 

+ 
extracellulaires par les ions Rb ) et les phénomènes de recti- 

fication (par le TEA), rendent compte de la position en profon- I 
deur de la conduetance gCa + Na en accord avec le schéma propo- 

sé au chapitre II, 5 24, (figure 45, p.127 ). * 

Il apparaît : I 
- que E Ca + Na' en profondeur, ne serait pas diminuée 

++ par une éventuelle accumulation de Ca à l'intérieur de la 

fibre, accumulation suggérée par KEYNES et Coll. (1973) sur la 

fibre musculaire de balane.; 

- qu'en milieu appauvri en ions chlorure, la faible I 
amplitude de la Rd ne serait pas due à un déplacement de la 

courbe d'inactivation de g comme le proposent MOUNIER et Ca ' 
F,. 

1; * .  
VASSORT (1974) sur la fibre de crabe. Ainsi, si la conductance 

g ~ a  + Na est localisée à l'extrémité des tubules, il est pro- 

bable qu'une partie de la forte résistance 'longitudinale de ces 1 
tubules et celle correspondant aux invaginations du sarcolemme 



242. 

font qu'en surface, le potentiel d'activité soit très atténué. 

En effet, la résistance longitudinale des tubules ne peut être 

négligée, compte-tenu de leur diamètre (0,2 vm en moyenne) et 

de leur longueur (qui peut dépasser largement 100 vm). Sur ces 

bases de dimensions moyennes, et en considérant la lumière des 

tubules remplie de liquide physiologique, dont la résistivité 

est de 20 Q.cm selon SHAW (1955 a), le calcul donne une valeur 

de résistance de l'ordre de 2000 M i l .  Cette valeur élevée expli- 

querait qu'en surface E ne serait enregistré qu'après Ca + Na 

sa chute dans tout ou partie de cette résistance; la conduc- 

tance au CI- du STT pouvant,dans les conditions normales,shun- 

ter plus ou moins cette résistance. 

Enfin, si le processus d'inactivation est bien présent 

sur la fibre de crabe (MOUNIER et VASSORT, 1973), bien que sur 

la fibre de balane, ce processus n'existe pas (KEYNES et Coll., 

1973), il pourrait expliquer pourquoi, dans les conditions de 

blocage de gK et de diminution de gC1, la Rd est de faible am- 

plitude, dans la mesure où la concentration intracellulaire de 

cl- libre,dans les conditions d'état stable,n1 est dépendan- 

te ni du potentiel Er, ni de [CI-], (c'est-à-dire dans la 

mesure où il existe un phénomène de transport actif de CI-). 

En effet, la disponibilité de l'activation de la conductance ' 

++ + 
membranaire au Ca et Na serait en relation avec la valeur 

de EC1 et donc avec l'éventuelle existence d'un transport ac- 

tif. Ceci n'est pas inconcevable dans la mesure où il a été 



montré que, chez les fibres de Crustacés, les mouvements d'ions 

chlorure pourraient ne pas être exclusivement passifs (RICHARDS, 

1969) ; GOUBEL et GUILBAULT, 1972 a, sur la fibre squelettique 

de crabe ; DELALEU (1974) sur la fibre myocardique de cloporte). 

224 - Importance de E pour l'activation de g Cl Ca + Na 

2241 - Considérations générales 

Les résultats obtenus sur notre préparation, concer- 

nant la détermination des processus responsables des mouvements 

+ + 
d'ions régissant E montrent que le K et le Cl ne peuvent r ' 
CS etre distribués passivement selon leur gradient électrochimique, 

+ 
puisque la membrane est perméable au Na (chapitre II, § 321, 

p. 81 ). 

En effet, MOUNIER (1970) montre que la pente de la 

droite traduisant la relation E - log [K+], est de 47 mV en m 

absence d'ions chlorure extracellulaire et de 33 mV en présence 

de ceux-ci, lorsque [K'J, est modifiéepar un facteur de 10. 

Sachant, de plus, que gC1 représente 56 p. 100 de la conductance 

membranaire totale de repos et gK + gNa, 44 p. 100, (MOUNIER 

et GUILBAULT, 1970), il est difficile d'expliquer Er sans faire 

intervenir un mouvement net d'ions chlorure, d'autant qu'en 

milieu acide, la fibre se comporte justement comme une électrode 

aux ions chlorure et aue le calcul de r~1-1. d 
L 4 1  

onne une valeur de 
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62 mEI: (FfOUNIER et Coll., 1970), supérieure à ce que prévoit 
l 
1 la distribution passive. De même, GOUBEL et GUILBAULT (1972 b), 

GOUBEL (1973), en étudiant les variations simultanées de E et r 

de l'activité du cl- intracellulaire consécutives à des modifi- 

cations du contenu ionique du milieu extracellulaire, sont ame- 

nés à émettre l'hypothèse d'un transport actif d'ions chlorure 

puisque l'activité de ces ions,dans le milieu intracellulaire, 

reste constante, quelle que soit la valeur de E ceci,de r '  

toute évidence,traduit l'existence d'une distribution non ex- 

clusivement passive. Cette hypothèse est proposée par ailleuxs 

pour expliquer l'électrogénèse de repos des membranes de fibres 

excitables d'Invertébrés et de Vertébrés (voir THOMAS, 1972). 

1 RUSSELL et BROWN (1972) montrent l'existence d'un transport 

1 actif d'ions chlorure sur le neurone géant du ganglion abdomi- 

nal de l'aplysie A p k j h k  c&doJznica ; de même, la mesure de 

l 
[CI-]. des fibres ventriculaires de rat donne une valeur qui 

l 1 

l 
conduit POLIMENI (1974) à supposer une distribution non passive 

des ions chlorure. 

De plus, sur notre préparation, les effets du 2-4 

dinitrophénol, de l'ouabaïne et du froid conduisent à la même 

hypothèse. 

- Le 2-4 dinitrophénol (DNP) est connu pour bloquer 
la chaîne des oxydations cellulaires au niveau des transporteurs 

+ - 8 
d'ions H . A la concentration de 10 g/ml, le DNP dépolarise 

très rapidement et réversiblement la membrane de la fibre 



musculaire de crabe (E passe de - 65,4 mV à - 58,5 mTJ : (GOUEEL r 

et GUILBAULT, 1972 b ; GOUBEL, 1973). Cette dépolarisation est 

expliquée par l'inhibition de la pompe électrogène permettant le 

+ + 
transport actif des ions chlorure et celui des ions K et Na . 
De plus, ils montrent que l'activité du cl- intracellulaire est 

indépendante de la dépolarisation membranaire consécutive à des 

modifications de [K'] mais par contre, qu'elle devient dépen- e' 

dante en présence de DNP. Cette hypothèse est confirmée par 

VAN DETH (1974) qui montre que le DNP est sans effet sur la 

valeur de Er et celle de R de la fibre de crabe maintenue à 
m 

basse température. 

+ -  ouab ab aï ne inhibe sélectivement la pompe Na - K*, 
ce qui est montré,entre autres,par RUSSELL et BROWN (1972) sur 

le neurone d'aplysie, CASTEELS (1966), MAGARIBUCHI et KURIYAMA 

(1972), BRADING et WIDDICOMBE (1974) sur le muscle lisse taenia- 

coli de cobaye, ARMSTRONG, W.M.D. (1969) sur la fibre musculaire 

. squelettique de grenouille, BITTAR et Coll. (1973), BITTAR et 

Coll. (1 974), sur celle de balane. De même, sur la fibre de 'cra- 

-7 be, à la concentration de 10 g/ml, l'ouabaïne rend E dépen- Cl 
+ 

dante de Er pour des [K le voisines de la normale, ce qui revient 
à dire que la distribution des ions chlorure devient passive 

(GOUBEL et GUILBAULT, 1972 b; GOUBEL, 1973). Par contre, un 

+ 
excès de K tend à rendre, en présence d'ouabaïne, EC1 non dé- 

+ pendante de E ,conformément au fait que le K en excès lève 
r 

+ + 
l'inhibition de la pompe Na - K par l'ouabaïne. Ainsi, le 



mouvement actif des ions chlorure serait couplé à ceux des 

+ 
cations Na et K', ce qui est à rapprocher des résultats de 

CASTEELS sur le taenia coli de cobaye (1966) ; cet auteur sug- 

+ 
gère un passage des ions K , à travers la membrane, en associa- 

tion avec un anion. Compte-tenu des effets rapides et réversibles 

des inhibiteurs du métabolisme, l'hypothèse de l'existence sur 

notre préparation, d'un courant de nature active dans le maintien 

de E ,grâce à une pompe électrogène,se retrouve sur d'autres r 

tissus excitables. C'est le cas des fibres musculaires d'Insec- 

tes où HUDDART et WOOD (1966), RHEUBEN (1972) expliquent la 

valeur de E par l'existence d'une pompe électrogène, ainsi que r 

PIEK et Coll. (1973), mais d'une façon moins affirmative. 

- Un autre moyen d'inhiber les transports actifs et 
dont il a déjà été question précédemment (VAN DETE, 1974), con- 

siste à refroidir la préparation. 11 convient, toutefois, de 

tenir compte du coefficient R.T. affectant les mouvements passifs 

d ' ions. 

22412 - Effet de l'abaisseaent thermique 

224121 - sur E 
r 

La figure 97 (p. 247 ) montre l'évolution moyenne de 

1 E et de R de repos de la fibre squelettique de crabe en fonc-- r m 

kibn;de la température (8) (le temps nécessaire à l'obtention ' " - 3 .  

'd'ün état stable étant respecté). La droite de régression 

(Er = 1,7S 8 -47,25 avec un coefficient de corrélation de 
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. 990) montre que Er passe de la valeur - 65,l - + 5,5 mV à 0 =20°c. 

à celle de - 52,1 - + 7 mV à 0 = 4 " ~  (n = 24). La dépolari- 

sation de la membrane est donc de 13 mV pour un abaissement 

thermique de 16'~ ; corrélativement, la Rm s'accroît réversible- 

ment selon un facteur de 2,5. Ces résultats sont conformes à 

ceux trouvés, sur la même préparation, par KERKUT et RIDGE 

(1961) qui donnent une variation de 5 mV pour E lorsque 0 r ' 
passe de 17,5O~ à 24'~ et sur la fibre de balane par HINKE et 

Mc LAUGHEIN (1 9 67) où Er varie de 13 mV pour un abaissement 

thermique de lB°C. 

Ces variations de E ne sont pas explicables par le r 

RT affectant l'équation de GOLDMAN. terme T de l'expression - nF 

En effet, lorsque 0 évolue de 20°c à  OC, le calcil donne, si 

l'on considère que les autres termes de l'équation du champ 

constant ne sont pas affectés, une variation de E de 3,l mV, m 

E devant passer de - 65,l mV à - 62,O mV. Cette valeur de 3 mV r 

est loin des 13 mV obtenus expérimentalement, ce qui permet de 

suggérer, avec KERKUT et RIDGE (1961),que le maintien de Er, dans 

les conditions normales, est lié, entre autres, à l'existence 

d'un transport actif. De même, ROTHBERG (1973),sur la fibre mus- 

culaire de balane Balanun nubm,émet l'hypothèse selon laquelle 

les variations de E sous l'effet de l'abaissement de tempéra- r ' 
ture, seraient corrélatives de l'inhibition d'une pompe électrw 

gène, bien que FISCHBARG et SPYP.OPOULOS (1971), FISCHBARG (19721, 

LATORRE et DIPOLO (1371) montrent que les effets dûs aux varia-- 



tions de la température ne sont pas abolis par les inhibiteurs 

métaboliques. Pour cette raison, DIPOLO et LATORRE (1972) suggè- 

rent que les variations de E liées à la température sont essen- r 

1 tiellement causées par la valeur différente des rapports de per- 

méabilités passives. En effet, FISCHBARG (1972), étudiant les 

variations de ces rapports, conclut que chaque ion perméant est 

associé à un site membranaire propre et que l'équilibre ion-site 

est dépendant de la température. Toutefois, il n'exclut pas l'in- I 
fluence de cette dernière sur la pompe électrogénique sodique. I 
11 est à noter, cependant, que la fibre de balane se comporte, 

vis-à-vis de la température, différemment de celle de crabe. En 

effet, sur la fibre de balane, des variations de E selon la r 

température s'observent en présence ou non d'inhibiteurs I 
(DNP, ouabaïne) appliqués extérieurement (FISCHBARG, 1972) I 
alors que,chez la fibre de crabe, les inhibiteurs sont sans I 
effet à basse température (VAN DETH, 1974). I 

224122 - sur la Rd 

L'abaissement de la température se traduit par l'ob- 

tention d'une Rd dont l'amplitude est telle qu'une inversion 

. de potentiel apparaisse (E, etteint + 14,O f 5,6 mV, n = 25). - 

La figure 98 (p. 250) montre l'évolution de la Rd d'une fibre 

immergée dans le milieu de référence,sous l'effet d'une varia- = *  

tion progressive de la température de 20°c à 4'~. La vitesse 

de la phase de dépolarisation de 13,3  v.s--~ à 20°c devient 

.. 
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1 égale à 5,5 V.s- à   OC. L'amplitude de la Rd, comme le montre 

la figure 99 (p.252 ), n'est pas fonction de l'intensité du 

1 courant de stimulation. De plus, il n'est pas nécessaire que le I 
courant dépolarisant, appliqué à la membrane, soit maintenu pour 

permettre le développement de la R (figure 99 b, p.252 ), d 

laquelle présente un post-potentiel consécutif négatif très 

durable (figure 100, p. 253 ) . Enfin, dans certains cas, l'am- 
plitude de la dépolarisation de repos est telle que,le seuil 

critique de potentiel atteint, une activité spontanée apparaît 

(figure 101, p. 254 ). 

En conclusion, l'accroissement de l'amplitude de la 

réponse, sous l'influence de l'abaissement thermique, peut être 

expliqué si l'on tient compte de la très forte augmentation de 

la résistance membranaire sous l'effet du froid. En effet, les 

courbes de la figure 102 (p.255) traduisant la relation Ii - 
E obtenue en courant imposé, montrent l'augmentation importante m 

de la résistance membranaire sans que change significativement 

le seuil de potentiel pour lequel la R se déclenche. d 

Ainsi, l'effet du froid sur la R se révèle assez 
+ 

comparable à celui obtenu lorsque les ions K intra- et extra- 

+ 
cellulaires sont remplacés par des ions Rb , à la seule diffé- 

rence, qu'à basse température, une augmentation de la durée des 1 
différentes phases de la Rd se manifeste. Cette augmentation 

. ... l 
peut être simplement attribuée à une diminution des constantes , t 
de vitesse d'activation des conductances responsables de l'ac- 



Figure  99 a 

Figure  99 b 
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Le deuil de potentid,  p o w  l equa  t a  Rd se.déc(enche, 
n ' u t  semibtentent pas modidié p a ~ ~  l ' abaA~entent .thwunique. 



tivité électrique. 

22413 - En conclusion, si au niveau de la 

fibre de crabe, il existe un transport actif de CI- comme l'en- 

semble des résultats exposés ci-dessus semblent le démontrer, 

les effets de la diminution de [CI-], peuvent s'expliquer s'il 

existe,comme le proposent MOUNIER et VASSORT (1974) un proces,sus 

d'inactivation de la conductance calcique et dans la mesure où 

le potentiel en profondeur est contrôlé par E De plus, 
cl ' 

l'existence d'un accroissement de la R de repos par l'abaisse- m 

ment thermique peut rendre compte de l'accroissement en ampli- 

+ 
tude de la R comme dans le cas du remplacement du K intra et d 

+ 
extracellulaire par du Rb . 



CONCLUSIONS GENERALES 



La fibre musculaire striée squelettique de crabe C a t ~ h u h  

mena6 possède un système tubulaire transverse très riche et de 

nombreuses invaginations longitudinales de son sarcolemme. Par 

ces structures de pénétration, le milieu extracellulaire se trou-- 

ve très proche des myofilaments, conformément aux observations 

de BRIGDEN et Coll. (1971) sur la fibre de balane, de PEACBEY 

(1967) et notamment celles de MATHIEU (1970) relatives à notre 

préparation. Le TAI, caractérisé par une lumière vide, est en. 

position jonction bande A-bande 1 et assure le rapport de conti- 

guité entre la membrane et le réticulum sarcoplasmique. Le TZ, 

situé au niveau des stries Z, est à lumière opaque et s'enfonce 

profondément à l'intérieur de la fibre, tout en se ramifiant et 

en longeant les &yofilaments sur des distances importantes coke 

COHEN et HESS (1967), MATHIEU (1970) le mettent en évidence. 

Bien que PEACHEY (1967) n'attribue au T qu'un simple rôle de Z 

soutien, il apparaît des observations de MATHIEU (1970) qu'il 

joue un rôle analogue à celui du T ' En effet, le TZ présente, AI ' 

à ses extrémités, une différenciation de structure identique à 

celle du TAI et surtout des contacts diadiques avec le réticulum 

sarcoplasmique longitudinal. Ainsi, il est possible d'admettre 

que le TAI assure le couplage excitation-contraction de la zone 

périphérique de la fibre de crabe alors qu'en profondeur, ce cou- 

plage est réalisé grâce au T différencié, à ses extrémités, en Z 



1 . La membrane sarcolemmique est préférentiellement 
l + 

perméable aux ions K , alors que la membrane tubulaire l'est 

préférentiellement aux ions chlorure. Ceci est conforme aux tra- 

vaux de GIRARDIER et Coll. (1963), de REUBEN et Coll. (1967), 

de ORENTLICHER et REUBEN (1971) sur la fibre d'écrevisse, de 

SELVERSTON (1967), de MOUNIER et GUILBAULT (1970) sur celle de 

crabe. La sélectivité de chaque système membranaire est établie 

sur notre préparation à partir : 

- des résultats obtenus après choc osmotique. Dans 
ces conditions, E répond davantage comme une pile de concentra- r 

+ + 
tion aux ions K (lorsque [K ] varie) ; 

I - des résultats obtenus en milieu acide (milieu qui 
bloque la conductance de surface). Dans ces conditions, la 

1 membrane tend à se comporter comme une électrode aux ions chlo- 

+ 
rure, les variations de [K le n'ayant aucune influence sur E r '  

I - des temps d'action optimaux des milieux modifiant 
gK OU gC1. Les milieux modifiant g agissent rapidement et ré- K 

versiblement, alors que les milieux modifiant g agissent C 1 
,-- 

beaucoup plus lentement, la'réversibilité dz leurs effets étant 

. également beaucoup plus longue à obtenir. 

1 . Le potentiel de repos de la fibre de crabe ne peut 
etre assimilé à celui d'une pile de concentration, bien que l n  



SHAW (1955) et HAYS et Coll. (1968) considèrent qu'une distri- 

+ 
bution passive des ions CI- et K , selon un équilibre de DONNAN, 

explique la valeur de E . Cependant, gC1 r représente 56 p. 100 de 

la conductance membranaire globale (PIOUNIER et GUILBAULT, 1970) 

et, en absence d'ions chlorure,la pente de la droite.traduisant 

la relation Er = f (log [K'] ,) est de 47 mV lorsque [K'] +le varie 

selon un rapport de 10 (alors qu'elle n'est que de 33 mV en pré- 

sence d'ions chlorure). De ce fait, la membrane est perméable 

+ 
au Na et de plus il est nécessaire de faire intervenir un mou-- 

vement net d'ions chlorure. Dans ces conditions, l'existence d'un 

transport actif peut être postulée, d'autant plus que les inhi-- 

biteurs du métabolisme (DNP, ouabaïne et froid) agissent réver- 
\ 

siblement sur E (GOUBEL et GUILBAULT, 1972 b ; GOUBEL, 1973 ; r 

VAN DETH, 1974) et que la mesure de l'activité des anions très 

mobiles (Cl- principalement) par électrode spécifique révèle que 

cette activité est constante, quelle que soit la valeur de Er 

(GOUBEL, 1973). Ainsi, E de la fibre de crabe est dû, essen- 
r 

+ 
tiellement, à des mouvements d'ions K et Cl-, sans qu'il faille 

+ + 
pour autant négliger les ions Na ; la perméabilité au K sièr 

geant préférentiellem6nt en surface, celle au CI- au niveau des 

tubules. 

. L'étude de l'activité électrique de la fibre de 
crabe donne des résultats analogues à ceux obtenus sur d'autres 

Crustacés (FATT et KATZ, 1953 ; FATT et GINSBORG, 1958 ; 



260. 

C.JERMAN et GRUNDFEST, 1961 ; ATWOOD et Coll., 1965 ; ...). La 
réponse électrique est de type soit tout-ou-rien, soit gradué, 

soit passif ; sa propagation à la surface de la fibre,le long de 
4 

la membrane sarcolemmique n'est pas régénérative, ce qui laisse 

supposer l'absence, en surface, de l'activation de la conductance 

responsable de la réponse, absence peut-être corrélative à la 

poly-innervation de la fibre.Les différents types d'activité 

sont liés aux propriétés rectificatrices de la membrane (ATWOOD 

et Coll., 1965) : la rectifi~at~ion anormale ("inward going 

rectification") apparaît chez les fibres qui possèdent une ré- 

ponse de type tout-ou-rien ou graduée. 

. La réponse est due à des mouvements d'ions consécu- 

tifs à l'activation d'une conductance calcico-sodique pour le 

courant entrant et à l'activation d'une conductance pour le cou- 

rant sortant, ce dernier étant porté, pour une grande part, 

probablement par les ions chlorure. Le courant entrant, aboli 

par le Mn+*, emprunte un "canal lent" calcico-sodique analoiue 

à celui observé sur les fibres cardiaques. Il n'existe pas de 

+ 
courant entrant porté par les ions Na empruntant un canal 

rapide étant donné que la TTX se révèle sans effet. Comme l'ont 

montré LÜTTGAU et NIEDERGERKE (1958) sur la fibre cardiaque, 

+ ++ 
il existerait un antagonisme Na -Ca compte-tenu du fait : 



+ - qu'en absence de Na extracellulaire, la réponse est 

plus ample ; 

+ - qu'en présence d'un excès de Na extracellulaire, la 

réponse est aboli% et qu'elle est rétablie en présence d'un 

++ 
excès simultané de Ca . 

Le courant entrant peut n'être porté que par les ions 

+ ++ 
Na puisqu'en potentiel imposé, en absence de Ca extracellulai- 

re, il peut être démasqué, et ceci d'autant plus aisément que le 

courant sortant est inhibé partiellement (addition de 100 mM de 

++ 
TEA au milieu dépourvu de Ca ). Ce courant, porté par les ions 

+ ++ 
Na en absence de Ca , s'inactiverait très lentement, puisqu'en 

imposant à la fibre un potentiel suffisant pour l'activer, il 

est toujours encore très nettement entrant après 300 ms. De plus, 

cette inactivation ne pourrait être qu'apparente puisque le TEA 

ne bloque qu'imparfaitement la conductance du courant sortant, 

comme le montrent également KEYNES et Coll. (1973) sur la fibre 

de balane. Dans ces conditions, la persistance d'une rectifica- 

+ 
tien normale retardée expliquerait que le courant entrant dé Na 

11 diminuerait d'amplitude" sous l'effet de l'activation du courant 

sortant. D'ailleurs, KEYNES et Coll. (1973) montrent, sur la 

fibre de balane, qu'il n'existe pas d'inactivation du courant 

++ 
entrant, porté exclusivement par les ions Ca , mais simplement 

un phénomène d'accumulation à l'intérieur de la fibre. La déter.. 

mination du potentiel d'inversion de la pile aux ions portant le 

courant entrant donne une valeur très positive et très supékieure 



à celle atteinte par E au maximum de dfpolarisation .lors de 
m ' 

la réponse. Cette faible amplitude de la réponse peut rendre 

1 compte d'une possible activation de la conductance du courant 

entrant en profondeur. Cette hypothèse est corroborée par 

différents résultats : 

- lorsque la stimulation est homogène (fibre cloi- 
sonnée) la réponse n'est pas d'amplitude accrue ; 

l - lorsque la conductance de surface est bloquée (par 
+ + 

les protons ou les ions.Rb remplaçant en partie le K intra- 

1 cellulaire) l'inversion de potentiel de la réponse peut attein-- 

dre une valeur de + 80 mV, le courant sortant étant partielle- 

~ ment bloqué par le TEA (100 mlf) ; 
l 

- lorsque les tubules sont désolidarisés du sarcolem-- 
me par choc osmotique, la réponse est presque abolie ; cette 

faible amplitude n'est pas corrélative à un shunt de la membrane, 

I puisque E se maintient à une valeur très proche de la normale r 

et que, de plus, la résistance de membrane augmente. 

Le problème de l'amplitude de la réponse peut donc 

être envisagé *en fonction de la localisation en profondeur de 

la conductance aux ions portant le courant entrant. En effet, 

1 au vu des résultats de KIDOKOW et Coll. (1974) qui localisent 

++ 
les "canaux" empruntés par les ions Ca à l'extrémité des tu- 

bules et des nôtres, il s'avère que la pile E Ca + Na siègerait 

au niveau des structures T des tubules (en zone périphérique AI 

et en zone profonde). Ainsi, conformément au schéma de la figure 



103 (p.264), la position de gCa + Na, à l'extrémité des tubules, 

fait que la majeure partie de cette conductance est en parallèle 

sur g et sur g par l'intermédiaire de la résistance Rt et qu'il Cl K 

n'est pas possible d'enregistrer complètement E Ca + Na dans nos 

conditions expérimentales, c'est-à-dire aux bornes de la membra- 

ne sarcolemmique. . 

. L'étude de la relation courant-potentiel en courant 
imposé ou en potentiel imposé permet de mettre en évidence 

l'existence de la double rectification membranaire. La phase de 

repolarisation de la réponse est due à l'activation d'un courant 

sortant retardé inhibé partiellement par le TEA et porté,pour 

une part, par les ions chlorure. La rectification retardée de la 

membrane responsable du courant sortant est mise en évidence 

(tant en courant imposé qu'en potentiel imposé) en présence de 

++ 
Mn++ ou en absence de Ca extracellulaire. La destruction des 

tubules par choc osmotique abolit les phénomènes de rectifica- 

tion, ce qui permet de localiser ces phénomènes au niveau de la 

'membrane tubulaire en accord avec ILDEFONSE et ROUGIER (1968), 

.KA0 et STANFIELD (1968), ILDEFONSE et Coll. (1969 b) sur la 

fibre de grenouille, bien qu'une partie de la rectification anor 

male siègerait en surface (TAKEDA et OOMURA, 1969) sur cette . 

dernière préparation. 

L'absence d'ions chlorure dans le milieu extracellu- 

laire abolit les phénomènes de rectification, phénomènes qui 
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persistent, par contre, lorsque le milieu externe contient uni- 

+ 
quement des ions chlorure. En effet, un milieu isotonique de K , 

a l'inverse de ce qui se produit pour la fibre de grenouille 

(ADRIAN, 1969), ne permet pas le maintien des phénomènes de 

+ + 
rectification. Les ions Rb , remplaçant le K intracellulaire, 

inhibent, sur la fibre de grenouille, la rectification anormale 

+ 
(ADRIAN, 1964) et la conductance retardée aux ions K (HUTTER I 

l 
et WARNER, 1972 ; VOLLE et Coll., 1972). Dans ces mêmes condi- 1 

tions, en absence de Cl- extracellulaire, la fibre de crabe perd 

ses propriétés rectificatrices, alors qu'elle les conserve en 

+ 
présence, uniquement, de Cl- et Rb . Ces résultats tendent à 

prouver que les phénomènes de rectification de la membrane de la l 
fibre de crabe sont liés à la présence d'ions chlorure extra- 

cellulaires, le seuil de potentiel pour lequel la rectification 

retardée apparaît étant fonction de [Cl-] . Cette hypothèse est e l 
d'autant plus acceptable que, sur le tissu cardiaque, le courant 

sortant serait à deux composantes (BROWN et NOBLE, 1969 ; 

DE HEMPTINNE, 1971 ; OJEDA et ROUGIER, 1974) la seconde n'étant 
* + 

pas portée exclusivement par les ions K (OJEDA et ROUGIER, 

1974). De même, sur le tissu de Pmfinj'e en particulier, le 

courant sortant dynamique, responsable du rebond lors de la 4c- 

. d7;K i, 

phase de repolarisation, (DUDEL et Coll., 1967) est porté, excl~.k;;~i Y, ' 
sivement, par les ions chlorure (HIRAOKA et FOZZARD, 1972 ; 

+ 
FOZZARD et HIRAOKA, 1973). Ainsi, le Rb en bloquant les sites 1 

+ 
aux ions K et le froid en augmentant la résistance membranaire ~ 

1 



permettent l'obtention d'une réponse ample uniquement par dimi- 

nution du courant de fuite, alors que le TEA agirait en inhibant 

la rectification retardée. Le rôle du TEA serait donc de bloquer 

le système membranaire, siège des phénomènes de rectification et 

non de bloquer un courant sortant retardé de nature potassique 

exclusivement. En conclusion, au vu de nos résultats, une analo- 

gie de comportement peut être faite entre notre préparation et la 

fibre cardiaque, où chez cette dernière, le canal rapide serait 

bloqué par la TTX. La phase de dépolarisation est due à un cou- 

rant calcico-sodique empruntant un "canal lent" inhibé par les 

++ 
ions Mn , celle de repolarisation à un courant dynamique sortant 

porté par les ions chlorure. 

. Compte-tenu de l'ensemble de nos résultats, un sché- 
na électrique équivalent de la fibre peut être proposé (figure 

103, p.264) en localisant les différentes conductances membra- 

naires . 
L'exploitation de la réponse impulsionnelle de la 

*membrane permet d'affirmer que celle-ci répond de façon analogue 

.au schéma proposé par EISENBERG (1967). En effet, la membrane 

est constituée de deux circuits R.C. en parallèele; correspondant 

chacun respectivement à celui de la membrane sarcolemmique et à 

celui de la membrane tubulaire. 

Le schéma proposé (figure 103) montre, de façon sim- 

plifiée, chaque système membranaire portant sa conductance ioni- 



que préférentielle : GC1 pour la membrane tubulaire, GK pour 

la membrane du sarcolemme. La conductance relative au courant 

entrant (gCa + Na ) est plac-ée à l'extrémité des tubules en po- 

sition jonction bande A - bande 1 pour la ltpériphérie de la 
fibre (T ) et en position Z pour la profondeur (TZ). La résis-- AI 

" tance R représente celle du matériel ainorphe présent au niveau b 

du sarcolemme et dans les invaginations longitudinales de 

celui-ci ; R représente la résistance de la lumière des tubules. t 

La position de g Ca + Na' en parallèle sur g K et g ~ l  

et en série avec 1/R peut expliquer la faible amplitude de la t* 

Rd enregistrée dans les conditions normales. 

Ce schéma permet égalementd'expliquer qu'en milieu 

pauvre ou dépourvu en ions chlorure, il soit difficile et même 

impossible de déclencher une réponse. En effet, si le CI- n'est 

pas distribué passivement comme le suggèrent de nombreux résul-- 

tats, le contrôle du potentiel en profondeur se ferait, princi- 

palement, par l'intermédiaire de E Ainsi, l'impossibilité Cl ' 

d'enregistrer au niveau de la membrane sarcol~mmiqiie le potentiel 

de la pile de diffusion aux ions portant le courant entrant, 

peut s'expliquer par la présence de R et l'importance de EC1 t 

au niveau tubulaire. Dans le cas où g de repos est bloquée, 
Cl 

(milieu sans Cl-), le potentiel en profondeur n'est plus contrô-- 

lé que par E (en surface). La présence de Rt rend difficile ce K 

contrôle, et dans ces conditions, le potentiel' à l'extrémité 

des tubules serait très bas par rapport à celui de la surface. 
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Ainsi, l'activation de la conductance aux ions portant le courant 

entrant serait sous l'influence de [CI-] ,, en fait de EC1 dans 

la mesure où la distribution des ions chlorure ne serait pas 

exclusivement passive. L' influence de [CI-], sur la réponse 

pourrait ainsi être expliquée. Si l'on admet, avec KEYNES et 

Coll. (1973), qu'il n'existe pas d'inactivation de gCa, selon 

++ 
notre dernière hypothèse, une accumulation de Ca à l'intérieur 

de la fibre pourrait se produire du fait de la faible valeur du 

++ 
potentiel au niveau des tubules, la conductance aux ions Ca 

étant en activation permanente. Néanmoins, en contrebalançant 

la dépolarisation membranaire consécutive à l'application d'un 

- 
milieu appauvri en Cl (60 mM) et même en maintenant une hyper- 

1 polarisation importante par un courant constant sur une fibre 

cloisonnée, une réponse ne peut être déclenchée. Dans ces con- 

ditions, l'absence de réponse ne peut être consécutive à un 

++ 
processus d'accumulation de Ca (KEYNES et Coll., 1973) pas 

plus d'ailleurs qu'à celui relatif à une inactivation (MOUNIER 

et VASSORT, 1974). D'ailleurs, nos résultats montrent en effet 

++ 
qu'en absence de Ca et en présence de TEA (le courant entrant 

+ 
étant porté par les ions Na dont la cinétique peut rendre 

compte des propriétés de fonctionnement du canal "calcico-sodique" 

++ 
bloqué par les ions Mn ), le courant entrant ne semble pas 

présenter de processus d'inactivation puisqu'il reste entrant 

même après 300 ms (figure 84, p. 209) et que le '%ourant de 

queue'' est également entrant. Cependant, sur le tissu cardiaque, 



il est bien connu qu'en absence de Ca++ extracellulaire, le 

+ 
courant "lent" de Na reste entrant très longtemps, alors qu'en 

++ 
présence de Ca , ce courant reste bien moins longtemps entrant. 

Ceci, en définitive, pose le problème de l'existence d'un seul 

+ fi- 
canal "calcico sodique" ou de deux canaux lents de Na et de Ca 

++ 
bloqués par les ions Mn . 

L'explication de l'absence de réponse en milieu pauvre 
- 

en Cl peut cependant être apportée en examinant la relation 

courant-potentiel mettant en évidence les phénomènes de rectifi-- 

cation. Le seuil de rectification retardée se trouve être dépen- 

dant de En milieu riche en CI-, le seuil est déplacé vers 

les valeurs moins négatives de potentiel, alors qu'il est déplacé 

- 
dans le sens opposé en milieu pauvre en Cl par rapport aux con- 

ditions normales. 

Le travail concernant la fibre musculaire striée de 

crabe ~ a t t c i ~  maenail, tendant à montrer le rapport qui lie sa 

structure à ses propriétés électriques, a été établi à partir de 

preuves indirectes constituées par des résultats en courant im- 

posé et confirmées par quelques uns obtenus en potentiel imposé. 

Finalement, se pose le problème de localiser les 

11 canaux" par où transitent les ions, problème qui peut être 

envisagé en bloquant ces sites par des inhibiteurs et en locali- 

sant ces inhibitwrs.,~l convient d'essayer également d'établir 

un rapport entre les conductances préférentielles des membranes 



et la nature du matériel qui tapisse l'extérieur de ces me~ibranes, 

notamment au niveau du sarcolemme et du système tubulaire 

transverse à lumière pptiquement opaque. 

L'étude des courants de membrane par la technique des 

microélectrodes est applicable à notre préparation. Dans ces 

conditions, les vitesses d'activation et éventuellement, d'inac- 

tivation des deux conductances responsables de la réponse dé- 

polarisante peuvent être déterminées à partir des équations de 

HODGKIN et HUXLEY. Toutefois, en ce qui concerne le courant 

entrant, la contraction entraîne l'apparition d'artéfacts ren- 

dant aléatoire l'étude de la cinétique de ce courant. Néanmoins, 

un excès d'ions chlorure dans le milieu extracellulaire découple 

le phénomsne électrique du phénomène mécanique et une étude des 

courants de membrane dans ces conditions est rendue possible. 



RESUME 



La structure de la fibre musculaire striée squeletti- 
l 

I que phasique de crabe Catr&ncla m a m  est de nature complexe 

1 de par les invaginations longitudinales de son sarcolemme et de l 
l par son double système tubulaire transverse, l'un au niveau de 

la strie Z, l'autre au niveau de la jonction bande A-bande 1. 

Dans les conditions de repos, chaque système membra- 

naire présente une perméabilité ionique préférentielle, aux 

ions potassium pour le sarcolenme, aux ions chlorure pour les 

tubules. 

Le potentiel de repos est dû à des mouvements passifs 

+ + 
nets d'ions K , cl- et Na . 

La réponse dépolarisante ne présente pas, dans les 

conditions normales, d'inversion de potentiel et n'est pas con- 

duite de façon régénérative le long de la membrane sarcolemmi- 

que. Sa phase de dépolarisation est due à un courant entrant 

++ + 
porté, essentiellement, par les ions Ca et Na (en majorité 

++ 
par les ions Ca ) empruntant un canal lent "calcicosodique" 

++ 
inhibé par les ions Mn . Sa phase de repolarisation est liée à 

des phénomènes de rectification siègeant au niveau du systeme 

tubulaire transverse et probablement dûs, tout au moins en par- 

tie, à des mouvements d'ions chlorure. 

La faible amplitude de la réponse dépolarisante enre- 

gistrée dans les conditions normales est liée à la structure de 

la fibre et à la localisation des différentes conductances. Un 1 



schéma électrique équivalent dérivé de celui d' EISENBERG 

(1967) permet d'expliquer pourquoi le potentiel de la pile de 

++ + 
diffusion aux ions Ca et Na portant le courant entrant ne peut 

être atteint. En effet, la variation de potentiel provoquée par 

++ + 
l'activation de la conductance aux ions Ca et Na (se trouvant 

à l'extrémité des tubules) ne serait enregistrée en surface que 

partiellement, du fait de sa chute dans les résistances tubulaire 

et sarcolemmique et dans les résistances passives constituées par 

le matériel amorphe contenu dans les lumières tubulaires et les 

invaginations longitudinales du sarcolemme. 
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ANNEXE 1 

ETUDE DE LA REPONSE IMPULSIONNELLE 

DU CIRCUIT ELECTRIQUE EQUIVALENT 

A LA FIBRE DE CRABE. 

1 - Expression de l a  tens ion  re levée en un p o i n t  de c i r c u i t  

2 - Réponse du c i r c u i t  équ iva len t .  



XLI . 

Cette analyse permet de déterminer la valeur du 

1 potentiel en un point du circuit selon le courant appliqué à 

ce circuit en un autre point. 

1 - EXPRESSION DE LA TENSION RELEVEE EN UN POINT DU CIRCUIT 

La membrane de la fibre peut être schématisée de la 

I fagon suivante : 

r est la résistance interne i 

Z est l'impédance équivalente de l'élément (PI 
ème L'échelon de courant est envoyé à l'abscisse xi du n élément, 

ème et l'on mesure la teusion au n + x élément. 



XLII . 

Si l'on considère un élément n quelconque : 

il peut être écrit : 

-Vn + Vn- 1 -"n '+ 'n+l -V + n + - r. r. Z = O (Loi du noeud) 
1 1 (PI 

- Posons : Vn+, - 2Vn Vn- = A V  2 
n 

2 - ri hi a alors : A Vn - 
(PI n 

Or, on peut montrer,quVen effectuant une approximation au 

second ordre : 

Ceci revient à une discrétisation de l'équation aux dérivées 

partielles : 
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avec : 

Si l'on suppose que les variations de V en fonction de x, 

entre chaque accroissement As sont linéaires, on a : 

w V n = O  
(pl 

Ces différentes approximations signifient concrètement que : 

. si l'on se trouve à une distance suffisante du point d'appli- 

cation du courant (par exemple 10 éléments) 

1 . si 1 'on ne tient pas compte de ce qui se passe pendant un 
temps r très faible (< à 1 us) juste après l'application du 

courant, 

tout se passe comme s'il n'y a qu'un seul élément qui répond 

à l'échelon de courant d'entrée suivant les constantes de 

temps exprimées par Z (PI 
11 faut mentionner, enfin, que cette méthode ne permet d'étudier 

que l'allure de la phase transitoire à partir de l'instant T 

et non pas la valeur de la tension en régime permanent. 



2 - REPONSE DU CIRCUIT EQUIVALETJT 

Etudions la réponse d'un élément tel que celui 

ci-dessous : 

- INTERIEUR 

- EXTERIEUR 

R,, 
= Résistance du matériel amorphe présent à la surface 
du sarcolemme et dans les invaginations longitudinales 
de celui-ci. 

Rs = Résistance de la membrane sarcolemmique 

Cs = Condensateur de la membrane sarcolemmique 

Rt = Résistance longitudinale des tubules 

R = Résistance de la membrane tubulaire ce 

Ct = Condensateur de la membrane tubulaire 

r. = Résistance du milieu intracellulaire 
1 

La résistance du milieu extracellulaire est négligée. 
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- Calcul de V = f(I) 

11 suffit d'exprimer la valeur de Z Le calcul de (.PI ' 
l'admittance donne : 

Y = Y  +YT 
P s 

YS : admittance du sarcolemme 

YT : admittance des tubules. 

En posant : 

P + at + Bt 
et : Zt = Rt 

P + Bt 

P + Bs P + Bt 
D'où : Y = + 

% (p + as + 8,) (P + a, + Bt)Rt 

La tension s'ex'prime par : 

= z  . I  
P P 

Comme il est appliqué un échelon de courant : 

Io 1 ; = -  

(PI P 



 examen de la forme de Y montre que la réponse temporelle (PI 
du système est du type : 

Si l'on bloque l'une ou l'autre partie du circuit, la réponse 

est du type : 

1 a, coefficient d'exponentielle est égal à - 
R.C. 

La détermination, par calculateur, de l'équation de la 

relation V - v = f (t) permet de déterminer a, donc la valeur 
t 

du circuit R.C. équivalent de la membrane. 



ANNEXE II 

DOSAGE DES IONS K' ET ~ b +  

DANS L E  M I L I E U  INTRACELLULAIRE 

DE L A  FIBRE STRIEE DE CRABE 

1 - Préparation 

2 - Appareil e t  étalonnage 

. 3 - Résultats 



I Les fibres des crabes placés dans les conditions 

l normales (eau de mer), d'une part, et de ceux ayant séjourné 

+ 1 dans l'eau de mer artificielle dont le K est remplacé par du 

I + 
Rb , d'autre part, sont disséquées, pesées et placées dans une 

I quantité connue d'eau bidistillée. Elles sont ensuite broyées 

I et centrifugées. Le surnageant est prélevé afin d'en doser le 

I + 
K et le ~b+. Chacune des valeurs obtenues après dosage est 

l ramenée à une quantité par unité de poids de fibre (mM)/Kg. 

1 2 - APPAREIL ET ETALONNAGE 

Les dosages sont faits au SPECTROPHOTOMETRE de flamme 

La longueur d'onde d'émission est réglée à 766,5. nm 

+ + 
pour le K et 780,O nm pour le Rb . 

I Une ganme étalon est établie pour chaque espace ioni- 

+ 1 que dosée. D'autre part, le dosage du K est fait en présen~e de 

+ 
Rb et vice versa pour noter une éventuelle interférence dans 

les émissions. 

Un dosage de l'eau bidistillée est réalisé pour dé- 

+ + 
tecter d'éventuelles traces d'ions K ou Rb . 

L'interférence avec les protéines est nulle comme cela 

a été vérifié. ' 
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+ 
21 - Dosage du R 

La figure 104 a (p. IL ) correspond à la courbe 

+ 
d'étalonnage donnant la déviation en fonction de ] dans une 

gamme allant de O à 50 mM. Chaque valeur de déviation correspond 

11 11 

à une série deamoyennagesde 4s de durée.et se révèle stable 

(à une unité près). 

Le dosage de l'eau bidistillée fait apparaître des 

+ 
traces de K négligeables (< 0,04 mM). 

+ + 
L'interférence du Rb sur le K est également négli- 

geable. Une solution de 100 mM de KC1 donne une déviation de 

621 divisions, alors que la même solution,contenant en outre 

10 niM de RbC1,donne une déviation de 634 divisions, soit une 

erreur de l'ordre de 2,00 p. 100. 

+ 
22 - Dosage du Rb 

La figure 104 b correspond à la courbe d'étalonnage 

+ 
donnant la déviation en fonction de [~b 1. 

Le dosage de l'eau bidistillée ne révèle pas la 
. 

+ 
t présence de Rb . 

+ + 
L'interférence du K sur le Rb est négligeable car 

une solution de 10 rnM de RbCl donne une déviation de 345 divi- 

1 sions alors que la même solution,additionnée de 10 mM de KC1, 
l 

1 donne une déviation de 347 divisions, soit une différence de 



Figure 104 b 

F i  wre 104 : Cow~bes  d t ~ o n n a g e  e;tabfies au ~ p e & o p h o X o m ~ e  
dï&@GiTdonnant l a  dEv*ation ( en u.n.LtE* ailbitnaines 1 en 
tJonction de  h concen-txdon ( e n  mM) du K+ (6igwre 104 a )  et 
du ~ b '  ( d i g w e  104 b )  . 6h 1 

\ LlLAf ' 
L o n g u m  d'onde dtZnK6~Con : A = 766,5 nni powi Le K' .- 

X = 780 nm pawr Le Rb' 



+ 
Le dosage du K " i n t r a c e l l u l a i r ë  donne 98,01 

4,76 mM/kg de f i b r e  (4 dosages provenant chacun de 6 crabes 

+ 
d i f f é r en t s ) .  Le dosage de  Rb , su r  ces f i b r e s  $43 I f -  

k%.&% 

révs le  des t races  (0,06 mM/kg de f i b r e ) .  

i , a - .  

a r t i f i c i e l l e  dont l e  K C l e s t  rem- 
. , , ,  

Dans ces condit ions,  55,7 2 1,3 p. 100 du K+ "intra-  

+ 
ce l l u l a i r e "  e s t  remplacd par des fons Rb . 11 subs i s t e  d 

00 de K+ sur  de f i b r e  d ' ions  ~ b +  





LIT. ' ' 

33 - Ces résultats montrent que le protocole expé- 
-.-*;a n-1. 

, rimental utilisé par ADRïAN,sur la fibre musculaire de grenouil-, 

+ le,en 1964 pour remplacer le K* intracellulaire par du Rb ,est 

applicable B la £ibre de crabe. Toutefois, comme le montre la 

figure 105 (p. LI-),s&,:la'.fi&re de grenouille,en 120 heures, 
.. *. , , % 1" 1 - ,.f* + ' plta de 80 p. 100 environ du K intracellulaire est rem~lacé par 

. , 
du Rbb+ alors que,pour un temps de 160 h sur la fibre de crabe, 


