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I NTRODUCTION 

ET 

POSITION DU P R O B L E M E  

Si le potentiel d92ction se rAv2le etre le dé- 

nomin~teur conmun de toutes les activités électriques des 

cellules e:ccit~hicn, ses c?r?ctéristiques (d6cours et 3n- 

plitude nofinnent 1 ;>aiivent dif f&rsr. !les vrri-tions cô ;rni- 

d6r~bleç ont été nises en 6vidence en fonction d c  

différents crithres. L'un de ceux-ci réside d2ns le type 

de tissu etudié ; les potentiels d'3ctiou du tissu nerveux 

ou muscul~ire sont en effet bien moins dur~bles que ceux 

du tissu crrdi~qve présent~nt une pk~se de repolrris~tion 

lente avec un pltte~u. Un ~utre critère de différenci~tion 

des potentiels provient, pour un neme tissu, de llesp&ce 

~ n i n ~ l e  considér6e ; pinsi, pour les fibres muscul~ires, 

lfpctivitE électrique recueillie sur 12 fibre d'un Verté- 

bré,tel que 1~ grenouille, se Pr2duit prr un potentiel 

ample de type tout ou rien rlors que 18 réponse des fibres 

d'Invertébrés B des stinul~tions suprplimin~ires se cprPc- 

térise le plus soiivent p2r des potentiels 1oc;iux et gr~dués 

de P3ible mpli tude. 



Ce n'est que gr$ce gux t r ~ v m x  des électrophy- 

siologistes conjugués aux études de microscopie photoni - 
que puis électronique que l'on a pu décrire et interpré- 

ter les différentes propriétés des membr~nes cellulnires. 

En prrticulier, pour les fibres de Crustacés, lfabond2nce 

des résultats expérimentaux ainsi que leur concordPnce i 
attestent d'une bonne connrissnnce des propriétés élec- 

trophysiologiques de ces muscles. Ces études, associées I 

aux résultnts relatifs à l'ultrastructure des fibres ont 

permis de comprendre les c~ractéristiques différentes 

spparaissznt entre les fibres musculaires d'Invertébrés 1 

I 

et de Vertébrés. Yous ferons un r~ppel des données es- 

sentielles ~cquises,d~ns le chnpitre Historique de ce 

travail. 

Cepend~nt, en ce qui concerne l'activité élec- l 
trique des fibres musculaires de Crustacés, m2lgré le 

grznd nombre de trsv~ux effectues, une question, décou- 

lant de l'observation des potentiels enregistrés, 2ppa- 

rait toujours posée : conment expliquer la faible ampli- 

tude de ces potentiels pinsi que la v~ri~bilité de leurs 

décours ? C'est l'un des princip~ux problhes que nous 

aborderons dpns ce travail. 

Afin d'atteindre un tel objectif, il app~rsis- 

sait import~nt d'enregistrer, non seulement les varia- 

tions de potentiel m i s  6ggle~ent les cour~nts ioniques 

survenant au cours de l'excit2tion. L'étude de ces cou- 

r~nts se situern dans le c~dre de 13 théorie developpée 



p p r  IIODGKIN e t  &YU=.(LEY (1952, a ,  b ,  c ,  d ) .  C e t t e  t h é o r i e ,  

base d e  n o t r e  t r g v a i l  e x p é r i n e n t ~ l ,  f e r a  l ' o b j e t  d 'un  

exposé s u c c i n t  . 
Les  c o u r r i l t s  i o n i q u e s  m i s  en j e u  l o r s  d e  

l ' a c t i v i t é  é l e c t r i q u e  d e s  f i b r e s  m u s c u l ~ i r e s  d e  C r u s t r -  

cés n ' o n t  f a i t  j u s q u ' ~ 1 o r s  l ' o b j e t  que de q u e l q u e s  é t u -  

des s u r  l e s  f i b r e s  m i r s c u l ~ i r e s  de  b ~ r n a c l e  oii d ' é c r e v i s s e  

e t  ne rbpondcnt  p ~ s  t o t p l e n e n t  T U  psohl3me p o s é  

(I-MGIVAM e t  c o l l . ,  1969, 1974 ; IIEI:~EI< e t  c o l l . ,  1964 ; 

KEYYES e t  c o l l . ,  1272). Nous r e p r e n d r o n s  donc,  s u r  I r  ~ 
f i b r e  n i i s c u l r i r e  d e  c r ~ b e ,  l ' é t u d e  cles c o 1 , i r ~ n t s  i o n i q u e s  

impl iq i iés  d ~ n s  l e  proccsç i i s  d '  ~ c t i v i t é  é l e c t r i q i ~ e .  

Une t e l l e  &tilde es t  r e ~ l i s r b l e  g r 3 c e  il 1~ t e c h -  

n i q u e  du p o t e n t i e l  i n p o s b .  IJe d i s p o s i t i f  e x p d r i n e n t ~ l  

que nous rvons  c h o i s i  pour  1 1 6 t u d e  d e s  c o u r ~ n t s  i o n i q u e s  

d e  1 9  f i b r e  m u s c u l ? i r e  d c  c r ~ b e  c s t  c e l u i  du d o u b l e  

s u c r o s e - g r p  (ou c1011ble pont  de  ç ~ c c h a r o s e ) ,  u t i l i s é  p r r  

ROUGIE?, e t  co11.(196S a ,b iF ' e t t e  t e c h n i q u e ,  qrii ser2 expo- 

sée e t  d i s c u t é e  per;aet  l ' u t i l i s r t i o n  d ' é l e c t r o d e s  e x t e r -  

n e s  e t  nous  n p r r u  mieux c o n v e n i r  h I r  f i b r e  m i ~ s c u l ~ i r c  

d e  c r r h e  p r é s e n t ~ n t  une g r r n d e  f r ~ g i l i t é  e t  d e s  c o n t r ~ c -  

t i o n s  soi ivent  tr&s ,?rn?iplc~ç (FTVWII e t  BORAI R A J ,  196-8 ; 1 
ATWOOD e t  c o l l . ,  1965 ; DRULE, 1 9 7 2 ) .  

Lr xise en iSvidn:~ce clc?~. clif-Téreirts c o u r r  n t s  

' ioiliqii~r; iioiis p c r ~ i ~ t t x - r ,  d?  proposor  d ' u n e  p ~ r t  une i n -  

t e r p r é t a t i o n  d e  l? f ~ i h l e  ~ m p l i t u d c  e t  d c  1 2  forme d e s  

p o t e i ~ t i c l s  e : ~ r c g i ç t ~ x s  e t  d e  d i ac i i f c r  d ' ~ i i t r c  p ~ s t  d e s  



r61es respectifs des différents courznts d ~ n s  12 régu- 

lation de 1'~ctivité électrique. 



II - Fotclzti-21 de m c n h r ~ n e  de repos 

1 Coiisid5r~tion~,~ g611Cr~les 

2') rp3licntion ?ux fibres nuçcul~ires 

do Crust~c6s 

III - Conduct?nccs ioniques nenbr~nrires de 
repos. 

ionique 

1 - Fibres nerveuse et niuscul~ire 
squelettique de Vertébrés. 

1') R ~ p p e l  des données cl~ssiques 

2 O )  Théorie ionique dlIIODGKIN - h i L Z Y  : 

le potentiel inposé 

a )  Le courant de membr~ne 

b)  Technique du potentiel inpose : 

principe et méthodes. 

c) BIod2le thdorique dvIIODGKIPJ - 
HUXLEY 

i) Perméabilité 2u patnssium 

ii) Permé~bilité au sodium 



11 - Autres structilres excitpbles : 

intervention des ions calcium. 

III - Fibres musculaires de Crustac6s : 

1 O )  Les potentiels d t  9.ction calciques 

2")  Csractéristiques particulières. 



A - CARACTERISTIQUES hfEhIBRANAIRES DE REPOS. 
Etude, comp~rée des propriétés des fibres 

musculaires striées de Vertébrés et de Crustacés. 

Les études électrophysiologiques ont permis 

d'étudier les propriétés passives membranaires qui peu- 

vent etre représentées par le schéma suivant (Fig. l) : 

Figye  I : C h c d  électir*pue 
treptren entant la pho phiétén 
p h y ~ i y u e ~  pctcl~ive~ de l a  mm- 
btrane en un point. 

Cm : tr&hXance eA capaci- 
t é  de la membtrane en 
un point. 

membrgngires des fibres musculaires de 

Crust2cc-5~. Influence de ltultrastructure. 

A partir des propriétés électriques passives 

des fibres. de très nombreuses mesures de résistance de 

membrane ont été effectuées aussi bien sur les muscles 

de Vertdbrés que sur les muscles d'Invertébrés. L'en- 

semble des résultats laisse apparaltre des différences 

importantes (Tableaux 1 et 2). Par rapport la Rm des 

fibres musculaires de Vertébrés et plus précisément 

celles de grenouille, la Rm des fibres d'Invertébrés 

et notamment des Crustacés est au moins dix fois plus 

faible. Inversement, la Cm de la fibre musculaire d'In- 

vertébrés est très élevée. 



Tnbleau 1 
( c r ~ i ~  .3 

V~leurs de Rm et Cm obtenues sur des fibres muscul~ires 

w 

de Vertébrés. 

AUTEURS 

KATZ 
(1948) 

FATT et KATZ 
(1951) 

DEL CASTILLO 
et hIP-l7fIFJE 

(1953) 

JEZJERI CIC 
(1953: 

bIFVES et 
v d ~ l ü r ~ ~  

(1058) 

I.DRIPIN 
(1960) - 

IDRIkN et 
FREGANG 

(1 962 ) 

FALK et FATT 
(1964) 

ROUGI ER 
(1964) 

IDRIA?? et 
PE!iCIIEY 

(1965) 

GAGE et 
EX S EITBERG 

(1969) 

R 

1500 
fi1000 

1180 ; 2080 

4000 

1628 

a 
241 5 

2 500 

2860 

2 800 

3430 

1550 

3140 

3858 

MATERIEL 

Grenouille 
RI. ~dductor rncgnus 
RI. extensor longus 
s~rtorius (entier) 

Grenoiiille 
sprtorius 

Grci~oi~ille 
s?rtorius (en fonc- 
tion de 1~ tempérp- 
ti~re? 

Grenouille 

Grenouille 
s,ortorius 

Grenouille 
s~rtorius 

Grenouille 
semi-tendineux 

Grenouille 
iliofibul~ris 

Grenouille 
sartorius (drns 
glycérol) 

C 
m-2 

(yF/cm 1 

5 
5 

8,7 ; 5,2 

6 A 8  

. 897 
a 

11,7 

8 

295 

697 

698 

691 

1 



i 
, 

l 

4 

R " 2 
(ficm > 

130 

BIATERI EL 

Crpbes : 
C~rciniis m7enFs 
Portiriiiis dcpurf tor 
X I .  extenseurs clil 
crrpopodite. 

E c r e v i s s e  : Açt~cus 
fluvi~tiliç 
:,I. extenseur du 
c~rpopodite 

Ecrevisse : J ~ t ? ~ ~ ~  
fluvi~tilis 
M. extenseur du 
c~rpopoditc 

Crpbe : C~rcinus 
r n ~  e f l n  s 
11. 2ddiicteur 
- fibrcs types A 
et E 
(di~nhtre 105 p !  

- fibres type C 
(di~nhtrc d l 0  p) 

4 

C " 2 
( pF/cx 1 

24 A 83 

20 

21,2 

36 

5 4 , 5  

E 1 S EPTBEEG 

(1 9651 

PEACHE'Y 

(1965 2 )  

SELVERSTOI? 

(1967) 

AUTEURS 

FATT et lE3,TZ 

(195Y? 

PATT et 
GI 17s DO?G 

(1958) 

+ 

FALK et FATT 

(1 9G. i )  

TI~KIOD 

(1963) 

'. .. . 4' 

. . ./. . . 

173 

Cr??-cs : C~rcinus 
m?enîs ct Portunus 
c?e?ilr~ tor 
?,I. fléchisseur du 
crr~opodite 

- hl. cxtcnscur du 
c~rpopodite 
Cr~Fes : Portunus 
et Crrcinus 

- 11. ~dducteur du 
ozspopodi tc 
Cr~ke : Cprcinus 

Cr~??e : C~rcinus 
mren;rs 
1,I. ~dducteur du 
c~rpopodite 

9 (surfrce) 

47 (tuhulcs) 

-1 2 

36 55* 

50 XE 

14,7 



Tableau 2 

Vnleurs  d e  Rm e t  Cm obtenues  s u r  d e s  f i b r e s  m u s c u l ~ i r e s  

AUTEURS 

IIAYS, LANG 
e t  GAINER 

(1968) 

bIOUT.71 ER 

(1970) . 

PAPIR 

(1973) 

IF Selon  l e  type  de  f i b r e s  

MATERIEL 

C r ~ k e  : c ~ l l i n e c t e s  
s ~ p i d r i s  
II. ~ d r i - ~ c t e u r  du 
c ~ r p o p o d i t e  

Crrbe : Crrc inus  
r n ~ e n ~ s  
AI. e x t e n s e u r  du 
mdropodite 

Cr2be : Ocypoda 
c u r s o r  
LI. rddi ic teur  du 
propodi  t e  

sx Se lon  1 3  méthode de mesure : p u  p ied  du p o t e n t i e l  
d t 8 c t i o n  (50) ou ppr p ropaggt ion  d'un couran t  
s o u s - l i m i n a i r e  (1.1,7). 

- 

Rm 
2 (fi cm > 

465 

(+ - 27) 

100 
& 

180 

C m 
( p ~ / c m 2 )  

3 6 , 9  

(+ - 8,4> 

35 

29 + - 4,9 



Figurre 2 : S e d o n  ahamveme à La hurrgace d'une 

dibtre m u  cutdihe de ctrctbe Cmcinu  maeam. 

Dam La pau%e dhoLte de la photo, L a  m y o a i b u a  

on$ &té coupéa à ;tirave.m L e m  banda 1 et L e m  Ligna Z. 

Un ke.mmque que Le hahcoLemme h 'invagine ct on obhmve un 

P m  La pau%e gauche de k2.z photo, L a  banda A 

d u  mgo&ibrtieea aont dam Le plan de La ae&on ct un 

.tubule A (TA) a 'étend. ve& L 1 i ~ é h i e i  et dome une diade 

avec Le tréficulum aa-tcophnuque i SR . D'aLLttra d iada  

peuvent &e obhmvéa pLun ptradondément davtrl La dibtre 



\& 

Figure 2 



Ces résnlt~ts app~remment très dissemblables 

peuvent s'expliquer si l'on tient compte du fait que 1~ 

fibre muscul~ire de Crust~cé prbsente une tr&s grande 

complexitd ultrastructurale. LP membrsne externe de ces 

fibres émet d'import~ntes inv~ginations, formant un 

systène complexe de canalicules ouverts sur le milieu 

extérieur. Cette structure, m~intenant bien connue, P 

étB décrite pour 19 fibre musculaire de grenouille ppr 

IIüXLEY (1-9641, PFGE (1964) , PEACIXEY (1965 b) et mDO 

(1966). Si ln fibre suscul~ire de crgbe présente le 

meme type de struct~ire, des différences ~pp~rsissent 

dans l'ztbondance et ln distribution des membr~nes 

(Fig. 2 et 3). En effet, les inv~gin~tions de Ir membra- 

ne externe sont particiili&rcment développbes et profandes 

comme l'ont observe PERCIIEY et FIüXLEY (196.4), AT;?OOD 

(1963, 19651, BRANDT et coll. (19651, ROSXNBLUTH (1969) 

pour les fibres d'écrevisse, HOYLE et SlbIYTB (19631, 

FAHRENEACH (1967), pour les fibres de b~rnacle. En outre, 

les invggin2tions ne tr~versergient pas seulement ln 

fibre transversalement comme ce12 se produit pour le 

muscle squelettique de grenouille, nnis bifurqirertient 

& ~ngle droit, ç'15tend~nt longitudinrlement, parallSle- 

ment aux myofihrilles (AIELVIN et HESS, 1967). Enfin, 

PEhCH3Y (1967) démontre qu'il existe deux systémes s@- 

prés de structures tuhulnires : Z et AI pinsi ~ppeléç 

B cause de leur locrlisrtion respective près des lignes 

Z (systhe TV) ou h 11cxtr4nit6 dc  ch~que ù~nde ? A 13 
U 



* 

Figune 3 : Recom;Druction d'une p&e pom2on de 
dibtre mucuRahe ( a u b e  C a ~ c i n ~ n  maem ) dam la zone d'une 
i n v a g i W o n  (C) . La LeM; t re~  ~ o l z t  ~édéhence à La nomenda- 

U e  déjà hnaZquée dam La légende de la d i g u e  2 .  



j o n c t i o n  Fvec 1 8  bande 1 (systéme T A I ) .  Seul  l e  s y s t é n e  

TAI est é t r o i t e n e n t  l i é  FU r é t i cu lum s ~ r c o p l s s m i q u e  f o r -  

mnnt & c e  nivenu une s t r u c t u r e  en d i ~ d e s  d é j h  s i g n g l é e  

ppr  P U C H U  e t  HECLEL (1961) e t  d i f f é r 2 n t  des  s t r u c t u r e s  

en t r i p d e s  rencol i t r6es  chez les Ver tbbrés .  D e  p l u s ,  on 

s ' rccorde  g 6 n L 5 r ~ l e n e u t  h r e c o n n ~ f  t r e  B ce s y s t  >ne uc 

r b l e  p r i n o r d i - 1  d -n s  l e  coi121-.~~2 cxcitr-t io~i-cotitr7ctio;i  

dgus l n  x c s u r e  oh c e l u i - c i  s e n ? ~ l e  r e s p o c ç r h l e  d e  1 3  cou--  

duc t  iorr de 1 ' e x c i  t Î t io11 h 1 ' iat $ r i e u r  dcs Ei?:res ( T J X L Z r  

e t  ~ i . Y L 0 2 , '  ?.35G ; GAGE r ? t  SIUX'I:XnG, lSG3 ; 3ZTJ::ILLf 

e t  c o l l .  , 1972)  e t  coiitri:-ue, du ? r i t :  29 soli excilr::1ili-- 

Lr cor-  Llrtiob; er,i're c e t t e  ~ i j o n d ~ n t e  s t r u c t u r e  

merl??rrnrire i n t c r : ~ e  e t  l e s  l e s u r e s  d e s  c ~ r r c t ~ 5 r i s t i q u c s  

R e t  Cm Gc 1î i w : - r r n n  - p p r r r l t  c>e f rçoi i  c o i ~ v î i n c - n t e  
3 

g r ? c e  FUX t r ~ v n ~ x  " 6  UUL'SrT2ST3X (29.57) s u r  l e s  f i b r e s  

de C-1-311s r : 1 i Y i l i i s  e t  de C?rci:ius r;iÎen?s e t  à'EISEI:BZ?,G 

(1967) e t  de PEACIIZY (1937) s u r  l e s  f i b r e s  de C ~ r c i n u s .  

Ces gu teu r s  d h o n t r e n t  que les n n s u r e s  de  C v ~ r i e n t  
l-3 

c o n s i d 6 r ~ b l e ~ 1 e n t  selon que l ' o n  c o n s i d è r e  l n  s u r f ~ c e  de  

1 3  membrtne r e p r é s e n t é e  p r r  1~ p o r t i o n  de membr~ne e x t e r -  

ne f o m ~ n t  d e s  r e p l i s ,  ou pgr c e t t e  d e r n i 2 r e  s u r f n c e  

augmentée de l a  s u r f ~ c e  des  i n v ~ g i n ~ t i o n s  i n t e r n e s  ( t u -  

b u l e s ) .  FALK e t  FATT (19841 e s t i m e n t  en e f f e t  que 1 2  

p l u s  gr2nde p z r t i e  de C est l o c ~ l i s b e  nu n ivezu  des  m 

c l o i s o n s  nernhrnn~lir e s  du système t i ~ b u l g i r e  t r ~ n s v e r s e  

(STT). Les coupes de  microscopie  é l e c t r o n i q u e  o n t  permis  



d'effectuer des corrections pour la surface invaginée 

au niveau des tubules. PEACHEX (1965 a) calcule que Cm 

2 passe d'environ 40 Ct 1 F/cm et, EISENBERG (1967) trouve 
2 

r 
4 , 5  pF/cm pour la capacité membranaire de surface et 

2 
1,6 P/cm pour la capacité membranaire tubulaire. 

SELVERSTON (1967) propose 1,5 p~/cm2 au lieu de 14,7. 

Les propriétés électriques membranaires ont 

egalement 6té étudiées à partir de la forme du pied du 

potentiel d'action et de la vitesse de conduction 

(HODGKINet NAKAJIMA, 1972 a, b) . Récemment, PEACHEY et 
ADRIAN (1973) ont montré que des mesures effectuées 

dans ces conditions reflètent les propriétés 6lectriques 

du système tubulaire. Plusieurs types de modèles sont 

actuellement proposés pour rendre compte de l'influence 

du système tubulaire sur l'activité electrique. Trois 

d'entre eux,~nalyses de façon détaillée par VALDIOSERA 

et coll. (1974 a, b) ,diffèrent par l'emplacement de la 

résistance s'opposant au passage radial du courant. Le 

modèle "lumpedff attribue toute la résistance à l1ouver- 

ture des tubules ; le modéle "diskW place cette résis- 
"6. 

tance dans la lumiére des tubules ; le modale "hybrid" 

prévoit deux résistances & chacun de ces emplacements. 

Le modèle "lumped" représente le premier modèle envisagé, 

dès 1964 par FALK et FATT,puis par FREYGANG et coll. 

(1967). Ce modèle, mathématiquement simple,traduit assez 

correctement les propriétés électriques de la fibre mus- 

culaire de crabe dgns certaines conditions expérimentales 



dépendant des solutions physiologiques utilisées 

(ADRIAN et ALMERS, 1973, 1974 ; VALDIOSERA et coll., 

1974 a, b). Les modéles "disk" et "hybrid" sembleraient 

mieux décrire le systéme tubulaire. En effet, le premier 

permet de mesurer les capacités des membranes de surface 

et tubulaire égales dans la plupart des conditions expé- 

rimentales ; le deuxième améne à trouver des valeurs 1 I 

compatibles avec la capacité membranaire de surface pour 

des fibres glycérolées. SCHNEIDER (1970) considère que 

le modèle "lumped" conduit ii une surestimation des com- 

posants de surface (Rm et Cm) et que seule une distribu- 

tion spatiale représentée par son modéle "lattice" rend 

compte d'une égalité entre les capacités de surface et 

tubulaire. Cependant VALDIOSERA et coll. (1974 b) admet- 

tent que les mod3les "disk" et "hybrid" présentent éga- 

lement des imperfections et que, sans soutenir l'existence 

réelle d'une résistance concentrée ii l'ouverture des tu- 

bules, le modale "lumped" décrit assez correctement les 

propriétés du systéme tubulaire. 

Pour la fibre musculaire de crabe, il faut se 

reporter aux travaux dtEISENBERG (1967) qui propose deux 

schémas de membrane (Fig. 4). Ces circuits sont simpli- 

fiés dans la mesure oh : i) la membrane de tous les tu- 

bules est concentrée en un élément Rce Ce en série avec 

la résistance Re d'accès aux tubules - ii) la membrane 
sarcolemmique et ses nombreux replis sont concentrés en 

un élément constitué par le sarcolemme à la surface 



Sarcolemm Tubules 
r I 

Rb : hEsdZance du matéiLieX amofiphe entouirant Le6 dibhe6 

& empli.haant Le6 i n v a c j i d o n b  

Rm : hEoDtance du sancoLemme 

' m  : capaci;té du aarrcoLemme 

Re : hésdZance d lacc2s aux tubulen 

: /résdtance de L1 enbembte d u  t u b u l u  

Ce : capa&é den mmbhanu t u b d a h a  



extérne, l'ensemble étant groupé dans le facteur 

Rm Cm. Une simplification supplémentaire peut etre ef- 

fectuée pour le schéma B en considérant que RCe est 

tres grande, ce qui nous ranène alors au cas du modele 

présenté en A et qui correspond A un madéle "lumped". 

En conclusion, il apparaft que la détermina- 

tion des caractéristiques passives de la membr~ne de 

surfasce peut étre Pssez aisément effectuée, en introdui- 

sant une correction de la surface externe abondamment 

invaginée. Par contre, les propriétés membranaires du 

systhme tubulaire s.ont plus difficiles à introduire dans 

un modéle facilement analysable. Nous verrons comment 

cette complexité ultrastructurale peut etre retrouvée 

dans nos enregistrements de courant capacitif. 

Potentiel de membrane de repos (P.R.) 

1') Considérations générales : cas des --------- ---. .------------ -----.--- 
fibres nerveuse et musculaire de Vertébrés. - ......................................... 

BERNSTEIN (1902) formule le premier une 

théorie ionique du potentiel de membrane. 11 relie le 

potentiel de repos à l'existence d'une pile de concen- 

tration résultant d'une distribution inégale des ions 

de part et d'autre de la membrane cellulaire. Il assi- 

mile ensuite cette pile de concentration à une pile aux 

ians potassium et ndmet que 13 membrane au repos est 

uniquement perméable B ces ions. Lors de l'activité, 



cette pile serait court-circuitée et la membrane devien- 

drait perméable à tous les ions : le potentiel d'action 

correspondrait ainsi à une annulation du potentiel de 

repos. 

Si une telle hypothhse avait, à l'époque, lta- 

vantage de jeter les bases d'une théorie ionique, elle 

présentait neanmoins certaines insuffisances et inexac- 

titudes. En effet, selon la relation de NERNS3,la varia- 

tion du potentiel de membrane en fonction du logarithme 

de la concentration potassique doit etre linéaire : or, 

généralement, pour de faibles valeurs de la concentration 

cette relation n'est pas vérifiée, ce qui traduit l'exis- 

tence d'une permé~bilité non négligeable à d'autres ions 

présents dans les phsses intra et extracellulaires. De 

plus, HODGKIN et TIüXLEY (1939) montrent sur l'axone 

géant de calmar que le potentiel de membrane ne s'annule 

pas lors de l'excitation mais change de signe. 

En 1941, BOYLE et CONIVAY émettent l'hypothèse 

que la membrane cellulaire est, au repos, perméable aux 

ions potassium et chlore mais imperméable au Na. Ils 

suggérent l'existence d'un équilibre de DONNAN pour les 

ions K et Cl, la valeur du potentiel de membrane Em 

pouvant alors être traduite par l'équation de NERNST : 

3 -  RT Log k+l e I- k1-l i 
Em n7 

(1 p'] i pl-] e 



dans laquelle R et 5 sont les constantes thermodynamiques 

usuelles, n la valence de l'ion, T la température absolue 

et [.+ii , [cI.-J, , [K+], , Lc1-J les concentrations 
e .  

du potassium et di1 chlore respectivement dans le milieu 

intérieur et le milieu extérieur. 

Quelques années plus tard, l'utilisation d'é- 

léments marqués (LEVI et USSING, 1948 ; HARRIS et 

BURN, 1949) conduit 21 une nouvelle notion : la membrane 

serait égslement perméable aux ions sodium. Cette per- 

méabilité permettait d'expliquer que la valeur absolue 

mesurée du potentiel de repos était toujours inférieure 

ià la valeur théorique calculée par la relation de NERNST. 1 
HODGKIN et KATZ (1949) proposérent pour rendre compte de 

la valeur exacte du potentiel de membrane d'utiliser une 

équation basée sur la théorie du champ constant de 

GûLDBfAN (1943). Cette équation tient compte, non seule- 

ment des concentrations des ions dans les milieux intra 

et extracellulaires mais également de la permbabilité 

de l a  membrane vis B vis de chacun d'eux. 

1 - RT Log ['Je + Fale + 'CI FlIi (2) 

Em S PJi + ' ~ r  pa]i + 'CI,. ['lie 

OB 

Em est le potentiel de membrane 

; ; sont les constantes de perméabilité 
de la membrone vis ZL vis de chaque 

espèce ionique. 



HOROIVICZ (1959) observent, pour la fibre musculaire de 
1 

1 grenouille, que, si le potentiel de membrane est proche 

1 
1 du potentiel d'équilibre pour les ions potassium lorsque 

1 LK]~ est élevée, il s'en écarte pour les faibles valeurs 
I de [K]~, les ions chlore étant repartis passivement 

(HODGKIN, 1958 ; IIARRIS, 1963, 1965) ; leur potentiel 

d'équilibre est dgal Em et l'équation (2) peut étre 

réduite aux seuls termes en IC et Na. La relation propo- 

sée est alors : 

2 O )  Eeelication aux fibres musculaires - ------------------------------- 
de Crustacés. ----...-------- 

Les études du potentiel de repos effectuées 

sur les fibres musculaires de Crustacés accordent une 

f 
importance tr&s net tement prépondérante ailx ions K dans 

le maintien de Em CSHAB,- 1955 n-b, 1958 r -b ; ZACHAR et 

coll., 1964 ; HAYS et coll., 1968), comme pour les fibres 

musculaires squelettiques de grenouille. Le potentiel 

de membrane peut être traduit par l'équation de NER;'TST 

pour les valeurs de [KIe supérieures B 10 mM. Il n'en 

différe que lorsqite [KI, est faible et, dans ces condi- 

tions, l'équation 3 peut @tre appliquée (SHAW, 1955 b), 



l'influence de la perméabilité sodique sur le potentiel 

de repos devenant non négligeable et les ions cl- étant 

distribués passivement. De plus, REUBEN et col1 . (1964) 
considbrent que les fibres musculaires d'écrevisse ne 

sont pas caractérisées par une distribution des ions 

K+ et cl- suivant l'équilibre de Donnan. 

Différents travaux mettent en évidence l'absen- 

ce de concordance entre les mesures des concentrations 

internes des ions déduites de l'équation de NERNST et 

celles obtenues par analyse chimique. Les travaux de 

GAYTON et HINKE (1968) et HINICE et GAYTON (1970) effec- 

tués sur la fibre musculaire géante de barnacle montrent 

que ces résultats ne sont en fait pas contradictoires 

si deux considér~tions sont prises en compte : 

i) l'équation de NERNST est 

utilisée pour calculer les concentrations des ions en 

admettant que les coefficients d'activité de K' et cl- 

dans le myoplasme et dans la solution externe sont iden- 

tiques. En réalité, cette équation aurait dQ faire in- 

tervenir les activités des ions et etre transcrite sous 

la forme : 

oh (aKIi, (aCIIi, (aKIe, (aCl)e sont les activités du 

potassium et du chlore respectivement dans le milieu 

intérieur et le milieu extérieur. 



ii) les concentrations myoplas- 

miques [K]~ et [cd sont déterminées en considérrnt 

+ 
que tous les ions K et CI- sont dissous de façon homo- 

géne dans l'eau intracellulaire de la fibre. Ce postulat 

est en fait infirmé par un ensemble de travaux mettant 

en évidence une distribution hétérogene des ions et de 

l'eau, pour les fibres musculaires de Crust ac6s (IIIT;I:E, 

1959 ; ROBERTSON, 1961 ; Mc LAUGHLIN et EIINKE, 196G ; 

DUhTHAhf et GAINER, 1968 ; HINKE, 19701, hétérogénéité 

qui serait particulierement accentuée pour les ions 

chlore (GAYTON et HINKE, 1971). Ainsi, les mesures des 

cinétiques des Bchanges de 3 5 ~ ï  et du flux sortant de 

Cl entre le milieu extracellulaire et un milieu pauvre 

en chlore (RICHARDS, 1969 sur la fibre de crabe ; 

GAYTON et HINKE, 1971 sur la fibre de bal~ne) confirment 

l'idée que le chlore intracellulaire ne serait pas dis- 

tribué de façon homogène. Les résultats indiquent que 

le chlore intracellulaire est réparti en deux fractions 

presque égales : 

- L'une serait constituée d'ions cl- sous 
forme libre dans le myoplnsme et représenterait une 

fraction facilement échangeable. Cette forme semble être 

absente d'environ 45 % de l'eau intracellulaire et ap- 

pnraft, sur la fibre musculaire de barnacle, en équilibre 

passif avec le milieu externe. Dans ces conditions, le 

potentiel de membrane de repos suit l'équation de Nernst. 

IUYS et coll. (1968), sur la fibre muscul~ire de crabe, 



arrivent à la meme conclusion en estimant à 64 % 

l'eau de la fibre servant de solvant aux ions CI-. 

- L'autre fraction, étudiée par DUNELAM et 

coll. (19641, DUNIMM et GAINER (1968), HAYS et coll. 

(1968) présenterait une cinétique d'échange lente. 

. Le chlore y serait soit sous forme combinée, par liai- 

son & des protéines notamment, soit sous forme comparti- 

mentée. La première hypoth5se résulte des études réalisées 

in vitro montrant que les prot9ines, y compris la myosinc, 

peuvent fixer du chlore (SZPNT-GY~RGYI, 1947 ; SAROFF, 

1957 ; ZEPPEZAUER et coll, 1969). La deuxiéme hypothèse 

est étayée par les travaux de PLLEN et HINKE (1970) 

relatant les quantités et les vitesses d'échange entre 

le sodium interne et externe. Celles-ci sont semblables 

aux valeurs obtenues pour 12 fraction lente du chlore. 

Ces auteurs admettent alors que les ions Cl- pourraient 

Btre concentrés sous forme de NaCl dans un compartiment 

interne qui pourrait etre le réticulum (COSTANTIN et 

PODOLSKY, 1967 ; ICEXNES et STEINHARDT, 1968 ; BIRKS et 

DAVEX, 1969). 

Enfin, pour terminer cette brève étude du po- 

tentiel de repos des fibres musculaires de Crustacés, 

rappelons les diffërentes valeurs du P.R. obtenues & 

l'aide de microélectrodes. Sur la fibre musculaire de 

crabe Carcinus,le potentiel de repos est compris entre 

60 et 70 mV, valeurs compargbles aux P.R. généralement 



mesurés sur de nombreux muscles d'autres Crustacés 1 

(Tableau 3 ) .  

Tableau 3 : V8leurs du P.R. relevées sur 
différents muscles de Crustacés. 

'm " : Erreur standard par rapport & la 

r 

hlATERI EL 

Crabe 

Carcinus maenas 

Carcinus maenas 

Carcinus maenas 

Carcinuç maenns 

Callinectes 

Balane 

Ecrevisse 

Bernard l'ermite 

moyenne. 
- 

AUTEURS 

FATT et KAT'? (1953) 
SHATY (1955 a) 

KERKUT et RIDGE (1961) 

hlOUNIER et col1 . (1969) 

HAYS et coll. (1968) 

BEINLEY (1968) 

ORKAND (1962) 

SUGI et OCHI (1967) 

YIIERSBIA et EOBBERT 

(1961 ) 

Mesures du P . R .  

m + - sm " (mv) 

70,O + - 0,5 
58, O 
63,4 + - 1,4 
65,O - + 0,6 

71,4 + - 0,5 
68,l + - 0,s 

60 à 80 

65 

III - Conductances ioniques membrnnaires de 

4 

repos des fibres musculaires de Crustacés. 

Deux ions, le potassium et le chlore pnrtici- 

pent de façon déterminante B la conductance de repos. 



La conductance relative de chacun de ces ions a été 

déterminée sur les fibres musculaires de crabe (MOUNIER, 

1970) dans trois conditions expérimentales différentes : 

1') variations soudaines des concentrations ioniques 

+ externes des ions K et Cl- et détermination par la mé- 

thode d'HODGKIN et lIOROlYICZ (1959) des valeurs TK et 

TC1 définies-ci-dessous. Ces valeurs peuvent etre esti- 

mées 8 partir des équations suivantes : 

sachant que 

Gm : conductance membranaire totale 

GK : conductance potassique 

GC1 : conductance des ions cl- 

2') mesure de la variation relative de résistance 

1 de membrane (Rm = en milieu avec ou sans chlore. 
m 

Dans ces conditions, l'augmentation de résistance ré- 

sulte de la suppression de la GC1 de repos (BOUNIER et 

GUILE3AULT ,1970). 

3 O )  blocage de la peméabilitd vis 8 vis d'un ion 

par modification du pH de la solution externe. Sur la fibre 



musculaire de crabe, un milieu de pH 4,25 entrafne une 

augmentation de Rm associée B la chute de la conductance 

potassique (BIOUNIER et coll., 1970). 

Ces trois m6thodes aboutissant h des résultats 

identiques pour la fibre musculaire de crabe permettent 

de déterminer une conductance au chlore supxrieure à la 

conductance potassique. Leurs valeurs respectives moyen- 

nes sont 

Gcl = 55,7 % G* 

et 

G, = 4 4 , 3  % Gm 

Ce résultat est comparable h celui obtenu sur 

la fibre musculaire de grenouille' pzr HODGKIN et 

HOROJVICZ (19591, ADRIAN (1960), HUTTE13 et NOBLE (1960) 

bien que, pour cette fibre, la conductance au chlore 

soit supericure (GC1 = 68 8 ) .  HENEEK et coll. (19621, 

ZACHAR et coll. (1964) trouvent des contributions sen- 

+ siblement équivalentes des ions K et CI- & la conduc- 

tance membranaire dis fibres d'écrevisse (T = 0,46 et 1: . -- 

T c ~  =I O, 43) -1:icn que ce rhsult~t ~pprrqisse clifforent 

de celui obtenu pour la fibre de crabe, il convient de 

signaler toutefois qu'il correspond & 20 p. 100 de nos 

mesures. Nous avons en effet observé que, sur certsines 

préparations, la conductance potassique était légérernent 

supérieure h la conduct2nce au chlore. P2r contre, 



HIPKLE et coll. (1971) obtiennent TK = 0,67 et TC1 = 
l 

0,19 sur des fibres musculaires dtécrevisse, valeurs 

que nous n'avons jamais rencontrdes pour la fibre de 

crsbe. 

Enfin, diffxrentes investigations ont tenté 

de préciser les voies de passage de ces ions et d'attri- 

buer un r61e distinct la surface membranaire et au 

systhme tubulaire tr2nsverse. La membrane du STT serait 

sélectivement perm6~hle aux anions et représenterait le 

site d'efflux du chlore (GIMRDLER et coll., 1963 ; 

BRANDT et coll., 1965 ; RICHARDS, 1969). La conductance 

potassique de repos semblerait par contre localisée dans 

une zone plus immédiatement en contact avec la solution 

externe, vraisemblsblement le sarcolemme. Cette hypothèse 

résulte de la mesure comparée des délais d'établissement 

de lorsque sont réplisées des modifications des con- 

+ centrations externes en ions K ou Cl-. Le P.R. se fixe 

toujours plus lentement & iine valeur stable lorsque la 

concentration externe en chlore varie, laissant supposer 

que ces ions s'échangeraient au niveau de sites profonds 

entraînant alors un délai de diffusi& (MOUNIER, 1970 ; 

ORENTLICHER et REUBEN, 1971). 



B - L'EXCITATION : Le potentiel d'action et la théoric 

ionique 

1 - Fibres nerveuse et musculnire squelettique 
de Vertébrés. 

1') Rappel des données classiques -.. --------------------------- 
La théorie de BERNSTEIN prévoyait que lors de 

l'excitation, la membrane devienne perméable à tous les 

ions. De même, COLE et CURTIS (1939) observent que le 

potentiel d'action est accompagn6 d'une diminution d'im-- 

pédance interprétable par un accroissement de perméabi- 

lité ionique. Les travaux effectués ensuite ont permis 

de préciser que le potentiel de membrane change de signe 

au moment de l'activité et qu'une perméabilité particu- 

liare vis à vis d'un ion doit etre envisagée. 

Sur la fibre musculaire squelettique, la con- 

ductance nernbranaire ~ugmente pendant l'activité élec- 

trique (KATZ, 1042 ; FATT et KATZ, 1951). Dos 1936, FElJN 

et COBB mettent en évidence que la cellule s'enrichit 

en sodium et perd du potassium pendant l'activité. 

HODGKIN et col1 . (1949) , NASTUK et HODGKIN (1950) mon- 
trent que l'amplitude du potentiel d'action dépend de 

l a  concentration sodique externe ou interne tandis que 

la vitesse de repolarisation parait liée 5 la concentra- 

tion intracellulaire en potassium (DES?JEDT, 1953). Les 

études récentes en potentiel imposé confirment ces pre- 

miéres constat atioxis (ILDEFONSE et ROUGIER, 1969, 1972 ; 

ADRIAW et coll., 1070 a ) .  Ainsi, dGs lors que ln phase 
* 



rapide de dépolarisation correspond à une augmentation 

de perméabilité membr~naire aux ions sodium -favorisant 

une entrée de ccs ions d m s  la cellule- et que la repo- 

l~risntion correspond & une ~ugnentation de perméabilité 

ailx ions potassium -ceiix-ci sortant de la cellule-, on 

peut imaginer que surviennent une augmentation progres- 

sive de la concentration sodique interne et une dimi- 

nution progressive de la concentration potassique inter- 

ne. En fait, il existe un mécanisme capable, grace & 

un apport d'énergie, de chasser le sodium entré et de 

reprendre le potassium perdu, afin de vaincre les gra- 

dients électrochimiques de ces ions (HODGKIN et KEYNES, 

1955 ; COMYAY et coll . , 1961 ; CONIYAY, 1964 ; CROSS 
et coll., 1965 ; ADRIAN et SLAYMAN, 1966). 

2') Théorie ionique d'HODGKIN - IWXLEY : ---------------------------------- 

a )  Le courant de membrane - - - - - - - - - - -  
Lors de leurs premières expériences en voltage 

imposé, HODGKIN et KATZ (1919) puis HODGKIN et coll. 

(1952) enregistrent le courant ionique global en fonc- 

tion du potentiel et du temps. 

Le courant global est egal : 

OP Ic est le courant capacitif, INa le courant sodique, 

1 le coiirant potassique et IL un courant ionique non 
K 



34.  

spécifique encore appelé "courant de fuite" (L = leak) 

comprenant souvent les ions Cl-. 

HODGKIN et HUXLEY (1952 a) extraient du cou- 

rant global les compos~nts sodique et potassique et con- 

sidhrent que chaque espéce ionique se déplace de façon 

indépendante et : 

i - passivement sous l'influence 
du potentiel électrochimique ou "driving-force" défini 

+ par (E - ENn)  pour les ions Na , et (E  - Ex) pour les 

+ ions I< . 
ii - en fonction de la facilité 

avec laquelle 13 mcmbr2ne l~isse ppsser chacune de ces 

espSces, autrement dit selon la permé~bilité membranaire 

exprimée en termes de conductance membranaire g et N.z 

Les courants ioniques menbranaires peuvent 

alors etre définis par les équations suivantes : 

avec 

et 

E~ 
= RT - Log 

!F 
[.le 

["Ii 

Pour le courant capacitif on a : 

IC - C  dE/dt m 

oh Cm est la capncit6 membrpnniro. 



Dans ces conditions, pour un potentiel donné 

E, l'évolution des courants en fonction du temps traduit 

celle des conductances membranai,res. 

La technique du potentiel imposé a donc con- 

sisté & mesurer les courants ioniques traversant une 

surface définie de membrane lorsque le potentiel de cette 

surface est fixé pendant un temps donné à un niveau choi- 

si et constant. 

Quel est llintér(?t d'une telle technique ? 

Dans la mesure où les perméabilités dépendent 

du potentiel plut6t que du courant, les enregistrements 

& potentiel constant permettront . une interprétation 

plus facile que les enregistrements à courant constant. 

De plus, 1'~pplication d'un échelon de poten- 

tiel à la membrane provoque une charge r~pide de la ca- 

pacité membranaire, ce qui permet de séparer dans le 

temps, les cour~nts ioniques du courant capacitif. 

L'application d'un courant dans la cellule, (technique 

du courant imposé), provoque, en raison de la valeur 

Blevée du produit Rm.Cm un retard important dans le dé- 

cours du changement de potentiel ce qui risque de masquer 

les processus rapides initiaux. 

11 découle de ces considérations que toute 

mesure de conductance n'est possible que si : 

- le potentiel de membrane au niveau duquel 
doit B t r e  mesurée la conductance est établi sans délai, 

ce qui nécessite l'élimination ou la réduction du temps 



de charge de la capacité membranaire. 

- le potentiel de membrane est rigoureusement 
fixe pendant toute la durée de la mesure. 

On conçoit alors que,ces conditions impératives 

étant réalisées, la technique de mesure soit préféren- 

tiellement celle qui permet de mesurer le courant cor- 

respond~nt & une valeur imposée de potentiel, 

b) Technique - - - du potentiel imposé : - - - . . . - - - - - - -  
erincige - - m . , . - -  et analxse de quelques méthodes. - - . . . - - - - - - - - - -  

Dans son principe, cette technique consiste 8 

opposer à la batterie de membrane (de f.e.m. E et de 

résistauce interne élevée Rn) un générateur de potentiel 

constant de f.e.m. : Ei et de résistance interne nulle 

par définition. La c~pacité de la membrane est alors 

court-circuitee pDr Ir résistsnce interne nulle de Bi. 

Le produit R,.Cm du circuit est nul, ce qui revient A 

imposer instantanément le potentiel Ei (Fig. 8). Si Ei 

- E, aucun courant ne circule B travers Rm. Si Ei est 
différent de E, un courant traverse Rm ; le sens de 

ce courant dépend du signe de 1s ddp (E - Xi). 
En pratique, la résist~nce interne équivslente 

de Ei (resistance interne + résistance des électrodes) 

n'est pas nulle. En outre, la résistance de membrane 

est variable et peut devenir très faible, si bien que E 

ne suit pas E et Rm C est loin dt8tre n6gligeable. Il i M 

importe donc de delivrer au circuit un courant auxili~ire 



1 ajusté de telle f~çon que toute tendance de E A 
P ' 
dévier de la v~leiir Ei soit immédiatement et exactement 

compensée. Ia  doit etre éggl, B tout instant, air cou- 

rant qui traverse la r0sistaiice de membrpne Rm (voir 

Fig. 5). 
ext 

Int 

Figue 5 : Rep4éseM;taLion n h p f i d i é e  du pf~LnCipe de 
ta technique du potentiel imposé. Le schéma équivalent de 
.la membttane c&LLe&e esR ttepkés enté  en f i a i t  épcLin. 
Cm ut l a  capacité de men~bttane ; R ent l a  késAZance de 
membtane et E l e  potentiel de membtane. E .  est  l e  géném- 
t e u  de t e ~ i o n  imposée et 1 l e  g é n é ~ ~ e i h  de comant 
a d  m v i  . 

- PiaptrEs BERGMAN ( 7 9 6 9 )  - 

Un tel résultat ne peut étre obtenu que si 

l'on dispose d'un générateur de courant asservi au po- 

tentiel de la membrane. La solution fut trouv6e par 

COLE et hIARklOlTZ (I9;19) qui proposfkent d'utiliser, comme 

générateur de coilr~rit, un amplificateur B contre-ré~ction 

extérieure. Le "stalailisateixr de tension" consiste donc 

généralement e n  un ~mplificateur h contre réaction to-- 

tale externe de type amplificateiir opérationnel. La 

différence de potentihl entre les deux entrées de l'an-- 



plificetelir bouclé est théoriquement nulle. En plaçant 

une de ses entrées B un potentiel choisi et en reliant 

l'autre l'intérieur de 19 fibre, on fixe le potentiel 

de membrane, bloqu6 au niveau choisi par le réseau de 

contre-réaction. 

De nombreux mont~ges ont été utilisés, résul- 

tant des diverses configurations des réseaux d'entrée 

et de contre-réaction en fonction des possibilités dfim- 

plantation des électrodes c'est-à-dire en fonction des 

tissus étudiés. 

Dans les premiers travaux réalisés B l'aide de 

cette technique, le potentiel était imposé entre une 

6lectrode axiale (fil métallique) placée lfint&rieur 

de la fibre et une électrode extérieure entourant cette 

même fibre. Les deux électrodes étaient reliées au cir- 

cuit stabilisateur de tension. L'insertion d'une élec- 

trode l'intérieur d'une fibre requiert évidemment que 

les fibres soient d'un dismétre suffisamment important 

pour ne pos etre lésées méme si les électrodes sont trés 

fines. Cette méthode, appliquée A l'axone géant de calmar 

ou de seiche (COLE, 1949 ; WRblOP.TT, 1949 ; COLE et ibfûûRE, 

1960 a , b ) ,  fut quelque peu modifiée par HODGKIN et coll. 

(1952). Ces auteurs insérérent dans llaxoplasme non plus 

une, mais deux électrodes métalliques qui, avec deux 

autres électrodes annulaires extérieures, constituent 

les deux paires d'électrodes par lesquelles sont appli- 

qués séppr6ment, de pprt et d'autre de la membrane, le 



potentiel impose E et le courant de contre-répction 1 i a 

(Fig. G A ) .  

Actuellement, toutes les techniques de poten- 

tiel imposé, appliquées B des structures cellulaires 

diverses, font appel B ce principe général. Nous limi- 

terons volontairement cet exposé & un rappel des diffé- 

rentes adaptations de la technique du potentiel imposé 

à l'étude des courants ioniques sur les fibres musculai- 

res de Crust~cés. 

- HAGITiARA et coll. (1969) et plus récemment 

KEYNES et coll. (1973) pour les fibres musculaires de 

barn~cle utilisérent une technique par insertion d'é- 

lectrodes dans le myopl~sme, technique comparable & 

celle que nous venons de décrire (Fig.  GB). 

- Une ~utre possibilité envisagée pPr 
STRICKHOL?J (1963) sur les fibres de crabe consiste 8 

mesurer le potentiel de membr~ne & l'?ide d'une micro- 

6lectrode et A enregistrer le courant grPce B des ma- 

croélectrodes placées & la surface de la fibre (Fig. 6 C?. 

- L'emploi d'électrodes externes constitue 
une méthode différente de potentiel imposé. Elle néces- 

site la réalisation d'un "noeud artificielw en rédui- 

sant 12 partie accessible d'une fibre un pont étroit 

isolé entre deux compartiments de saccharose. Cette 

méthade, dite du double sucrose-gap permet généralement 

de mieux observer les phénoménes rapides (DODGE et 

FRANICENEIAEUSER, 1953 ; BERGRZI lT, 1969 ; i n ,  1969, 



A : Technique de paXen2ie.t imposé pdtr éLecA;trodes inttaccd- 

l U a  de grande sutdace pouh Le coM;trLû Le du palten- 
LL& et La m e s  m e  du coutant selon C O L E  ( 1  949) , HODGKIN,  

H U X L E Y  et KATZ (1952)  rappohté pan KATZ ( 1 9 6 6 ) .  

B : Technique de po;tentieL impasé d é ~ v é e  de A et W é e  

pan. KEYNES ( 1973)  buh Les aibru de bmnade ( d  'après 

BEZANILLA et c o u . ,  1970)  . P U e  gauche : condition de 

cowLan;t imposé ; paxtie dhoLte : condLCiun de poXenticd 

h p o d  é, Le contac;t éXant alam Ltabfi e&e lu soktie 

de t1 ampLLbica.teut eA L1  Ue&ode a x i d e .  

C : Technique de po;tenticd imposé d l  après STRlCKffOLM ( 7 963  ) 

V I  = potendiel inixac&LLe&e ; Re : aédh,tunce d a  

m i r n o p l p e t t e s  ; Ri : aé6AXance de d d t e  ou shunt. 

V : Technique de poltentiel imposé pan double bumase-gap 

d1ap&èd ROUGIER, VASSORT et S T ~ M P F L I  ( m a  b ) .  

ConOiÔLe du poltentiel & mawre du cowujrnt pan  élec- 

&odeel exterrnecs. 

V o h  expiYca;tiom d W é a  dam Le chapkhe 

l lMaté~& ct mé.thodul1. 
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FCgme 6 : Technkpen de potentiel imposé W é e ~  -- 
~ U A  tu Sibhu rnwcLLeahu de cnwtacés ( 8  - C - Dl. 

- ExpLicatio~n d u  schémals page ci-can;tiLe. 



pour la fibre nerveuse myélinisée ; JüLIAN et coll., 

1962, pour l'axone géant de homard ; ROUGIER et coll., 

1968 b, pour le faisceau sino-auriculaire de grenouille 

( F i g .  6 D) ; ANDERSON, 1969, pour le muscle utérin de 

ratte et ILDEFONSE, 1970, pour la fibre musculaire 

squelettique). C'est cette méthode que nous avons uti- 

lisée sur la fibre musculaire de crabe et que nous pré- 

senterons de façon plus détaillée dans le chapitre 

"Matériel et Méthodes", 

- Enfin, iine variante de la technique du 
double sucroçe-gap a été réalisée par HENEEK et coll. 
(1969) pour les fibres musciilaires d'écrevisse. La mo- 

dification apportée résulte du fait qu'une contracture 

importante se développe d&s que la surface de la membrpne 

est lavée par une solution isotonique de saccharose. 

Cet inconvénient se retrouve également pour la fibre de 

crabe et nous exposerons ultérieurement (Techniques) le 

moyen adopté pour résoudre cette difficulté. H E N ~ E K  et 

coll., quant A eux, modifient le dispositif d'imbibition 

de la fibre dans les solutions de saccharose. Ils réali- 

sent un "annular sucrose gap" dans lequel les -cornparti-" 

ments de saccharose sont circulaires et ont une largeur 

trés faible. 

c )  Modale théorique d'HODGKIN-HUXLEY - - - - - - - - - - - . - - - - - -  

Nous avons vu que, pour un potentiel donné, 

l'évolution des courants en fonction du temps traduit 



celle des conduct~nces membrannires (équations 8 B 10). 

HODGECIN et HIJXLEY supposent que la perméabili- 

té membranaire depend de l'état ou de la position de 

groupes de p2rticules chargees dans la membrane. Le 

passage des ions est subordonné Q l'état de ces "sites" 

dont le nombre, pour la surface de membrane considérée 

est constant, limité et normalisé & 1. 11 existerait 

pour ces sites deux 6tats possibles : un état disponible 

0x1 ouvert ''oc '' et un état indisponible ou fermé " B " ,  
le nombre d e  sites dans l'étpt 0( OU p dépendant du po- 
tentiel pour des particules chargées. 

i) Perméabilité au potassium 

Pour une valeur du potentiel de membrane, le 

nombre d e  sites dans l'xtat 0( est n, ce qui revient B 

dire que (1 - n) sites sont dpns  1'Btat . 
Pour E = ER (potentiel d e  repos) n = no est 

trés petit, par contre, (1 - no) est grand. Si la mem- 
brane est brusquenent ùdpolrris6e, no tend vers une 

valeur n supérieure B n et le nombre de sites dans 
O 

l'état devient : (1 - n). En d'niitres termes, les 

sites p vont se convertir en sites& . La vitesse de 
- 

conversion est :d  ; par analogie, la vitesse de con- 

version de l'état& & l'état p est 
Bn* 

Les vitesses de conversion O( et ont donc 

des valeurs qui sont dans le rapport du nombre de sites 

x e t p  



N n  n soit : - 
8. (1-n) 

Lors d'un brusque changement de potentiel, la variation 

de n est telle que : 

A 1'6tat stable, q u ~ n d  1s conversion est achevee, Em 

est constrnt, n prend une valeur stationnaire n et 
00 

- dn est nul, donc : dt 

Il s'en suit que : n = 
Q n 

00 M n  + p n  

Si l'on admet que chaque site dzns 1'QtatoC 

se convertit en un site dans lt6tat , la transition 

d'une valeur stationnaire d'origine (no) à une autre 

valeur stationnaire (n-) doit se développer selon une 

exponentielle de constante de temps Zn telle que : 

Dans ces conditions, à l'établissement brusque 

d'une impulsion rectangul~ire de potentiel, n doit varier, 

en fonction du temps, selon l'équation : 



i Lors du rel3chement du potentiel imposé, n 

doit varier selon l'équation de "retour" : 

L'expérience montre que les transitions de gg 

ne sont pas toutes deux des exponentielles du temps : 

la phase d'augmentation de conductance potassique lors 

d'une dépolarisation n'est pas exponentielle mais d'al- 

lure sigmoïde ; la phase de retour &tant, par contre, 

exponentielle. 

Les équations ne rendent donc pas compte des 

faits expérimentaux si l'on admet que la pemdabilité 

au potassium est simplement proportionnelle à n, hypo- 

thèse qui serait valable si chaque site était représenté 

par une seule particule chargée. Les résultats expéri- 

mentaux conduisent  lors supposer qu'un site est en 

r6alité représentS par x particules. Dans ces conditions, 

les équations 11 et 12 doivent étre respectivement rem- 

placees par les équ~tions 13 et 14 soit : 

La valeur de l'expos~nt x traduit en pratique 

le retard de la variation de g par rapport au début du K 
changement de potentiel. Ce retard est d'autant plus 



grslnd que x est élev8. f.fODGICIN et HUXLEY, dans le css 

de l'axone géant de calmar, constatent que la v~riation 

de conductance observée expériment~lement peut etre dé- 

4 crite siga est proportionnelle n . 

ii) Perméabilité au sodium 

Le comportement de la conductance aux ions 

sodiiim est, pend2nt 12 période initiale de dépolarisa- 

tion imposée. identique .?. celui de gg, A la diffërence 

prés que la constante de temps de la variable "d'activr- 

tion sodium" (ml est be~ucoup plus faible que celle de 

la variable dfactiv~tion pot~ssium. m varie donc beaucoup 

plus vite que n.vm croit, comme O( ,, avec la dëpo1aris~- 

tion . 
Le meme type d'équations est proposé, 

notamment : 

d'oh 

.-Lors d,'ian changement brusque de potentiel 

imposé, m varie, selon l'équation : 
1 

Si la dépolarisation imposée cesse brusquement 

au moment oh le courant sodium est maximum, le retour 

progressif suit l'équation : 



La principale différence de comportement de 
%a par 

rapport gK vient du fait que l'augmentation de %a 

produite par une dépolarisation n'est pas maintenue m a i s  

est l'objet d'une inactivation. 

HODGKIN et HUXLEY supposent donc qu'une varia- 

ble "d'inactivation sodium" (variable h )  gouverne aussi 

la perm6abilité aux ions sodium. 

Le système d'équations est alors : 

Lors d'une dépolarisation, h varie, en fonction 

du temps, selon les équations : 

Enfin, contrairement A n et m, et étant donné 

que d h  d6croZt avec les dépolarisations, h décrott avec 

le potentiel de mcmbr~ne. 



poXahique dam l a  théohie d'Hodgkin e-t Huxley. 

a )  EvoluaXon de n lonn d'une dépotahindon bairunque : l a  

dtraction n de giroupef, d a a  l '  aa ; t  a ,  inLzZdemeutf; Oaible 

(an  e s X  p&, 8 ,  e a t  ghand) augmente exponentifiement 

pan aucte de l'augmentation de an et de l a  c h i n u t i o n  

de 6 ,  pm la dépolahination. La ghandeun i r d d v e  des 

coedbicie& a ct 6 es;t indiquée pm C'épainbeun d a  

@?èches. 

6 )  p w e  aupihieme : v d a t i o n  d a  corntanta de vLtease 

en d o n d o n  du poXentid E, ( E, = po;tentid de irepoa, 

dépoUa.&ion v m  la gauche). 

Pahtie u i ~ i h i e u n e  : vcai&ion de n_ n = an/an + 6,) 

4 et n_ en d o n d o n  de E,. 

c )  EvoûLtion de n et g K  l o m  d'une d Z p o U a t i o n  bnusqu. 

- V t a p ~ 2 a  N O B L E  ( 1966  ) - 
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Figue  b : Ptrocenbun dU&nant la conduc.tance 

sodique dam t a  théohie de Hodgkin ct Huxley. 

a )  €vatuXion de m eA h l o u  d'une dépotaLmLion b h ~ p u e .  

Z&&ement m e s t  pu5. t  eA h gnand ; t o m  d'une dépo- 

lahinatCon am devient Xxtirèb ghand et m augmente auiai 

utpidement, B~ e s t  égdement augmenté m a h ,  p~&qu'ie 

est  pl^ pu% que am, h ne duninue pue tomque m a 

a.$Ye.int sa vdewr pfiesque m a x i d e .  La gmndem nela- 

.Cive d e s  coedycie& am, Bm. ah et Bh ut indiquée 

pah 1' é p a i n ~ e u  d e s  alèches . 
b )  P d e  supéhieue : v d a L i o n  den  c o ~ t a n ; t e s  de vi-tesbe 

en d o n d o n  du potenfiel. 

P d e  in@h.ieme : v drLiaJtiOn de ma eX hW en , $ o n d o n  

du potentiel .  

- > 
C )  Euolu.tion de m. h e t g N a B - t o u  d'  une dépolahiaation 

b u  que. 

- V'apfièb NOBLE ( 1 9 6 6 )  - 
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En conclusion, le développement de ces équa- 

tions a permis de rendre compte de la majorité des pro- 

priétés électrophysiologiques de l'axone de calmar 

(phénomenes d'excitation et dtaccomodation, forme du 

potentiel d'action, vitesse de propagation et propriét6s 

de rectification) les valeurs calculées recouvrant les 

données expérimentales. 

On retiendra principalement que les v~leurs 

des constantes de vitesse C1 (m, n, h) et p (m, n, h )  

dépendent du potentiel de membrane uniquement. Les va- 

riables m, n et h peuvent, par contre, prendre toutes 

les valeurs comprises entre O et 1, en fonction du 

temps et du potentiel. Les schémas des figures 7 et 8 

empruntés B I?OELZ (1966) résument 1 'évolr~tion de ces 

paramètres déterminant les conduct~nces sodique et 

potassique. 

Enfin, ce modéle élaboré pour la fibre ner- 

veuse, demeure valable, dnns ses grandes lignes, et 

applicable, avec certaines modifications proposées par 

NOBLE (1962, 1966) à un grand nombre de cellules exci- 

tables. 

II - Autres structures excitables : 
intervention des ions c~lcium 

Dans leur modèle, HODGKIN et HWLEY (1952, d )  

ne prennent pas en consid6ration 12 participation 



d '  ions CS'+ en tent que transporteurs de chrrges pour le 

potentiel d'action de l'axone de calmar. Cependant, Q 

l'aide de traceurs, I-IODGKIN et KEYNES (1957) ont, sur ce 

même tissu, mesuré un accroissement de l'influx calcique 
2 lors de chaque potentiel d'action (0,006 pmole/cm 1. 

2 Cet influx comparé B l'influx d'ions N s  (4 pmole/cm /Ph) 

montre que la contribution des charges calciques est né- 

gligeable. Le problhme d'une augmentation transitoire 

de perméabilité sux ions Ca a été repris par BAKER et 

coll. (1971) qui ont couplé les études en potentiel 

imposé à l'observation de l'émission lumineuse en pré- 

sence de Ca d'une photoprotéine : l'aequorine. 

Dans d'autres structures nerveuses, une contri- 

bution importante du calcium a été démontrée, notamment 

par KOKETSU et coll. (1959) sur le ganglion spinal de 

la grenouille et par GEDULDIG et YUNGE (19681, MEVES 

(19681, GEDULDIG et GRUENER (1970), CONNOR et STEVENS 

(1971 a) sur le soma des neurones géants de Mollusques 

(Aplysia et Helix). Dans tous ces cas, la dependance. 

de la dépolarisation vis ?L vis de l'entrée d'ions ~ a + +  

est suggérée par : 

- l'existence de potentiels d'action en milieu 

dépourvu d'ions Na, 

- la dépendance de ces PA vis Q vis des cations 
alcalino-terreux (Ca, Sr, Ba dans le milieu extracellu- 



- l'insensibilité de ces PA B la tétrodotoxine 

alors que les ions La, Mn ou Co provoquent leur suppres- 

sion. 

De nombreiiscs structures musculaires présentent 

les memes caractéristiques. Une insensibilité de la phase 

ascendante des potentiels d'action aux variations de la 

concentration sodique extracellulaire a été rapportée 

sur : 

- le muscle lisse et plus précisément sur le 
cobaye pour le vas deferens (BENNETT, 19671, le taenia 

coli (BRADING et coll., 1969 ; B~BRING et TOhlITA, 1969,1970) 

et l'utérus (VASSORT, 1973, 1975), 

- les fibres musculaires d'insectes, soit 
myocardiques (Mc CANN, 1971), soit musculaires squelet- 

tiques (VASHIO, 1971). 

Dans le cas du muscle cardiaque, l'amplitude 

du plateati du potentiel d'action est sous la dépendance 

d'un courant calcique. La suppression des ions Na n'a 

que peu d'influence alors que ces ions déterminent la 

dépolarisation rapide et initiale du PA (COBABOEW et 

OTSUKA, 1956 ; NIEDERGERKE et ORKAND, 1966?, b ; CORFBOEUF 

et VASSORT, 1967, 1968 ; BEELER et REUTER, 1970 b). 

Pour la plupart des tissus, la spécificité du 

canal lent vis A vis des ions Ca n'est cepend2nt pas 



clairement établie puisqutune variation de 25 B 28 mV 

de l'amplitude du PA pour une variation de 10 fois rCnJe - 
ntest fréquemment observée que lorsque le milieu externe l 
ne contient pas d'ions Na. Ceci suggére donc une partici- 

pation conjointe des ions Na et Ca qui a pu etre proposée 

aussi bien sur ltaplysie (GXDULDIG et GRUENER, 1970) que 

sur le muscle lisse (ANDERSON et coll., 1971 ; l1JIRONNEAU 

et LENFANT, 1971 ; MIRONI?EAU, 1973, 1974) ou sur le mus- 

cle cwdiaque (ROUGIER et coll., 1969). Une analyse dé- 

taillée de l'influence des ions CP++ sur différents tissus 

a été effectuée par REUTER (1973). 

III - Fibres musculaires de Crustacés 

1') Les potentiels d'action calcigues 
.S.--- ......................... --- 

Les fibres musculnires de Crustacés constituent 

un matériel de choix pour la mise en évidence de la par- 

ticipation des cations divalents à la genèse du potentiel 

d'action. Les premiers travaux montrant que les cations 

divalents peuvent se comporter comme des transporteurs de 

charges sont dus B FATT et KATZ (1953) sur les muscles de 

crabe. Les fibres sont excitables lorsqulelles sont placées 

dans des solutions dépourvues de sodium mais contenant 

du calcium et du magnésium. FATT et GINSBORG (1958) sur 

les muscles d' écrevisse, HAGIIYARA et NAKA (19641, 



HAGIWARA et coll. (1964) sur les muscles de ù;.rn;.cle 

constatent onsuite que ni le sodium, ni le magnésium 

ne sont indispensables pour maintenir l'excitabilité 

alors que la suppression du calcium extracellulaire 

abolit rapidement le PA. De plus, ces auteurs ainsi que 

IYERhIAN et GRUNDFEST (1961) sur les muscles de homard 

montrent que les ions Sr et Ba se révélent étre des 

cations capables de produire des réponses en absence 

de calcium, les potentiels étant alors trés amples et 

trés durables. Des potentiels, indépendants de [~a]~ 

et dépendants de [cP], ont été également déterminés sur 

les muscles extenseur et fléchisseur d'écrevisse et de 

homard pPr P.BBOTT et PARNAS (1965) et TAKEDA (1967). Ces 

potentiels, dépendnnts de [CR], sont insensibles & la 

TTX (OZEKI et coll., 1966 ; TAKEDA, 1967). L'augmentation 

de la concentration calcique externe provoque une aug- 

mentation d'amplitude du potentiel et un déplacement du 

seuil d' excitation dans une direction positive (HAGIIVARA 

et NAKA, 1964). Dans la gamme de [cale comprise entre 

20 et 100 m?h, la relation entre la valeur du potentiel . . 

& ln pointe du PA et le logarithme de [cale est lineaire 

avec une pente de 29 mV pour une variation de 10 fois 

[cale (IIAGIIVPRA et PTAKAJIhlA, 1966 b) . De plus, les me- 
sures des influx de 4 5 ~ a  sur les fibres musculaires de 

barnacle apportent une preuve supplémentaire de ltaug- 

mentation de l'entrée de calcium dur~nt l'activité 



(HAGIIYARA et NhltCn, 19G4) . Plus récemment, l'injection 
dtacquorine dans ces préparations, a clairement montré 

qu'une importante entrée de Ca a lieu lorsque des cou- 

rants dépolarisants sont appliqués (FSHLEY et RIDGTJAY, 

1970). 

Cependant, ILAGIYJARA et NAIUJI3iA (1966, b) 

démontrent que la valeur du potentiel h la pointe du PP 

ne correspond p ~ s  à un potentiel d'équilibre calcique. 

Cette valeur n'est p2s uniquement déterminée par le grr- 

dient calcique à travers la membrane mais serait plus 

exactement traduite en tenant compte du rapport : log 

[cale / [K]~, suggérant que le pic est fonction du 

rapport Ica / IK. Cette hypothose a été confirmée par 

différentes observations. En effet, nous avons mentionné 
-?-+ que les ions Ba et sr++ peuvent remplpcer les ions 

++ Ca et provoquent en outre une augmentation de l'ampli- 

tude et de la durée des potentiels. Un résultat iden- 

tique a été observî sur différents Crustacés en présence 

de TEP. ou de TBA : tétrabutylammonium (FATT et KATZ, 

19531, de procarne (TAKEDA, 1967) ou en réduisant la 

concentration potassique interne (HAGIlVARA et coll., 

1964). Los ions ~ s + +  (SPERELAKIS et coll., 19671, le 

T M  (ARMSTRONG et BINSTOCK, 1965), la procalne, 

(REUBEN et coll., 1959 ; GRUNDFEST, 1961) et la dimi- 

nution de [K]~ (CHANDLER et coll., 1965) sont des fac- 

teurs connus pour provoquer une diminution du courant 

potassique sortant dans les membranes excit~bles bien 
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que leurs mécanismes d'action soient tr&s différents. 

Il apparglt donc, pour les fibres musculaires 

de Crustacés que le potentiel d'action est étroitement , 

dépendant de 1' influx d'ions ~ a + +  mais que 1' existence 

d'une conductance potassique empéche le potentiel la 

pointe du PA d'atteindre le potentiel d'équilibre cal- 

cique, 

2') Cnractéristiqueç particulières ---.---------.-------- ---- ------- 

Outre le fait que la phase ascendante du po- 

tentiel d'action des fibres musculaires de Crustacés est 

de nature calcique, lfactivit& électrique de ces fibres 

se distingue de celles de beaucoup de structures exci- 

tables (en particulier, des fibres musculaires squelet- 

tiques de Vertébrés) par différentes caractéristiques 

que nous rappellerons ici : 

- le potentiel enregistré lors de l'application 
de stimulations supraliminaires est le plus souvent de 

type grpdué. Sign~lons également que, dans quelques cps, 

une réponse de type "tout ou rien" peut etre enregistrbe. 

Enfin, sur certpines prépargtions, seules des réponses 

passives sont obtenues meme lors de stimulations dépo- 

larisnntes tr&s fortes. Ces trois types de réponses ont 

été décrits pour les fibres musculaires de crabe par .' 
, 6 :  

t TFiOOD e t  DOZhI RhJ  ( I D V I 1 ?  , i T:':OOD e t  col1 . (I9G5?, 
ATIiOOD (1955). Ces puteurs relient les diffçrents potcil- 

tiels B l'existence de vgri~tions morphologiques et histolo- 



giques entre les fibres (COHEN, 1963 ; DORAI RAJ et 

COHEN, 1964) (Fig. 9). 

- le potentiel évolue le long de la fibre 
II 

selon un processus électrotonique (KATZ et KUFFLER, 1946 ; 

FATT et ICATZ, 1953 ; FURSI-PAN et WIERSIYIA, 1954 ; 

HAUDECOEUR , 1971 . 
- une réponse complexe peut être enregistrée 

lors de 1' applic~ tion de courants hyperpolarispnts in- 

tenses. Celle-ci a p~rticulièrement bien été étudiée sur 

de nombreux muscles de Crustnc6s notamment sur le crabe 

(ATWOOD et DORAI RAJ, 1964 ; ATWOOD, 1965, Fig. 10 CI, 

le homard (REUREN et coll., 1961, Fig. 10  et le bar- 

nacle (HAGIVARA et coll., 1964). 

Cette réponse peut être décomposée en deux 

phases comme l'indiquent,- de façon trés nette, les 

enregistrements A et B de la figure 10 obtenus sur la 

fibre muscul~ire de crabe par EPSTEIN et IIARDY (1973). 

Une premi5re phase, zppelée HH ('lhigh hyperpolarization 

phase") correspond B une agumentation de la résistance 

de membrane et pourrait être interprétée comme une 

?I i n a c t i v a t i o n " p o t a s s i q u e .  Une deuxième phase, dénommée 
. . 

LH ("low hyperpolarization phase") est consécutive de 

ce pic d'hyperpolarisation. Particulièrement accentuée 

sur la fibre muscil1;iire de crabe, cette phase se tra- 

duit par une diminiition de llhyperpolarisation et une 

chute de la résist~nce. Ces deux phénoménes laissent 

supposer un processus d'pctivntion lié B la présence 

des ions cl- comme tendent A le montrer les expériences 



réalisées sur les fibres musculaires d'écrevisse 

(Fig. 10 E l .  Cependant, la phase LH pourrait etre, 

d'aprés EPSTEIN et HARDY, dépend~nte des ions ~ a + +  & 

l'intérieur QU à proximité de la membrane, cette quanti- 
++ 

té de Ca étant sous le contr6le du métpholisme. En ou- 

tre, UCHITEL et GARCIA (1974) supposent que la tension 

enregistrée durant l'application de forts courznts hyper- 

polarisants est due à une entrée de calcium extracellu- 

laire. 

- 11 est intéressant de signaler enfin qu'une 
interaction entre le mouvement des ions Cl- et des Ca- 

++ tions, principalement des ions Ca , a été envisagée 

par REUBEN et coll. (1967) pour expliquer le couplage 

excitation-contraction (Fig. Il). Au moment de l'activi- 

té, un influx de cations, induit par la depolarisation 

membranaire, se produir~it B travers la membrane plasmi- 

que. Du fait de la perméabilité sélective au chlore de 

la membrane du STT au niveau de la jonction di~dique 

(GIRARDIER et coll., 1963) le courant intracellulaire, 

passant vers l'extérieur, pourrait alors etre responsa- 

ble d'une accumulation de cations, en particulier d'ions 

CR++ (GAINER, 1968). Simultanément un influx de cl- 

aurait lieu à travers les terminaisons tubulaires. 

En résumé, il appsratt aujourd'hui certain que 

les différences de potentiel enregistrées sur les tissus 

excit~bles résultent du fait que la membrane sép~rgnt 
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Figune 1 7  : Modèle d ' i n t m a d o n  d a  deux cm5onLque et 
an.ion.ique eA dlintenptéta;tion du ccuplage ex&taXion - conOiacLiûn. 

La mmbtane 7 aancolmmique (zone avec hachuha velr;ticda ) 

est aaenti&ement pméab le  aux cat iom (KI et CU" poun l e  m w d e  

d'éctrevdae). Au tepoa (patr;tie gauche du diagtamme) La piXe membtanahe 
ut d'envhon a0 mV (intéhieun négatid).  La memb,tane du TTS (zone avec 
hachuha h o L z o l z t d a  ) at tdaLivemevct hpmméable aux i o m  d o m  que 

La p d e  domunt la jonction diadique avec l e  SR a;t aé ledvement  
p m é a b l e  aux aniom d a f '  égdemerd à - 8 0  mi): 

Pendant L 1 a d v L t é  ( p d e  & o a e  du diagtamme), Le aatrcoLemme 

uR: d é p o l a ~ h é  (junqu'à - 6 0  mV d a ~ n  c a e  nept&aeM;tdon) eA Le counant 
&c&e e&e Le aanco&emme eA La ba;t;t&e au ckeote de la diade. Le 

counant paae à l l e x r t é L e m  pan L1ouve,t.tuhe du TTS. Comme heu& la 
an.ionh pénE;Drent à ;Dtavm l a  membtiane du TTS au niveau de l a  didde, 

Le counant enthdne une accumdm5on -de c d o m  à ce niveau. 



6 5 .  

les milieux interne et externe est sélectivement perméa- 

ble B certains ions, ces ions pouvant différer selon les 

structures envisagées. LD déterminPtion des processus 

survenant lors de l'excit~tion ne peut étre faite sans 

connaitre les valeurs de la résistance (au de la conduc- 

tance) membrnnaire correspondant aux dépol~risstions de 

la memùr~ne. Or, un courant dépolaris8nt conduit à une 

excitation de la cellule, ce qui revient B dire qu'au, 

delà d'une valeur limin~ire du cour~nt appliqué 1, la 

valeur du potentiel de mernbr~naire devient indépendante 

de celle de 1. Ainsi, d ~ n s  la mesure oh les perméabilités 

ioniques dépendent du potentiel plut8t que du courant, 

les enregistrements à potentiel constant permettront une 

interpretation plus facile que les enregistrements à cou- 

rant constant. Il fallait donc avoir recours à une techni- 

que qui ne consiste plus h déterminer une variPtion de 

potentiel due 5 l'applic~tion d'un courant mais pu con- 
. 

traire B mesurer le courant correspondant à une vzleur 

imposée de potentiel. La technique du potentiel imposé, 

particuli2rement bien adaptée & ce but a été utilisée. 
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A - PIATEXIEL BIOLOGIQUE 

1 - Anirn~ux d1exp4rience 

Les crabes utilisés pour toutes les expérien-- 

ces sont des cr~bcs enr~gés C2rcinus mnenas proven~nt 

de 12 ~ I F ~ z c ~ ?  (1i:stitut de Biologie r.l?riile de :?imreuii- 

et I a s t i t u t  d e  riologle niriuc de Liic sur ner) . 

Ces crpbes, conserv6s au maximum une sem2ine 

au laboratoire, sont mgintenus en vie dans des bacs con-- 

tenant de l'e~u de Der n~turelle const~mment renouvelée. 

Lrt températrrre a~nbiglite est de 14 OC. Les nnirn~ux ne 

sont utilis6s pour les expériences qu' ~ p r  >s  voir sé- 

journé p u  moins 24 heures d ~ n s  les bacs, ~pr&s leur 

arrivbe . 

II - Dissection des fibres muscul~ires isolées 
Les expériences sont réalisées sur des fibres 

isolées du muscle extenseur du méropodite des pér6iopodes 

P2 P3 P4..Le méropodite est détaché de la p~ttc ppr 
.. 

section au niveru du b~siischiopodite d'une part et du 

carpopodite d'autre part. L'ouverture du méropodite 

aprés sections selon ses deux arétes nous permet de 

mettre en évidence le muscle extenseur. Le demi-segment 

de méropodite d ~ n s  lequel se trouve le muscle est fix6 

2u moyen d16pingles d ~ n s  le fond d e  la cuve h disscction 

conten~nt le liquide physiologique (e2u de mer ~rtifi- 

cielle). 



Les fibres du muscle extenseur utilisées, 

toujours situées dnns la pnrtie centrale du muscle, 

ont un diamétre variant de 150 A 300 km et une longueur 

de 3 A 5 mm. Elles présentent deux points d'insertion : 

l'un sur l'axostyle (endosquelette), l'autre sur la CP- 

rapace (exosquelette). Leur section est généralement 

cylindrique mais parfois elliptique, en particulier pour 

les plus grosses fibres. Ces fibres correspondent aux 

fibres "intermédiaires" décrites par ATiVOOD et coll. 

(1965) parce qu'elles répondent le plus souvent A une 

stimulation par une activité électrique graduée et une 

contraction de type phasique. Une fibre est isolée, par 

section des fibres avoisin~ntes en conservant à. ses 

deux extrêmités un fr~gment d'axostyle et un fragment 

de carapace. L'obtention de la préparation présente une 

difficulté résult~nt du fait que les fibres sont étroi- 

tement accolées entre elles par de fins filets nerveux. 

L'arrachement de l'un d'entre eux provoque au niveau 

de la membrane muscul~ire une petite lésion se traduï- 

sant tras rapidement, pnr une opacité locale alors 

qu'une fibre saine reste en tous points parfaitement 

transp2rente. 

III) Prép2ration des fibres pour l'expéri- 
ment 2 t ion 

Apras avoir été isolée, le fibre est conser- 

vée dans l'eau de mer artificielle pendant un 'qiisrt 



d'heure environ, délai suffisant pour constater lVapp;l- 

rition éventuelle d'une lésion. La fibre, lorsqu'elle se 

révéle intacte, est ensuite placée dans une solution de 

s2cch~rose légèrement hypertonique (1,1 x tonici té 

normnle) oh elle produit quelques contr~ctions brusques 

suivies d'une forte contr~cture. Cette fibre est ensuite 

remise dans la solution d'epu de mer artificielle oû elle 

se relAche lentement, parfois seulement en partie. Cette 

opération permet d'éviter le développement de fortes con- 

trzctures lorsque ln fibre est installée dans 1s cuve 

expérimentale et mise au contact des deux écoulements 

de saccharase. Il faut noter que les fibres ne présentant 

pas de contrncture dans la solution sacchprose ni de re- 

lachernent lors du retour en eau de mer sont çystématique- 

ment rejetées. Celles-ci l~issent en effet toujours ap- 

pprpitre, à un examen binoculaire soigneux fort 

grossissement, une miniiscule lésion. 

La dissection ainsi que les expériences sont 

effectuées 5 une tempérnture de 16OC. L e  transport de 

l a  fibre isolée A la ciive & expérimentation est effectué 

sur une lamelle de verre dans =ne goutte d'eau de mer. 



B - ElJREGISTREhIENT DES VARIATIOIIS DE POTENTIEL ET DE 

Si l'utilisation des microélectrodes 8 été 

trés développée pour lp mesure des potentiels bioélec- 

triques, nous avons signalé précédemment que l'étùde des 

conductances membranpires pouvait être préférentiellement 

conduite A partir des enregistrements des cour~nts mem- 

branaires. L2 technique du double sucrose-gap permet de 

mesurer ces cour2nts en imposant un potentiel constant 

(volt~ge-clamp). En outre, le dispositif expériment~l 

est tel que l'on peut également appliquer un courant 

et mesurer les variations de potentiel (current--clamp) . 

Technique du double sucrose-g~p 

Elle permet l'utilisation d'blectrodes exter- 

nes. Cette condition expérimentale nous impose de veil- 

ler & recueillir,~ussi intégralement que possiùle,les 

varistions de potentiel pouvant appar~ftre au niveau de 

la structure étudiée. Il est possible de mesurer la 

presque totalité des variations de potentiel suscepti- 

bles d'apparaftre entre deux régions d'une structure 

excitable, si la chute de tension provoquée par l'écou- 

lement de courant entre ces deux régions se manifeste 

intégralement aux bornes de la résistance constituée 

par le milieu extr~cellixlaire. Ces conditions sont pr;i- 

tiquement réalisées si la rbsistgnce extericure entre 



m a r n é e  à C ' a i d e  d téCec; t t roda e x ; t m n a .  



ces deux régions est trés grande par r3pport B la ré- 

sistance du milieu interne. En effet, si Eml - m 2  

représente la différence de potentiel existant entre 

deux points 1 et 2 de la préparation, le potentiel me- 

suré par voie externe, Ex, dépend du rapport des résis- 

tances intracellulaires (Ri) et extracellulaires (Re) 

tel que (Fig. 12) : 

Comme pour un pont diviseur de tension, la 

fraction enregistrée dépend du r~pport entre 12 résis- 

tance shunt externe et la somme des résist~nces interne 

et externe. Ce r~pport dit f~cteur de court-circuit 

tend vers 1 qunnd Re est tr&s grande devant Ri ; dans 

ces conditions : 

Une telle augmentation de résistance extracel- 

lulaire s été réalisée pour l'étude du noeud de R~nvier 

en plaçant dans l'air la portion myélinisée qui sépare 

deux étranglements ; c'est la technique de 1' "air-gap", 

(TASA KI, 1939). S T ~ ~ ~ ~ P F L I  (1954) a proposé une méthode 

dérivée, susceptible d'étre appliquée la plupart des 

structures excitables. L'élévation de la résistance 

extracellulaire est obtenue par un lavage continu avec 

une solution de s~ccharose isotoniqiie : c'est l a  métho- 

de du "sucrose-g3p1'. LP résistance spxcifique de la 



solirtion de sacch~rose (105 ohm.cm) permet d'obtenir 

une résistance extr~cellulaire environ 200 fois supé- 

rieure B celle du milieu intracellulaire. La réalisation 

d'un double dispositif de "sucrose-gap" permet d'isoler 

6lectriquement une f2ible surface de membrane créant 

pinsi artificiellement un "étranglement" comparable B 

un noeud de Ranvier. La création d'un tel "étranglement 

artificiel" de longueur voisine de 100 r que la 
constante d'espace A des fibres musculaires de crsbe 
est comprise entre 700 et 1400 ~ ( F A T T  et KATZ, 1953 ; 

MOUifIER, 1970) ainsi que l'utilisation d'électrodes 

externes de grande surface donc de faible résistance, 

ont permis de réunir des conditions favorables & l'étude 

de la membrane en potentiel imposé. 

Les fibres isolées sont plôcées d ~ n s  la cuve 

expériment ale const itiiée de 5 compnrtiments sép;rrés par 

des cloisons de GO pmd'6pnisseur (Fig. 13) recouvertes 

d'un fil de vaseline. 

Cette cuve a été conque de maniére ti ce que : 

i) le compartiment central 3 

constitue le compartiment test dans lequel la portion 

de fibre étudiée est baignée par la solution physiolo- 

gique constamment renouvelée. LR lprgeur de ce comparti- 

ment est déterminée pour que la portion de membrane 

testée soit nettement inférieure B 13 const~nte 



Figutre 13 : Repréclentation achémaa5que de l a  cuve 

expé4hentde .  

D m  Le médaiUon,la patr;tie ce&de a &té ag~andie.  

1 et 5 : cornpaxLime& de trédérence contenant génératement du 

KCL AotonLque 
2 et 4 : compdhRhme& clacchmocle, lahgem 400 P m  envhon 

3 : compdhRhment X e ~ t ,  Latrgeuh 200 prn envhon. 



d'espace , en tenant compte du fait que h diminue au 
moment de l'activité. Le compartiment central a une 

largeur de 200 P 9  ce qui permet de tester une portion 
de membrane d'environ 150 nL lorsque les cloisons de r 
vaseline sont en place. 

De plus, le dessin de ce compartiment est 

étudié de façon à diminuer la résistance de la veine 

de liquide sépnr~nt la fibre de l'électrode. 

ii) la solution de sacch~rose 

qui lave 12 fibre de part et d'autre de ce compartiment 

et qui s'écaule dans les compsrtiments 2 et 4 ne puisse 

se mél~nger au liquide conducteur et assure ainsi un 

bon isolement électrique de l'étr~ngiement. L'étanchéi- 

té entre les compartiaents est ~ssurée ppr les fils 

de vaseline recouvrant les cloisons. En outre, la vites- 

se d'écoulement de 18 solution saccharose, 25 ml/heure, 

est choisie plus faible que celle de 12 solution phy- 

siologique égale à 5 0  ml/heure. Lorsque la préparation 

est en place et que sont réalisées les cloisons de vase- 

line, la largeur des deux compartiments de saccharose 

est d'environ 300 B 400 Y- 
iii) les compartiments latc5ra~:a 

1 et 5 contiennent nne solution isotonique de chlorure 
f 

de pot~ssium (100 rt:I IC ) . Cependnnt, cette solution en- 
trahie tr&s fréquemment de fortes contractures et un 

déplacement de I s  fibre s'rccomp~gn~nt d'une rupture 

dcs fils de v~selinc. Kous Pvons renédi6 h c e t  



j.nconv&nient en appliqii~nt tout d'9bor-d dans les com- 

partiments 1 et 5 irne solution d'e~u de mer artificielle 

~dditionnée de formol (2%) pendnnt deux minutes. Cette 

solution est ensuite remplacée par une solution 50 p. 100 

eau de mer - 50 p. 100 KC1 isotonique. Différents ess~is 
nous avaient condiiit notamment B utiliser une solution 

dont la composition ionique est identique à celle du mi- 

lieu intérieur (voir "solutionsf') . Nos résulta tç expéri- 
mentnux ont été identiques, quelle que soit 13 solution 

choisie apres trgitcment pu formol. 

Seules les sol,-ltions snccharose et test sont 

renouvelées. L'bcoulenent s'effectue par gravité ; la 

cuve étant ouverte d ~ n s  sa p~rtie supérieure, on doit 

assurer des débits de sortie strictement 4g~ux A ceux 

d9;irrivée. 

Trois électrodes PU calomel, relient p2r l'in- 

termédiaire de ponts dtag:~r - KC1 3 A1 (résist~nce d'un 

ensemble pont + électrode,( 2 K f i  1, les comp~rtiments 

1, 3, 5 ~ u x  différents appareils de stimulation et de 

mesure. 

III - Dispositifs de mesure 

Le dispositif utilisé permet d'effectuer deux 

types de mesure sur ch~que prép~ration : 

- mesilre du potentiel de membr~ne en cour~nt imposé 
("current-clnmp" 1 ; 



- mesure du cour~nt de membrane en potentiel imposé 
("voltage-clamp") . 

Dans les deux cas, nous avons utilisé un 

amplificateur différentiel à courant continu qui possède 

les caractéristiques suivnntes : résist~nce d'entrée 

9 
10 ohms, courant grille inférieur B 10 -12 A ,  gain 2000, 

produit : gain x bsnde p~sssnte 650 M Hz, impédance de 

sortie 100 ohms. Cet 2mplificateur (construit psr 

J. CHEVAL - Dr Ing. Lsboratoire Physiologie Génér~le, 

Université Paris Sud, ORSAY), fonctionne en contre 

réaction totale externe ("negative feed-b~ck"). 

Les mesures de courrnt et de potentiel ont 

été effectuées sur un oscilloscope. Les courpnts de 

stimulation ou les potentiels imposés ont été délivrés 

par des unités Tcktronix 161. 

1') :,lesure du potentiel de membrane ---------.----------------------- 

en courant imposé ("cnrrent clsmp") . ---.,.-------------- 
Pour les mesures en courant imposé, l'ampli- 

* ficateur est conne5ttS selon- la méthode décrite par 

ST~PFLI (1963, 1964) . La contre-réaction est appliquée 
entre les compartiments 3 et 5. Le stimulateur S est 

brpnché entre le compartiment 1 et la terre, il délivre 
< 4 

< _ '  

un colirant (1) qui traverse la préparation par les ré- 

sistpnces en série R ml - Ri (1' - 3 * )  - Rm3 et s'écoule 



Figwre 74 : Viagtramme du ~c~ Zectruque équivdent  

de l a  phépahdtion montée  da^ Pe dinpoaiXLd à double "bu~ttobe gap" 



A : ampfi~ica;tewt 5 coni%e n é a d o n  f o W e  extmne ; C : aounce 

UectrUque poun l a  compemcdion du potentiel dlélec;tïtode ; 

7 : oncAYoacope cathodique (muwte du couhant) ; V : oaci.Uoacope 

cathodique - - ( m u m e  du - .  potentiel) i S : a a X d ~ o n  - 

La ~owtce  auxi lkuhe ( C )  pmmd de campemm lu d h a y m W a  

dléeec;tnodu eA de potenLi&. 



vers la terre pnr la faible r6sistance de sortie de 

l'amplificateur (voir figures 14 et 15 A ) .  Ce courant 

provoque au niveau de l a  préparation dans le cornparti-- 

ment test (3) des vrtrigtions de potentiel qui sont 

enregistrées entre la sortie de ltamplificateur et 12 

terre. La contre ré~ction de l'amplificatei~r m~inten~nt 

le potentiel sarcopl~smique en 3' pu potentiel de terre, 

on enregistre pinsi les vnriations de potentiel qui PT-- 

paraissent de part et d'autre de la membrane dans ce 

compartiment. 

2 O )  Mesure du courant de mernbr~ne en ................................ 
potentiel --.-.-W...------ imposé --- ("voltage clamp") 

Le dispositif utilisé pour les mesures en po- 

tentiel imposé est dérivé de celui dbcrit par BERGhiAN 

11 
et STAXIPFLI (1966) pour le noeud de Ranvier. L'ampli-fi- 

cateur est connecté entre les points 1 et 5. La diffé- 

rence de potentiel délivrée par le stimulateur S est 

appliquée entre le compartiment test (3)  et la terre. 

Le point 3' (s~rcopl~sme) étsnt virtuellement maintenu . 

au potentiel de terre, la membrane dans le compzrtiment 

test (3) est ainsi portée A un potentiel égal à celui 

délivré par le stimill2teur, pourvu que la résistance 

en s6rie,constituée par l'électrode et le liquide phy,.. 

siologique soit suffisnmment faible. 



L'amplificateur fournit un courant pour 

maintenir la membrane au potentiel choisi. Ce courant 

est mesure par la chute de potentiel B travers la ré- 

sistance Ri (1, - s, ) (voir figures 14 et 15 B) ; 

cette résistance est de l'ordre de 50 à 100 K.% et 

correspond à 13 résistance axoplasmique de la portion 

de fibre d a n s  le compartiment saccharose. 



C - LIXIITES DE LA TECfDuIQUE ET COWTROLE DES hlESUItES 

REALISEES 

1 - Propriétés inhérentes au sucrose-gap 

Les premiers utilis~teurs de 1s méthode du 

sucrose-gag (JULIAN et coll., 1962 ; STRYPFLI, 1963) 

ont décrit un phénoméne d'hyperpolarisation au niveau 

de 1' "étranglement artificiel ". Cette hyperpolarisp- 
tion pouv~nt atteindre 60 mV serait due B l'existence 

d'un potentiel de jonction entre les solutions de 

liquide physiologique et de ç~cch?rose, cette derniére 

étant nég2tive par rapport B 18 premihre. Le potentiel 

pinsi créé entrnfne l'écoulement d'un courant hyperpo- 

larisnnt h travers lo préparation. ELAUSTEIN et GOLDMl\.;T 

(1966) ont montré qiie ce potentiel de jonction des li- 

quides et l'hyperpolarisation qtii en résulte pouvpient 

étre éliminés en remplaç~nt les ions chlore par des 

anions de faible mobilité. Toutefois, ces auteurs ont 

remarqué que les rel~tions courant-potentiel ne semblent 

pws affectées pnr ce potentiel surimposé et pensent que 

l'utilisation de cette méthode pour la réalisation d'ex- 

périence en conditions de potentiel imposé est parfai- 

tement justifiée. En outre, l'interposition entre les 

liquides de cloisons de vaseline, déjà préconisée par 
II 

STAMPFLI (1963) pour pallier cet inconvénient, permet 

de supprimer ln qupsi totalité de ce phénom.$ne. 



Le cloisonnement de 13 fibre B l'aide de 

vaseline rend plus difficile l'estimation de la longueur 

de la portion de membrane étixdiée, et donc de  sr^ sur- 

face. En effet, le point de contact entre la fibre et la 

vaseline n'est pas toujours trés nettement visible 

lorsque la cloison est terminée. De plus, la fibre ne 

se présentant pas systém~tiquement comme un cylindre 

parfait, I'évaluation de ln surface de membrane étudi6e 

risque d'être entachée d'erreurs. Enfin, comme nous 

l'rivons expliqué dans le chapitre "HISTORIQUE", cette 

surface doit etre corrigée de la surface des invagina- 

tions, ce qui ne peut etre fait de façon rigoureusement 

exacte pour chacune des fibres. C'est pourquoi, dans 1~ 

plupart des-expériences qui seront décrites ici, les 

potentiels et les courants mesurés ne sont p2s rapportés 

A la surface. Dans qnelques cas, cependant, nous en 

avons fait une estim~tion, aussi précise que possible, 

de maniore s'i. poi.ivoir effectuer une étude quantitative 

des phénomènes mesurés. 

11 faut également rappeler ici que 1s méthode 
- 

du "sucrose gap" ne permet pas de mesurer totalement 1~ 

valeur des potentiels et des courants en raison de*la 

faible partie du courant de contre-réaction qui passe 

A l'extérieur de la préparation, A travers les compar- 

timents de saccharose (facteur de court-circuit). Il 

est possible toutefois d'en déterminer la valeur comme 

nous le verrons dans le proch2in p~r~gr~ptie. 
1 



Récemment, Mc GUIGAN (1974) a montré que la 

technique du double sucrose-gap imposait, pour etre 

utilisée dans les meilleures conditions, une détermina- 

tion de la largeur optimale du compartiment test. En 

effet, lorsque la largeur x de ce compprtiment est trop 

faible par rapport h h , un courrnt de fuite se produit. 
Inversement, lorsque x est trop grande par r~pport 9 A , 
la distribution du potentiel n'est plus homogSne. 

Toutefois, ADRIAN et PEACHFL (1973) ont calculé, sur 

le fibre musculaire de grenouille, que le courant n'est 

pas notablement modifié si l'on considère que le poten- 

tiel au centre de 1~ fibre différe meme sensiblement du 

potentiel imposé en surfpce. Ces divers résultats mon- 

trent qu'il ne suffit pas de choisir x nettement infé- 

rieur B h m p i s  de tenir compte du rapport x / A  pour 

déteqiner 12 largeur du comprrtiment test de la cuve 

expériment2le c'est-&-dire la longueur de la portion 

de fibre sorimise Cr l'expérimentation. Ces données ré- 

centes confortent notre choix concernant 13 largeur 

du compsrtiment permettant d'expérimenter sur une lon- 

gueur de fibre d'environ 150 p .  
Enfin, l'utilis2tion d'électrodes externes 

ne permet p ~ s  d e  mesurer directement la valeur réelle 

du potentiel de membrane. 

Compte tenu de ces différentes remsrques, il 

a donc f~llu determiner un cert~in nombre de crith ,res 

permett3n.t: de jiiger dii bon 6 t ~ t  pl-iyçi.ologique de lp pré- 

p3rntion et de ln bonne q112lité de son isolement. 



II ) Contrblc des mesures 

1') Enregistrement en courant imposé 
- 1 - - - - - - - - - - - . - - - - - _ _ - I - - - - - - - - - - - - - - -  

Les enregistrements en courant imposé sont 

jugés valables lorsque le potentiel d'action a une am- 

plitude et une durée très voisines de celles obtenues A 

l'aide de microélectrodes. De plus, le passPge d'une 

sol-ution içotoniqiie de chlorure de potassium dans le 

comp~rtiment test rtntr8'lne une dépolarisntlan qiii, 

compprée A Ir, vaI.?ilr tliéorique c~lculéc A pprtir de 

l'équation d e  NEPLNST es t  légéreinexit plus faible. Ccs 

différents controles nous permettent d'évaluer le fpc- 

teur de court-circuit. Celui--ci n'est jamais inférieur 

& 0.8, fréquemment égpl B 0.9 pour toutes les expériences 

présentées dans ce tr~vnil. 

Dans ces conditions, nous considérons qiie le 

potentiel de membrnne de repos est tr's voisin de - 65 rnV, 

valeur moyenne obtenue k l'aide de microélectrodes sur 

les mêmes fibres. (MOUIUER et coll. , 1969). 

Controle de 12 valeur du P.R. -.--------.------------------- 

Sur certaines préparations, nous avons effec- 

tué un controle de 19 v~leur du P.R. en implant~nt une 

microélectrode dans 19 fibre au niveau du comp~rtiment 

test, en absence de stimulction. Les différentes mesures 

ohtenues se sont sitixbes entre - 60 et - 80 niV. Si ces 



Figwre 16 : Montage W é  powr L a  ewregdhme& 

~imuRtanéa d a  cowzar& b n i q u a  1 (dinpoa.~;ti$ de double 4~CtL0be) 

et du p0;teut;tic.t de membtrane (tnicnoUe&ode d m 3  Le compcaCbnevLt 
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p o m  Le conXhÔLe du poitevu5d hpodé.  



valeurs sont comp~r~bles aux mesures obtenues sur des 

fibres musculaires non plpcées dans des conditions de 

sucrose gap (voir tnbleau 3 ) ,  il faut toutefois noter 

que davantage de fibres semblent léghrement hyperpola- 

risées par r~pport B la moyenne de - 65 mV. Ceci semble- 
rait confirmer l'existence possible, sur certaines pré- 

parations, d'une lég&re hyperpolarisation membranaire 

pouvant, selon toute vraisembl~nce, être attribuée au 

potentiel de jonction entre l'eau de mer et la solution 

saccharose. 

3') Enregistrements en ~otentiel imgosé -...-- -----...------...- ----------- --- 
Les enregistrement~ en potentiel imposé ont 

4té contrblés, B l'?ide d'une micro&lectrode, gr%ce au 
*~-.h ... - -. 

dispositif expérimental décrit à la figure 16. Lorsque 

la microélectrode est en position 1, c'est-à-dire B 

l'extérieur de la fibre, pussi près que possible de la 

membrane, il est possible de contr6ler le potentiel V 
01 

applique & 13 membrane et correspondant au potentiel 

V délivré par le stimulateur (Fig. 17 a). Ainsi, pour 

un potentiel imposé V de 50 mV, on constate que la va- 

leur de V est égale A 46,5 mV. Cette légère différence 
Cl 

s'explique par la présence d'une résistance R en série s 

avec la membrane et qui est égale dans cette expérience 

à 7 KSL . En effet : 
Vcl 

= V - (R, 1) avec 1 positif 

ou négatif. Rs est pour l'ensemble de nos experiences 

comprise entre 5 et 10 I i S L  . 



La micro6lectrode étant implpntée dans la 

fibre (position 2 sur la figure 16), en absence de 

stimulation, la différence de potentiel correspond au 

P.R. comme nous venons de la préciser. Le potentiel 

intracellulaire pour la fibre dont les enregistrements 

sont présentés à la figure 17 a, b et c est de - 65 mV. 
Lorsqutune stimulation est imposée, aucune variation du 

potentiel n'apparaft sur le tracé de contrble (V 
C Z  

(Fig. 17 b ) .  Le montage est tel que ltamplificcteur doit 

comparer le potentiel de l'intérieur de la fibre à la 

masse. Donc, pend~nt le passage d'une impulsion, le 

potentiel intracellulaire ne varie pas. 11 en est de 

meme : 

- quel que soit le potentiel imposé, y compris 
pour des valeurs du potentiel de membrane correspondant 

au seuil d'excitation ou légérernent supraliminaires 

(Fig. 17 c avec V = + 36 mV) 

- quel que soit le décours du courant initial. 
En effet, sur une fibre présentant un rebond sucune va- 

riation du potentiel intracellulaire ntappara2t. 

( F i g .  17 d l .  

- quelles que soient les amplitudes du courant 
membranaire en particulier lorsque celles-ci sont grandes 

(milieu sr'' - Fig. 17 e) et enfin 
- quelle que soit la position de la microélec- 

trode dans le comp3rtiment test. La microélectrode a en 

effet été pl~cée d ~ n s  ln fibre en différentes zones, 
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- Figure 17 - 



notamment Zt proximité des cofipartiments de saccharose. 

11 faut également sign~ler que le contr6le du potentiel 

intracellulaire a été effectué pour des implantations 

de la microélectrode B différentes profondeurs 21 l'in..- 

térieur de la fibre. 

L'enregistrement f de la figure 17 donne un 

exemple de mauvais "cl~mp". Un décrochement se pro- 

duit entre le cour~nt cap2citif et le début d'activation 

du courant entrant. Le contrble du potentiel intracel- 

lulaire montre que celui-ci varie p.lors trés nettement. 

En outre, le courant npp~ratt d'emblée avec une ampli- 

tude mpximnle, meme pour une dépolarisation juste su- 

praliminaire. Enfin, ce courant s'active trés ùrusquenent. 

Malheureusement, les fibres musculaires de 

crabe présentent une très grande fragilité résultant 

de l'implantation de la microélectrode dans la fibre 

au moment où se développe l'activité mécanique ~ssociée 

à chaque stimulation supraliminaire. Il appar~ft tres 

rapideme~~t un fort courant de fuite ; aussi n'a t-il 

pas été possible de controler systématiquement, de 

façon aussi précise -que- -celle que nous venons d' indiquer, 

toutes les fibres sonmises à l'expériment~tion, ni de 

g~rder une microélectrode implantée pendant toute la 

dur6e de l'expérience. Il nous fallait donc déterminer 

quelques critéres nous permettant de considérer que les 

conditions de potentiel imposé etaient correctes. 



Les enregistrements en potentiel imposé sont 

donc considérés convenables lorsque : 

i) la variation d'amplitude du 

courant initial entrant est progressive avec l'augmenta- 

tion des dépolarisations imposées, le maximum étant 

atteint pour une dépolarisation imposée comprise entre 

45 et 50 mV. 

ii) la vitesse d'activation de ce 

courant entrant ~ugmente progressivement au fur et à 

mesure que les dépol2risations imposées croissent. 

iii) aucun décrochement ne se 

produit entre le courant cppacitif et le début du 

développement du courant entrant. 

Dans quelqiies expériences ( < 10 p. 100) le 
courant entrant est suivi d'oscill~tions comparables 

i celles décrites par STRICKHOLll (1963) sur la fibre 

de crabe également, et par HAGIWARA et NAKA (1964), 

KEYNES et coll. (1973) sur les fibres de barnacle. Ces 

fibres sont rejetées car nous avons considéré que, 

dans ce cas, le potentiel imposé n'est vraisemblablement 

pas uniforme. 



D - EXPRESSION DES RESULTATS - NObIENCLATURE 

Les différents paramétres dtudiés sont définis 

de la maniare suivante : 

(mV) - potentiel de membrane 
ER ou P.R. = potentiel de inembrnn e au repos, estimé 

XmV) égal B - 65 mV, intérieur negatif. 
V (mV) = variations du potentiel de membrane Em par 

rapport tt sa valeur initiale définie comme O et 

.appelée "holding potentiel1' (H.P. soit 

V - Em - ER. Les valeurs positives de V carres- 
. . 

négatives hyperpolarisa tions. 

BK' EC1, ECs - potentiels d'équilibre thermodynamique 

(mV) definis dtaprés l'équation de NERNST 

pour les ions potsssium, sodium, 

chlore et calcium 

Vg. VC1, VCa - les menies potentiels exprimes de la meme 
maniare que V et eppelés potentiels 

d'inversion. 
" .,*- , - L - . *  -.. 

'rev = potentiel d'inversion pour un ion, indiqué sur les 

courbes courant potentiel par une fleche pour le 



1 2 
'c' 'K' 'cl9 ~ a '  IL ( pA et P/cm = respectivement 

cour~nts c~pacitif, potassium, 

chlorure, calcique et de fuite. 

2 
g ~ '  %a (mho ou mho/cm ) = conductances potassique et 

calcique, globale ou spécifique. 

2 1 ( ) * A  et pA/cm ) : courants de membrane - Les courants 
sortants (sortie d'ions positifs ou 

entrée d'ions négatifs) sont positifs. 

Les cour~nts entrants (entrée dl ions 

positifs) sont nc5gatifs. 

Les caractéristiques courant-potentiel sont 

établies sans correction du courant de fuite. Le potentiel 

d'inversion d'un ion entrant est obtenu par extrapolation l 
linérire des valeurs de courant mesurées lors de l'appli- 

cation d'hyperpolarisations ou de dépolarisations très 

faibles (inférieures A 20 mV). L'extrapolation est indi- 

quée sur les courbes courant-potentiel par une ligne en 

pointillés. Enfin, signalons que, du fait de la fragilité 

des fibres, les potentiels imposés n'ont que rarement 

excédé + 100 mV. 



E - SOLUTIOPTS PINSIOLOGIQUES 

1 - Solution physiologique externe de référence 

La solution physiologique choisie permettant une 

bonne survie des prépar~tions est celle proposée par FATT 

et KATZ (1953). 

SP composition est : 

+#b Son pH est égal h 7,8. Cette solution corres- 

pond h une epu de mer ~rtificielle ()SV sur nos trscés). 

II - butrcs solutions physiologiques externes 

Les solutions enrichies en calcium, résultent 

de l'addition de CaC12 2 la solution ASV. 

La solution strontium (SrCIZ - 80 ml!) est 

dérivée de la solution ESiV par addition de SrC12 et 

retrait total du CrC12. La concentration en chlore de 

cette solution est augmentée de 34 mEq ce qui représente 

seulement un nccroissement de 5 76 pDr rapport & la concen- 

tration normale de 12 solution A S W .  



Les milieux hyper ou hypopotassiques sont réa- 

lisés en ajout~nt ou en retirant les quantités voulues 

de KC1 de la solution ASIV. 

Pour toutes ces solutions : 

- la pression osmotique est maintenue constante 
par diminution équimoléculaire du NaCl ou par adjonction 

de saccharose. 

- le pH est ramené ii 7,8 par un tampon tris - 
maléate. 

Les solutions app~uvries en chlore résultent 

l du remplacement du NaC1 : 

- par du propionate de Na ; 

I - par du nitrate de Na. 

III - Solutions avec inhibiteurs de permé~ùilit+ 
Dans plusieurs expériences, nous pvons njouté 

~ au liqiiide physiologique des subst~nces in11ib;int totale- 

ment ou partiellement certaines perméabilités membran~ireç. 

Ce sont : 

- 1s tétrodotoxine : TTX 
- le chlorure de tétrar5thyl~mmonium : TEA 
- le chlorure de manganése : MnC12. 
Les car~ctéristiques particulières d'action de 

chac~ine de ces subçt~nces seront précisées au moment de I r  

description de leurs effets. 

Qiiriid le iInCIZ (20 mJ1) oii le TXA (20 mil )  sont 



ajoutés aux différentes solutions, une qu2ntité équivs- 

lente de NaC1 est retirée. Les solutions TEA sont légè- 

rement ~cidifiécs : pl1 = 7,2 mais' une sussi faible dimi- 

nution du pH est spnç effet sur les propriétés électri- 

ques (1-UGIIJAfA ct call., 1968 ; E,IOüT~IER et coll., 1970). 

Lorsque les solutions TEP sont utilisées, la fibre subit 

toujours une imbibition dc 1 0  h 15 minutes dans ce milieu 

avant d'etre utilisée pour l'expérimentation. Cette mo- 

dalit6 a pour but de permettre une bonne pénétrstion du 

TEA, ARfiiSTRONG et BIITSTOCIC (1965) ayant montré que cette 

subst~nce agit sur des sites membr~naires internes. 

Composition di1 milieu intérieur : 

Nous avons signalé que sur certaines prép~ra- 

tions les compartiments l~téraux de la cuve expérimentale 

avaient été remplis d'une solution ay~nt une composition 

ionique identique A celle du milieu intérieur, 2 spvoir : 

K+ = 150 mEq/l ; cl- = 66 mEq/l ; NP+ = 50 mEq/l ; 
-- 

S04 = 170 mEq/l (d'pprVs SIUN, 1955 a et HAYS et coll., 

1968). -- 



- CHAPITRE 1 - 

ETUDE DES PATIAIIETRES BIEhIERANA I R E S  

A PARTIR DES ENREGISTREhIEI1iTS DU 

COURANT C A P A C I T I F  



1 - Fnalyse de son évolution au cours du temps 
II - Discussion 

B - ETUDE DES PA METRES ltlE?rIGRlr. ITA 1 RES 

1' - Détermination de ces par~mbtres 

II - idesi~re et signification des différents 

pnrgn8tres musciil~ires en relation avec 

l'ultrastructure d e  l a  fibre. 

C - CONCLUSION 



Ce chapitre est consacré A l'étude du courant 

capacitif. A partir de l'pnalyse de son décours, nous 

tenterons de préciser les différents par~mètres membrsn~ires 

l et de mettre en évidence l'existence de deux circuits RC 

pouvant etre correlléç & l'ultrastructure de la fibre. 

A - LE COUTIANT CAPACITIF 

1 - Analyse de son évolution gu cours du temps 
Dsns les conditions de potentiel imposé, le 

courant capp.citif précéde les phénomènes faisant interve- 

nir les v~riations de la résistance de membrane. La déter- 

mination de la constsnte de temps de ce courant dQpend de 

la capacité'mernbran;lire de la fibre. 

La figure 18 (P.) présente l'enregistrement du 

courant observé lorsqu'une faible impulsion nettement in- 

fraliminaire est nppliquée. Le cour~nt cspacitif évolue 

vers une valeur stationnaire. Dans cette expérience, le 

potentiel imposé est de 12,5 mV et la valeur stationnaire 

(Istat . ) du courant est de 0,OS PA. Une hyperpolarisation 

de meme amplitude provoque un courant symétrique. 

L'étude du décours du courant capacitif en CO- 

ordonnees semi logarithmiques (Fig.  18 B), déduction faite 

du courant stationnaire, montre qu'il évolue suivant deux 

phases exponentielles. Dans cette expérience, la phase 

ln plus lente n une vpleur z2 de 2,6 ms et la constante 
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Figrne 7 6 : €valuXion du corn& capcik ih  au c o r n  du ;temps. 

A : Entregb;frtement du couhant capaciltib eA du c o m &  s;t&onn&e ( l a t u t )  
porn une d Z p o U a t i o n  impos&e de + 72,5 mV. 

B : AmpliAude du couhan;t capaci;tid porr;tZe en &chelXe logarrA;thmique p n  

~onctioiz du .temps ( p o i m 2  ) . hlo;tm l '  exintence de deux pha exponen- 
.Ci&ef;. Lu c m c l e ~  nepnZ~en;tent lu v d e r n  de la pnemiène composante, 
dédudon  d&e de l a  deuxième. 



de temps z1 de Ir phase rapide est de 0,4 ms. Les 
valeurs d e  Tl et r, varient dtune fibre & l'autre : 

d 

sur six fibres testees, Tl est compris entre 0,40 et 
0,77 ms et c2 entre 2 et 4 , s  ms. Le rapport r2/ r1 Se 
situe entre 4,2 et 6,5. 11 fsut remarquer que ces cons- 

tantes de temps sont trhs supérieures B celles mesurées 

sur 12 fibre musculaire de grenouille dans des conditions 

identiques (ILDEFOFISE, 1970). 

II - Discussion 
L'existence des deux ph2ses exponentielles pour 

le décours du courant capacitif traduirait l'existence de 

deux systemes résistance-capacité. Le modele "lumped" 

proposé par EIÇENBERG (1967) et présenté à la figure ( i )  

comprend une résistance Rm en parallhle avec deux capaci- 

tés Cm et Ce. En nous basant sur ce modele et compte-tenu 

de notre système de mesures, nous pouvons tenter d1analy- 

ser les différents conposants membranaires & partir du 

schéma de la figure 19. Pour nn échelon de potentiel, .la 

réponse obtenue peut étre décrite par ltéquation : 
- .  

dans lgquelle : 

Vo est le potentiel enregistré 



V est le potentiel délivré par le genérateur 

Riî est 1s r6sistnnce fixe aux bornes de laquelle 

le potentiel est enregistré, cari-espondnnt 

essentiellement A 13 résist~nce intracellulgire 

dans le compartiment 2 (voir Ch~pitre : M~tériel 

Rs est la résistpnce en.série avec la résist~nce de 

membrnne Rm. 

Rncc.~ est la résistpnce d'nccés aux tubules 

C et CT sont les cap.ncitks concernant respectivement m 

la membr~ne de surface et 12 membrzne des tubult3ç. 



Figwe 19 : Modèle du ayht2me capah% - 4éhA;tancen 

pm&an;t de 4erzdrre compte du counant capacitid dam la condi- 

;tiom de potentiel imposé. 

A : ampfi6ic&eutr di~d&et&iel à cowiant c o ~ n u ,  d'hpédance Z .  

V : potentiel défiviré pçut l e  génhateuh. d ' impuhiom 4ec;tanguRahe~. 

Vo : potentiel menwé 

Lu d d ~ L W o m  den  compohanta membtranahen d a n t  

donnéa dam Re t e x t e .  



B - ETUDE DEL; PA2f :TIETRES lIEEI132AFA 1 RZL; 

1 - Détermin~tion de ces p~rarnhtres 

Il appargft maintenant possible, à partir des 

enregistrements du courant cnpacitif de calculer la , 

valeur des différents éléments envisagés drns le modèle : 

- le cournnt de membrane Iol, au temps t - o , 
v est égal à. - 
Rs 

(Iol est exprimé en ampères, V en volts et Rs en ohms). 

L:'6volution de la ph2se initiale du courant est déterminée 

par rl = Rs . Cm ( Tl exprimée en secondes). 

2 = (Rs + Race. 

- le cour?nt stationnaire correspond au terme 
1 

(R + Rs) de l'équption, ce qui permet de calculer Pm. 
n? 

Pour l'enregistrement de la figure 18, nous obtenons : 



LP surf~ce de mernbr~ne testée peut étre évalu6e 

approximativement sur les fibres les plus cylindriques, 

compte-tenu des remarques présentées au chapitre "IIatéricl 

et méthodes". La longueur de la fibre dans le comp~rtiment 

test est d'environ 150papr&s rOplisation des cloisons de 

-3 2 vaseline. La surface moyenne externe est de 10 cm . 
Cependant, il n'est p ~ s  possible de ramener ces valeurs 

B l'unit4 de surf~ce spns tenir compte de l'ultrastructure 

de la fibre c'est-A-dire s2ns corriger la surface externe 

apparente selon que l'on détermine les p2ramètres rel~tifs 

à la membrane s~rcolemmique de surface ou à la membrane 

tubulaire. 

II - Mesure et significgtion des différents 
paramètres membrrn~i~cs en rel~tion gvec l'ultr~structiir~. 

de 12 fibre 
2 

Cette résistance pourrait inclure la résist~nce 

série due pu montage ainsi que la résist~nce Rb proposde 

dans le modZle d'EIUENE54G pour le m~tériel ~morphe 



1 or. 

emplissgnt les invnginrtions sarcolemmiques. 

RS est Bv~luée dans cette expérience B 20 

soit B 20 9cm2. Elle est égale A la résistance mesurde 

par ILDEFONSE (19701 sur la fibre musculaire de grenouille 

mais elle est sup6rioure la résistance série de 7 ficm 2 

déterminbe par IIODGKIN et coll. (1952) sur l'pxone de 

calmar oi3 Rb est nulle. Cependant, une valeur de la ré- 

sistance série peut etre déterminée dans nos conditions 

expérimentales. En effet, ltaltération de la tr~ce du 

potentiel recueilli par une micro6lectrode placée prbs 

de la membr8ne (voir p. 33 nous a permis d'estimer cette 

résistance comprise entre 5 et 10 K& . Dans le modéle 
2 dtEISENBERG, Rb est 6g~le 10,2c%cm . Ces deux vpleurs 

sont donc comp~tihles nvec notre mesure globale. 

C correspond PU condensateur membran~ire de m 

surface . 
SELVERSTON (1967) propose un facteur de correc- 

tion pour la surface externe de la fibre afin de tenir 
*. 4 - -  - 

compte de la surface s~rcolemmique des replis et des in- 

vgginations ("cleft~'~), en excluant celle des tubules. 

Cet auteur admet qu'il est raisonnable de considérer que 

la surface réelle doit etre environ 20 fois supérieure h 

celle évaluée uniquement partir du périmStre de la 

f ihre. 



Dans nos conditions, la fibre isolée ap~arais- 

sait assez régulihrement cylindrique avec un diamétre 

de 2 5 0 ~ .  Si nous gdmettons qiie le facteur 20 peut étre 

appliqué, sans erreiir trop importante, Cm devient égal 

P 
2 B : 2.' = 1 . 10-~ I?/cm2 = 1 F/cm . 

20 .  IO-^ 
Bien que cette vsleur soit précisément en accord 

avec celle estimée ppr de nombreux auteurs, il f ~ u t  recon- 

nattre qu'il ne peut s'agir que d'une mesure approchée. 

compte-tenu dc 1~ difficulté d'évaluer la surface externe 

et le facteur de correction ex~ct. En outre, il app8r~f-t 

bien évidemment que, d'une fibre k l'autre, des erreurs 

non néglige~bles peuvent survenir, ce qui explique ais&- 

ment 12 variphilit6 de nos mesures (voir tableau 4). 

Elle correspond dgns notre modéle A la résis- 

tance en série avec le condensateur des tubules envisagee 

par FALK et FATT (1964) DU B la résistance Re du schém;. 

dlEISENBEXG (1967) ou résistance d'accès dans le modale 

"lumped". Cette résistance R acc.T est égale A 8 I&. Si 

l'on évalue celle-ci par rgpport B la surface mernbranai-e 

2 que nous considérons égnle h 20.10~~ cm , cette resis- 

tance est égnle B l(i0acm2. Il est & remarquer qu1PDRIE2I 

2 et PEACIIZY (1973) choisissent une valeur de 150Qcm , 

sur la fibre musculaire de grenouille, pour effectuer 13 

r~consl-riictlon corïec te d 'un  potentiel d' action prop~gé. 



CT représente 18 capgcité memhrannire tiibulxire 

et serait lV6quivalent de la capacité Ce du schéma 

d'EISENBERG. Sa mesure requiert une évaluation de la 

surface des tubules. PEACHEY (1965 r ) propose pour une 

fibre musculrire de crabe de 180pm de diambtre (alors que 

la fibre utilisée ici pour nos résult3ts a un diamètre de 

250 p n  de corriger 1s surface membr~n~ire d'un frcteur 

50. Ainsi, C, pourrait @tre approxim~tivement estimé égal 
J. 

9 b :  993*10-5 = l,S P/cm". Le facteur de correction 
50 .10m3 P 

utilisé n'est sans doute pas rigoureusement exact mais 

il est intéresspnt de rcmprquer qu'EISET?BE?G, 21 p8rtir 

d'une correction ~n~logue, obtient une cap~cité tubul~ire 

Il fput noter, en outre, que le rnpport CT/Cm 

est égpl pour trois fibres h : 1,80 - 1,76 et 1,06. 
Ces valeurs sont proches de celles proposées par diffbrcnts 

2uterirs (voir tableau 4 ) .  

Rm est sssinil~ble A la rOsistance de membrrne 

de surface. S a  mesure ramenée & l'unité de surface de 

membrane externe, sans tenir compte des inv~gin~tions, 

est de : 



C e t t e  vp leur  compgrable ii c e l l e s  obtenues  pp r  

d i f f é r e n t s  a u t e u r s  s u r  les f i b r e s  muscula i res  de  Crus t acés  

( v o i r  t ~ b l e a u  2 ,  pagc 101, d e v i e n t ,  en prenant  l e  f a c t e u r  

de c o r r e c t i o n  de SELVCRSTO17 é g a l e  B 2800 z c m 2 .  Ce t t e  

nouve l l e  mesure e s t  proche de c e l l e s  obtenues  s u r  l e s  

f i b r e s  de Vertt5brés ( v o i r  t a b l e a u  1 - page 9 ) . 

Tableau 4 : DeAMna;tion d a  con~;tartta d a  

c h c u  RC membttanaha. 

Lu t t ~ ~ ~  pttéaentéa ne potr;tent que am 
3 &ibtta ayant p& d'eddectum d a  c o m e d i o m  
de  hmaace à acceptablu du daLt de l e m  
ciimè;ttte e.-t de l e m  apeck  cyfinchique. 

HODGKIN e t  



C - COITCLUSION 

A partir de l'analyse du décours du courant 

capacitif, il nous a été possible de calculer les dif- 

férents composants membrangires et d'obtenir des résul- 

tats proches de ceux classiquement proposés sur d'autres 

structures excitables. Nous avons pris comme réfërence 

le modèle le plus simple p~rmi ceux ~ctuellement décrits 

savoir le modèle "lumped". Bien que ce modéle ne puisse 

rendre compte de toutes les propriétés membrannires dans 

diff6rentes conditions expérimentales (voir ~istorique), 

il semble pouvoir être adnpté correctement B la fibre 

musculaire de crrbe placée dans des conditions physiolo- 

giques nonnales (soliition ASW) , 



ENREGI STRERIENTS OBTENUS 

EN SOLUTION ASlV 



A - REPONSES Pl DES COIJEARTS IEiPOYES 

1 - Courants dépolarisants 

1 - Description du courant initial 

1') Courant initigl & une compos~nte 

2') Cournnt initial composite 

3') Courant initi~l de fibres présentnnt 

un potentiel de type tout ou rien 

4 " )  Résumé 

II - Description du courant sortant retardé 
et des courants de queue. 

C - REPOTTSES DES LOTEIITIXLS IXPOSXS !FlPXE?,POLPXISP.I_TTS : 

D - COFCLUSION 



Ce ch~pitre a pour objet de présenter les po- 

tentiels enregistrés ppr 18 technique du double sucrose-- 

gsp puis de décrire sorm~irement les courants ioniques 

qui feront l'objet d'une étude détaillée dans les chp- 

pitres suivants. 

L'~ctivit6 électrique de 13 fibre muscul~ire 

de crnbe se tr~duit généi-<lement pDr l'opp~rition d'une 

réponse gr2duée de f~ible ~mplftridc rtteign~nt le plus 

souvent environ 60 nV (Fig. 20 A ) .  LD dépol~ris~tion meci-- 

brrnaire necesspire pour le déclenchement de cette acti- 

vité électrique est voisine de 35 mV. Pour des impulsions 

juste s ~ p ~ ~ l i m i n ~ i r e s ,  il faut remgrquer qu'aprés 12 

repolorisrtion di1 P . A . ,  13 Rm est diminuée, pliénonéne 

particuliYrcment net sur 12 figure 20 B. Sur quelques 

préparations (environ 5 p. 100 des fibres testées) nous 

wons pu enregistrer un potentiel de type tout ou rien 

dont l'nmplitude ne diffare pas sensiblement de celle des 

réponses graduées les plus amples. La figure 20 C donne 

un exemple de ce type de potentiel dont le seuil de dé- 

clenchement est bas et correspond pour cette fibre A une 

d6polnrisntion d e  30 VV t~ndis que l'grnplitude totale di1 

potentiel d'pction est de 70 mV. 



Figme 20 : EwteghAxement d a  pokevuZe.42 t l e c u w  
L o u  de L ' a p l ~ f i c ~ o n  de cowrantx en aoRuLion ASW. 

A : Répome gtraduée 
8 : PoZevuZQe de gtrande m p U u d e .  Mhe en évidence 

de La diminution de Rm aptrea La pointe. 
C : Potentiel de kype kou;t ou tuen obtenu hm La 

dibhe dont Len ewteghhemer& en  pote^^ 
imposé a o d  p~éaentéh à La digme 23 .  

V : PokevuZ& t r é p W d a  
E : 1 - PokenAiQe gtradué p4éaentan.t une phae  de 

trepoldttinc&ion l e n t e  ( 6 i b . x ~  de t ype  1 1 
11 - PokenAiQe gtradué phédentant une phue  de 

tlepoLdttinc&ion tapide (dibtren de kqpe 11) 
Lu emeg&;t>reme~ en poienAieR hpoaé obienun 
am c u  deux dibtre6 6ont péheYLté6 à Ra digme 2 2 .  

E c h a e  v&cde : 20 mV - €chelXe hotuzon,tcLee : 70 m. 



Lors de l'applic~tion de courants dépol8risants 

supralimin~ires et sufbis~mment longs, une ~ctivité rép6- 

titive ce m2nifeste pgrfois (Pig. 20 Dl. 

Enfin, certaines fibres ne répondent A une 

dépolarisation que ppr un potentiel électrotonique, cette 

réponse passive ét~nt particulihrement fréquente en hiver, 

de décembre h février. 

Ces trois catégories de réponses A une dépolari- 

sation imposée s~voir : reponse graduée, potentiel type 

tout ou rien, réponse passive, ont déjA été observées 

par diffçrents ~uteurs mais, dans nos conditions expéri- 

mentales, il n'est p8s possible de les relier & des ré- 

ponses de muscles ou de fibres différents comme 1'2 fait 

ATiVOOD (1965) puisque toutes nos expériences ont été 

ré~lisées h p~rtir des fibres centrales du muscle exten- 

seur di1 méropodite. Toutefois, la réponse 13 pltis  fréquent^ 

est incontest~blenont la réponse graduée. C'est pourquoi 

la pliip~rt des résultats présentés d ~ n s  ce travail se 

rnpportera au cas de fibres dont le potentiel est de 

type gradué. 

D ~ n s  ce dernier cas, il convient pour terminer 

cette description des potentiels de discuter des diffé- 

rences apparaissant d m s  leur décours. La dur6e des po- 

tentiels varie de 10 % 20 ms et, sur l'ensemble des fibres, 

deux catégories de potentiels peuvent être déterminées 

selon le r~ppart des viteçses des ph~ses de dépoisrisati~n 

et d e  rcpol~ris2tion. tt p2rtir de ce crithe, et surtout 



e n  f o n c t i o n  d e s  t r ~ c é s  d e s  c o u r a n t s  i o n i q u e s  que nous  

p r é s e n t e r o n s  e n s u i t e ,  nous nvons e f f e c t u é  un c l s s s e m e n t  

d e s  f i b r e s  e n  deux c ~ t é g o r i e s  (Fig. 20 E ) .  

- l e s  f i i~ res  d e  t y p e  1 c o r r e s p o n d e n t  fr. c e l l e s  

pour  l e s q u e l l e s  1~ p h ~ s e  d e  r e p a l a r i s a t i o n  e s t  p l u s  

l e n t e  que  l a  p h ~ s e  d e  d é p o l a r i s a t i o n ,  l e  p o t e n t i e l  é t a n t  

a l o r s ,  e n  g é n é r ~ l ,  leghrernent  p l u s  d u r s b l e  

- l e s  f i b r e s  ?c t ype  I I  cor iespondcnt  h c c l l c ~  

pour  l e s q n e l l c s  les v i t e s s e s  d e s  phases d e  d é p o l ~ r i s ? t i n : :  

e t  de r e p o l i r i s r  t i o n  ç o n t  sezAsil : icnent  e g ~ l e s ,  l:! p h ~ n c  

de  r e p o l ~ r l s r t i c i i  6 t ~ n t  p - r f o i s  itier~e ? l u s  r ; ip ide  (Pig.  28 2 3 ) .  

La f i g u r e  21 p r é s e n t e  l e s  r é p o n s e s  m e m b r a n ~ i r e r  

e n r e g i s t r é e s  l o r s q u e  d e s  c o n r a n t s  h y p e r p ~ l a ~ i s ~ n t s  s o n t  

a p p l i q u é s .  C e s  e n r e g i s t r e m e n t s  s o n t  o b t e n u s  s u r  1 2  f i b r -  

d o n t  l e s  r é p o n s e s  ti d e s  c o u r a n t s  d é p o l n r i s s n t s  ç o n t  i l l u s - -  

t rées fr. l a  f i g i r r e  20 A .  

Pour d e s  c o u r û n t s  l ~ y ~ e r ~ o l a r i s a n t s  d e  f a i b l e  

a m p l i t u d e ,  1 2  r é p o n s e  membrsnaire  ~ u g m e n t e  l i n é a i r e m e n t  

e n  f o n c t i o n  du c o i ~ r ~ i l t .   PR^ c o n t r e ,  l o r ç q u e  l ' h y p e r p o l p -  

r i s n t i o n  de l a  rnenbrane d e v i e n t  s u p é r i e u r e  h 40 mV ( s o i t  

Em CS - 105 mV) une  repense complexe a p p a r a i t ,  compars1:li 

B celle d é c r i t e  p a r  EPSTEIN e t  ILnRDY (1973) b i e n  que 

d a n s  n o t r e  css,  l e  p o t e n t i e l '  do membrane semble  se s t n -  

b i l i s e r  ?t un n i v e a u  d ' h y p e r p o l ~ r i s a t i o n  é l e v é e .  C e t t e  

r é p o n s e  peu t  ê t r e  r é p é t 6 c  e t  ne c o r r e s p a n d  donc p ~ s  2 u:; 



Figrne 27 : Répome~ emegh&éeA lom de l 'appf icat ion 

de c o r n a d  hypmpolahina& (dibtre 5 0 6 )  . La trépome à  de^ cou- 

dépolatUna& obtenue AWL l a  merrie Sibke a &té ptréaentée à 

la digrne 20 A. 



B - REPOIZSES P. DES POTENTIELS IlIFOSE$ DEPOLAP,ISFNTS : 

Pour la plupart des enregistrements qui seront 

présentés dans ce trav8i.1, deux const2tations prélimi- 

naires doivent être effectuées : 

i) Les enrcgistrenents obtenus 

en potentiel impose (Yig. Y S )  montrent qu'il est rel~ti- 

verlent 3ish de s é p p r e r  le colxr~ilt c2p~citi.f du coui-?nt 

ioniqiic qui se développe lentement, cc qui corro1;ore 

l'pbsence de ph~sc ~scend~ntc rapide du potentiel de l? 

fibre de crrbe. De p l u s ,  les cournnts ioniques et not~n- 

ment la coapos~ntc entr~nte du courrnt initi~l, ~pp?r~is- 

sent pour des potentiels inposes de 50 B 40 MV (32 n V  pour 

12 fibre représcnt~nt le type 1 ; 36 nV pour 1~ fibre de 

type II - voir Fig. 22) ; ces v~leurs correspondent ~ u x  

dépol~ris~tions néc~ss~ires PU déclenchement des potentiels 

d2ns les conditions de cour~nt imposé. 

ii) 11 faut noter en outre ltexis- 

tencc d'un fort courant de fuite, phbnomène fréquemment 

observé sur les muscles d'Invertébrés et d é j 8  décrit ppr 

HENEEK et coll. (1969) sur la fibre musculaire d16crevisse. 
Ce courant pourrnit résulter de l'abondance du système 

tubulaire tr2nsverse. 

Comme nous 1' avons expliqué, l'exzmen de 1' 21- 

lure cl1.i colirrnt initirl et des formes diff6rei1tc-s du 



potentiel (Flg. 20 El, nous 2 permis d'effectuer un 

classement des fibres en deux catégories. Nous allons 

présenter maintenant les tracés de courant justifiant 

cette distinction. 

1 - Description di1 courant initi2l 1 
1') Enregi~t~ements de type 1 (potentiel 

-------------------"-L.---------.----.--- 

à repol~risation lentej : courant initi.81 ?L une compos2ntc. 
-"..-....---...----.-C-I- -----.".-------------- ..------------------.---- 

11 appar~ft que le cour2nt initirl est consti- 

tué d'une seule composante entr~nte qui, comme ce18 se 

produit pour 1~ plup~rt des enregistrements, n'est p ~ s  

net entrant: (Fig. 22 P )  . Cc cour~rit est fonction du po- 
tentiel imposé et presente un maximum df8utant plus pré- 

coce que 1~ dépolarisation est plus élevée. Il est suivi, 

pour des potentiels imposés sapérieul-s B t- 50 mV, d'un 

courant sortant. 

La relation co~irrint-potentiel imposé, 6tpblie 

pour cette fibre au maximum du courant entr~nt ou au 

minimum du courant sort~nt (Fig. 22 B I ,  montre que le 

cour~nt entrnnt atteint un maximum à + 40 mV environ 

et s'annule pour une dépolarisrtion imposée de + 92 mV 
(indiquée par V r e Y ) .  La détermination de ce potentiel 

d'inversion du courant initial repose sur ln considération 

suivante : le caur~nt de fuite -.lnsurri pour les fniblcs 

potentiels imposés dépolnris~nts ou hyperpolarispnts év~, l ; :c -  

r2 j-t lirié?ircr:eilt e n  fonctiarl clil ~0telltiel. 1:oils verrons 
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Fi m e  2 2  : A et A': RéaulXaX~ ob;tenu~ dam lu 
condLtiovzn e e pu;tentiel hpoaé : 

A - am une dib4e d o n t  l e  cornant i W d  ne phé- 
dente qu'une cornpuaante evtttrante (;type 1 )  

A' - am une dlbt~e d o n t  l e  cornant i W d  phéaente 
un kebond aph2a l a  campodante enf'tante. 

8 et B' : Cmac;tétUn~qua comant - 
po;teniieX é;tabfia à pcu&h d a  m a u i r a  au maxh~un de l e  
ou au minimum de 7s (pointx ) eL en &in d 'impuhicyg ( c m d a  ) 
catrhupondant i tapec~verne~ct  aux emegAfieme& en A eL A' . 
hroXeh la po;tenlie& d ' i n v m i o n  (Va,,) de le ,  d i d ~ é i ~ e n t ~  
en 8 et B' eL m a w r é n  p n h  ex&apola;tion finQ&e du cornant 
de 6uA;te ( a  ymbofA C pm lu p o i W é b )  . 



ultérieurement que cette extrapolption, bien que non 

rigoureusement expcte, n'entrafne pas d'erreur importante 

dans les mesures des potentiels d'inversion. 

S O )  Enregistrements de txpe 11 (potentiel --------------------- -------.--- ---- -- 

Les enregistrements en potentiel imposé (Fig. 

22 A ' )  mettent en évidence un cour2nt initial complexe. 

En effet, ln compos~nte entr~nte de ce courant initial, 

compar3ble h celle que nous venons de décrire, ~ p p ~ r a f t  

suivie d'un rebond dont l'pmplitude croft au fur et B 

mesure que les dbpolarisptions imposées Pupentent, 

La relation courrnt-potentiel imposé établie 

pour cette fibre au maximum du courpnt entrPnt ou pu 

minimum du courant sortant (Fig. 22 B ' )  montre que le 

courant entrant est m~ximal potrr un potentiel imposé de 

50 mV. Bien que cette v~leur soit supérieure celle 

obtenue pour le maxirnurn de 1 sur l'enregistrement pré- e 

senté de type 1, l'ensemble de nos résultats ne permet 

pas d'établir de différence significative entre ces deux 

valeurs, le m~ximun de cournnt entrant, surven~nt pour 

des potentiels imposés compris g'nérslement entre + 40 

et + 50 mV. Le potentiel d'inversion de la composante 

entrante du courant initiol se situe à + 80 mV, en ~dmet- 

trnt encore ici une fuite lin6~ire. 



3') Enregiçtreii.ents dii courant initial ---- -------- ̂ ---_ - ..-_-- --.-------- 

sur - -- - des ---- fibres , - - -  ."---- présentant un -."*------------ 
potentiel de txpe tout -------- ---- -- ..----W.'- 

ou rien 
, - - - - - - - -  

Nous venons de d6crire'les enregistrements 

obtenus sur des fibres dont le potentiel est de type g r r -  

dué. Lorsque le potentiel est de type tout ou rien les 

enregistrements ne différent p ~ s  sensiblement, d'un point 

de vue qu~litrti?, d e  ceux présentés pour le type II. 

Cependant, il f ~ u t  rcmprquer que le cour2nt initial est 

de plus grande ~n~litiide et devient net entrant. 

L2 figure 33 ( 4 )  donne une illustration des 

courants enregistres sur la fibre dont le potentiel est 

présenté h ln figure 20 C. Le cour~nt entrant ppp~raft 

activé pour un potentiel de 17 mV, correspondant au seuil 

de déclenchement du potentiel dt?.ction, p2rticuli2rement 

b2s pour cette fibre. Ce courant entrant est suivi d'un 

rebond survenont lorsque les potentiels imposés sont 

supérieurs B + 30 niV. 

La car~ctéristique courant-potentiel ét~blie 

pour cette fibre (Fig. 23 B) montre que le courant entr~nt 

est maximnl pour un potentiel impos6 de + 35 mV et s'in- 

verse pour un potentiel de + 76 mV. 

En résurné, sur toutes les fibres testées, 

indépendamment de l'mplitude du courant entrant et de 

l'amplitude du cour~nt de fuite, nous avons pu const~ter 

qiie : 



FA wte 23 : A - Evutegihzkemem o b;tenun dam lu c o n w o m  
de. po;tenti Z!-- ~mpuhé hutr une dib/re d o n t  Re poXen2ie.l ait de ;type ;tuu;t 
ou tUen (vu& F i g .  20 - C )  

B - Cma&étunfiqua cowiunt-po.tentieX é ; tabL iu  
à pahL& d u  m a u t r u  au maximum de le  ou au minimum de lS (pointn)  cd 
en din dlA~p&Con ( c m d a ) .  
FAbhe 4 0 9  . 



- lorsque le courant initial ne comprend que 
la compos~nte entr~ntc, le potentiel d'inversion de ce 

courant se produit pour des potentiels imposés compris 

entre + DO et + 95 mV, correspond~nt A Em = + 25 + 30 

mV (en rdmettnnt ' E ~  = - 65 mV) 
- lorsque le courant initi~l ôpparaft composite- 

courant entrant suivi d'un rebond--le potentiel d'inver- 

sion de la composante entrante est plus faible, générale- 

ment compris entre + 75 et + 80 mV. 

Il est bien évident que ce classement en deux 

catégories en fonction des courants ioniques a été choisi 

de façon à simplifier l'expose des résultats. Nous pvons 

en effet rencontré des fibres dont les car~ctéristiques 

sont beaucoup moins tranchées. C'est ainsi que la phase 

de repolarisation du potentiel peut étre plus ou moins 

lente, comparée S 1s phase de dépolarisntion et, corrélp-- 

tivement, le rebond peut Ppparaftre plus ou moins dévelop- 

p6. Cependsnt, il est intéress~nt de mentionner des main- 

tenant que le décours du courant initial a toujoiirs pu 

être associé au décours du potentiel, notamment en ce 

qui concerne le parall5lisme ét~bli entre l'existence du 

rebond et la vitesse de la phase de repolarisation. 

II - Descrintion du courrnt sortant retardé 
et des cour~nts de queue. 

Pour u n  potentiel impose supérieur à. + 50 mV, 



le courant entrant ~ppnrs2t suivi d'un cournnt sortsnt 

qui atteint un état st~ble en 60 h 80 ms. Lorsque le 

courant initi~l présente un rebond, lr8n2lyse du cour3n-t 

retardé se révèle évidemment plus difficile, d'autant 

que celui-ci est génér~lement moins ample. 

Les relations courant-potentiel imposé établies 

pour les mesures du courant sortant en fin d'impulsion 

de 60 ms (Fig. 22 B et B1 et 23 B) présentent les carac- 

téristiques suivantes : 

- la rectification retardée ou rectification 
"dans le sens sortant" ("outward going rectificationf') 

apparaft pour un potentiel imposé supérieur & + 50 mV. 

- le phénomSne de rectific~tion anormale ou 
rectification "dans le sens entrant ("inward going 

rectification") n1rpp2rsft que peu (voir notPmment Fig. 

22 et 26) ou p ~ s .  Une observation similaire a d é j B  été 

effectu6e par TAK23A (1967) sur ln fibre musculaire 

d'écrevisse et ppr ILDEFONSE (1970) sur la fibre muscu- 

laire de grenouille d ~ n s  des conditions identiques. 11 

se pourrait que ce phénaméne soit en partie m2squé par 

le cour~nt de fuite relativement important pour la fibre 

musculaire de crabe. 

De plus, l'enregistrement de la figure 23 pour 

un potentiel imposé de 80 mV montre que le cour~nt sor- 

t ~ n t ,  ~pr5s ovoir atteint un m?ximum,diriiinue ensuite 

progrcssivemcnt au cours du temps. 



En ce qui concerne les cour~nts de queue 

observ6s B l n  fin dei impulsions lors du retour %, 
il est intdress~nt d'& noter que ceux-ci sont sort~nts 

sus les fibres de type 1, plors qu'ils ~ppsr~issent 

plus f~ibles ou nuls, pour les fibres de type II. 



C - REPOTJSES A DES POTXNTISLS IICPOSES FIYPE2POLARISPNTS : 

EMREGI STREIIETJT DES COmll l!TS 1 OIT1 QUES 

Pour des hyperpolarisations imposées de faible 

amplitude, le courant développé aprés le courant Capa- 

citif est constant pendant toute la duré; de ltimpulsion. 

Ce courant a'été assimilé au courant de fuite. 

Pour des hyperpolnrisations imposées voisines 

de - 40 mV, un cour2nt constant est également enregistré 
pend~nt toute 12 durée de l'impulsion sur certaines fibres 

et plus particuli>remcnt celles de tyy>e 1 (Fig. 24 A ) .  

Sur d'autres fibres, immédiatement ?près le courant 

capacitif, le cour~nt évolue au cours du temps pour 

devenir st2bi.e aprés 40 ms environ (Pig. 21 B). De tels 

enregistrementç sont plus fréquemment et plus nettement 

observés sur les fibres de type II. 

Cependant, les enregistrements dont nous dis- 

posons ne nous permettent p2s dtan?.lyser systémaîique- 

ment les ciifferentes réponses. Le plus souvent, nous 

avons appliqué des impulsions hyperpolarisantes infé- 

rieures - 40 mV, notre but étant d'obtenir une esti- 
mation du courant de fuite. 



figune 2 4  : E n h e g ~ ~ m e n t  de6 cowranix ion iquu  Lam de 

l' appfica;tion de po-tentieh hypmpolaninam3. 

A = cowraw2 cornupandant aux trépoma obbamvéa Le p l u  
~tréquenment hun L u  b i b t r u  de type 7 ( bibtre 165 ) . 

B = counaw2 cornupondan2 aux héparnu obhehvéu Le p l u  

dtréyuemrnent hua la { i b h u  de type 7 7  (dibae 7 4 9 ) .  

L u  chibdtru à &oLte d a  fiaces indiquent L'arnpLLtude d u  hijpmpo- 

lahhc~CLonn impohéa. 

EchMe vehLicde = 0 , 3  PA 

E c h a e  h o ~ z o n ~ t d e  = 7 0 m. 



D - CONCLUSION 

Les enregistrements des courrnts ioniques 

obtenus en réponse à des potentiels imposés d6polarisants 

peuvent être classés en deux c~ tégories. 

Pour cert3incs fibres dites de type 1, le cou- 

rant initi~l -cntr~nt est suivi d'un courant sortant re- 

tardé. Ces deux courants, que l'on peut quslifier de 

cl;rssiqi~es, ont dé jh  été observés sur les fibres muscu- 

laires de barnacle ppr EJAGIIBARA et coll. (1969) puis par 

KEYNES et coll. (1973). Nous en ferons une étude détail- 

lée dans les chapitres suiv2nts. Il est en outre intéres- 

sant de remarquer que ce type de réponse correspond, 

dans les conditions de courant imposé, aux enregistrements 

de potentiel à repol~risation lente. 

Sur d'autres fibres, dites de type II, nous 

avons observé un CO-~r~nt initial composite. Celui-ci 

comprend un cour2nt entr~nt et un courant sortnnt formnnt 

un rebond au moment de l'inactivation du coursnt entr?~it. 

Le potentiel d'inversion de la compos~nte entrsnte est 

toujours inférieur A celui mesuré pour les fibres de 

type 1. Enfin, ce courant initi3l complexe se produit 

toujours, lorsque 18 fibre présente, pour des courants 

imposés, un potentiel h phase de repolarisation au 

moins aussi rapide que la ph2se de dépolarisstion. 

Des maintenant, il convient de sign~ler que 

nous avons distingué le rebond enregistré d'une oscil1~- ' 



tion. No~is avons montré au chapitre "hlatériel et méthodes" 

que le c o r ~ t r ~ l ~  du potentiel imposé demeurait correct 

au moment oh se produit ce rebond. Nous rassemblerons 

dans un chapitre p~rticulier tous les arguments expéri- 

ment~ux permett~nt de montrer qu'il slagit d'un cour~nt 

ionique. 

Bien qiie ne fais~nt p;ls l'objet de ce tr~vnil, 

les réponses enregistrées pour dcs hyperpol~~isations 

membranaires méritent d'être mentionnées. 

D ~ n s  les conditions de cour~nt imposé, la 

réponse obtenue pourrnft etre comp~roble, dans sa phase 

initi~le (pic dthyperpol?ris?Pion), h celle déjA enre- 

gistrée prr dl~utres suteurs sur 12 fibre muscul~ire do 

crabe. cependant, le décours du potentiel enregistré novs 

con&iit h sup:>oçer que nous n' avons ~ P S  enregistré >cor- 

rectement cette réponse. En effet, il est concevable que 

l'hyperpol~riç~tion membran~ire provoquée dans le corn- 

p~rtirnent test entr~fne, du f ~ i t  de l'existence d'une 

fuite iniportrnte, une dbpol~ris~tion membr?n?ire nu 

niveau de l'électrode lntérnle. Cette fuite résulter~it 

B 1. fois d c  lliiltrnçtr?rctiire de 19 fibre et de nos 

conditions expérinent~leç, cette 6eiixi5me cpuse sembl~nt 

minei.~re puisque noils pvons pli évrluer le f~ctciir de 

court-circuit voisin de O,S  ou 0,9. 

Dzns les conditions d r  gotentiel imposé, nous 

enregistrons, lorsque Ir 1 1 ~ ~ r i l i ~ r 1 1 ~  c o t  i~yperpol~riçée 



d'environ 40 mV, deux réponses différentes selon le 

type de fibre. Sur les fibres de type 1, le cour~nt 

obtenu semble pouvoir etre identifié au courant de 

fuite. Sur les fibres de type II, il apparaft un cour3nt 

évoluant ru cours du temps, Cette réponse peut étre 

interprétée comme la déactivation d'un courant sortant 

d'ions positifs dont le potentiel d'éqi~ilihre serait 

au moins ég~X - 100 mV ou méme plus négztif. Toiitefois, 
il appzraft surprennnt que nous n'enregistrions pas de 

variations de conrnnt lorsque ln membr~ne est hyperpol~ -- 

risée de 20 mV (011 moins) B partir de E Noiis propo- 
R '  

serons d ~ n s  la discirssion générsle une interprétation de 

De toutes.f~çons, il est bien évident qu'une 

étude spécifique de ces courants devraft et re  entrepris2 

en li~ison, vrnisemblnblement, pvec la réponse hyperpo-- 

laris~nte enregistrée dans les conditions de courant 

imposé, comme le sugg,'re TAXEDA (1957). 1.1 est en effet 

intéress~nt de remarquer que la r6ponse obtenue en 1 
cour~nt imposé est déclenchée lorsque le potentiel de 

membrane est hyperpolarisé d'environ 40 mV par rapport 

& ER, c'est-&-dire lorsque nous enregistrons un courant 1 
6voliirilt r u  COUI-s du temps d ~ n s  les conditions de poteri- 

tiel inposé. 



- CKIILPITRE III - 

ETUDE DU C O W N T  ENTRANT CALCIQUE 



A - NATURE IOFIQUE DE LrZ C0::IPOSAITTE ETJTRAMTE DTJ 

COURANT INITIAL 

1 - Influence de la tétrodotoxine 
II - Influence de la concentration calcique 

externe 

- 1') :,Iilieu enrichi en calciun 

2') Milieu d6pourvu de c~lcium 

++ 
III - InFluence des ions Sr 

++ IV - Influence des ions ?,Zn 
' V - Conclusion 

B - MISE El? EVIDEKCE DU COURANT CALCIQUE 

1 - Etude dir courant initial en solution 

ASlY -!- TEA 

II - Influence de la concentration calcique 
externe en présence de T a 1  

III - Conclusion 

c - SARBCTERISTI~~S nu COURANT CALCIQUE 

1 - Potentiel d'inversion 

1") Pn~lyse des résultnts acquis 

2') Etude du courent de fuite 

3") Détermination du potentiel d'inver- 

sion ppr l'étude du courant de queue. 

4 " ) Canclixsion 



II - Analyse de ln conductance calcique selon 
le modsle d'HODGKIN-HUXLEY 

1 O )  hctivgtion crlciquc : dépendance 

~is-?~.-viç c:u potentiel 

2")  Xn~ctivation c~lcique 

a) Dépend~nce vis & v i s  du temps 

b)  Dépendance vis B vis du potentiel 

3") Conduct~nce calcique 

a) V~riations de g en fonction 
C 2 

du potentiel 

b) y q ~ r i ~ t i o n s  d e  aii cours du 
.3 

temps pour V = -k 45 mV. 



Les differents travnux relptant l'existence 

d'un courPnt entr~nt RU moment de lt~ctivitC électrique 

des fibres musculpires de Crust~cés s'accordent tous 

pour reconn~ftre la natixre c~lcique de ce courgnt, snns 

intervention notable des ions sodium (FATT et GINSBORG, 

1958, pour ln fibre musciilaire d'écrevisse ; I-MGITVhRA 

et NAKA, 1961, KEYNES et coll., 1973, pour la fibre 

musclilpire de barnacle). Sur la fibre muscul~ire de 

crabe, FATT et KATZ (1953) ont décrit des potentiels 

d'action de grande ~mplitude en milieu PSW sans sodium 

mais ces nuteurs supposent que la membr~ne peut être 

permésble 18 choline, hypothèse reprise depuis par 

RENKIN (1561) . 
D ~ n s  un premier temps, nous vérifierons pour 

les fihres muscul~ires de cr~be cette dbpendnnce du 
++ 

cour~nt entr~nt vis i% vis d e s  ions CP . Cependant, 
pour un gr~nd n o ~ F r c  de fibres, le cour~nt initial est 

composite. Zlous verrons qu'il est possible de déterminer 

une condition expérimentale permettant de n'enregistrer 

que la compos~nte entrrnte calcique. La seconde partie 

de ce chapitre serp donc consrcrée à l'exposé des expé- 

riences pemett~.nt d'établir ce résultat. 

Cette condition expérimentale précisée, nous 

aborderons l'étude des caractéristiques di1 courant 

entrant : potentiel d'inversion, constznteç d'activation 

et dtinectivation dépendantes du potentiel et du temps, 

condi~ct~ncc . 





multiplier ppr 3 13 concentrôtion c~lcique normDle. 

8 )  conditions de cournnt imposé - - - - - - - - - - - - - -  
Cette solution entrafne dans les conditions 

de cour~nt imposé une faible hyperpolnris~tion mernbra- 

nriire d'environ 4 mV et augnente lbgérernent 12 résis- 

t~nce membranôize de repos et le seuil dtactiv2tion. Ces 

effets sont identiqtics z! ceux ddcrits par F-LRGI'iYARA et 

NAlM (1964) pour 13 fibre musculaire de barnôcle et ppr 

FXTT et GIiJSIZI? ,G (1958) poiir ln fibre muscul~i~e d t X c r : -  

visse. 

Lt?ugmentation dt2mplitude de la réponse élec- 

trique dzns les conditions de courant imposé, bien que 

toujours observée, v~rie nettement selon le type de fibre 

utilisé. I@2UDECOEUIL et GUILI3AULT (1972) d6crivent Urd 

fôible ~ccroisscnent d'mplitude n'excéd~nt prs 12 mV 

lorsque & p l e  est multipliée par 10. I M G I Y ~ R A  et NJ; :~  

(1964) trouvent une v3i-i~tion d' ~.mplitude conforme B 

celle prévisible p p r  l'équption de NERMST pour [CP] 

comprise entre 20 et 100 m1J. B condition d'avoir injecté 

du ICZSOg ou de 1'EDTA B ltintOrieur de ln fibre. 

D ~ n s  nos conditions expérimentales, nous re- 

trouvons ces deux types de résultnts. En effet, sur les 

fibres de type II le potentiel n'est que fniblement 

augmenté, d'environ G mV en milieu (Cn x 3 ) .  P?r contre, 

son accroissement peut ptteindre 13 mV sur des fibres 

de type 1 cofiime lc i-iontl-c l'enregistrement d e  13 figrirc 



25 A .  Une telle v~rirtion d'amplitude est proche de 

celle prhvue pnr ltéqu;ttion de NERNST, la pente ét~nt 

de 25 m V  pour b.7 x 10. Cependant, sur d'nutres fibres - 
de type 1, une pente lbgérement pltis faible, ég~le il 

20 mV, 3 été mesurée. 

b) conditions de ~otentiel imposé - . - - - - - -  - - - - - - -  

Corrélgtivement , dans les conditions de po- 

tentiel impos6, le cour2nt entr~nt est augmenté de façon 

plus ou moins sensible. L'~ccroissement le plus net 

d'amplitude du coiirant entr~nt est obtenu sur les fibres 

de type 1, c'est-&-dire celles pour lesquelles la réponse 

électrique a été elle-meme plus nettement aupentée 

(Fig. 25 B) . Les rel?tions cour~nt-potentiel imposé 
trrcées pour le cour~nt entr~nt montrent que le potentiel 

d'inversion est d6pl;ic6 de 90 mV (qu~nd [cd est norm~le) 
e 

.Z 102 mV (qupnd est triplée). Il est noter que 

cette v2ri~tion de 12 mV obtenue sur cette fibre de 

type 1 corrobore bien Ir vnri2tion de potentiel de 13 

nV mestirée poixr cette neme fibre. Cette v~leur correspond 

A un dépl~cement du potentiel d'inversion de 25 mV pour 
3 

une aiigmontption d e  10 fois [ ~ a ]  e, nos différents résul- 
tats se situent entre 20 et 25 mV. 

Lorsque le courant initi~l en solution PSIV 

est de n~ture composite, la variation du potentiel d'in- 

version n'est, p;rr contre, jrmais supérieure h 15 mV 

(en consid6rnnt [ c ? ] ~  x 10). 



- 1 

20  msec 

Figwt~ 2 5  : A d o n  d'un &eu hypmccdcique. 

A - ModidicaLion de l a  hép0VIAe UectrUque erztregbtkée d a u  lu 
c o n a o m  de comaid hpobé l ' a ~ o n  d'un &eu 
hypmccdoipue Ka x 31, aphëb cont<iôle en bolu;tion &W. 

B - EuoluAion du couhant i o L q u e  powt une d é p o l d a L i o n  hpobée 
de 45  mV lotln de 1'  appLicaLion du &eu Ca 3 .  

C - C ~ h a c t é k h f i q u ~  coutant - po; ted& en aolu;tion ASW 
(Ca 7 ) e,t en mieheu hypmcdcique (Ca 3 )  ob;tenu~n p o u t  lu 
mamu au maximum du coutant eviR;rtant ou au minimum du 
cowrant boittant. N o Z m  l e  déphcement du potenXi-& d ' inuw-  
sion de 7 2  mV pouh  une vahiation de & o h  6ooO [CU],. 



Figue  26 : Aotion d'un milieu dépornvu de cdeollrrn ( CaCL2 = O mM1 

A - ~ u p i t u n i o n  de La téponne éeechiyue (condit iom de couhant imposé) 
e;t du cornant e&anX (condiCLon?s de p a t e d d  impohé) houn L'eodeA 
d'un milieu dépouhvu de cdecium (Ca O )  . 
NoZm L'augmentaLion &ëh n m e  du cornant de &iXe .  

6 - CmacAétLinLicjuu couhant poZentid éRabLLu suri c&e dib4e en 
baLuRhon ASW pLun en aolidion Ca O peuh l e  comant i W d e  au maximum 
du couan;t ~&aMk ou au minimum du couhant hott;tant ( p o i d  e.,t 
c m d e ~  1 eA en &in dtimp&ion?s de 5 0  m (a%iungla plein6 eA évidéa 1 



Enfin, quel que soit le type de fibre, le 

cour2nt sort~nt rctgrdé n'est p ~ s  affecté par l'augmen- 

tation do e *  

2 ' )  îiIilieu d6pourvu de c~lcium 
--11----- -11----------"..1- 

Lorsque Ir solution PSIY ne contient plus de 

CaC12, ltpctivit6 électriqiie et le cour~nt entrsnt sont 

totalement supprimes (Fig. 26 A ) .  Tres rapidement un 

courant de fuite irnport~nt se produit, comme le montrent 

clairement les car~ctéristiques courPnt potentiel pré- 

sentées (Fig. 26 B) . Cette augnentation du courant de 
fuite résulte probpblement de 12 suppression de l'effet 

++ 
st~biliç~nt des ions Ca (FRANl<ENHAXUSER et HODGICIN, 

++ III - 1nfl.cience c?es ions Sr 

Il est mrinten2nt bien connu que les ions sr" ' 
peuvent, sur les f il~res muscul~ires de Crustacés, remplr - 

+' FATT et GIIJSEORG (1956), IIE~JEEK et cer les ions C? . 
coll. (1969) sur les fibres d'écrevisse, IV.GIVARPk et 

coll. (1974) sur les fibres de hgrn~cle, ont montré que 

13 réponse graduée obtenue en solution de référence est 

tr?nsformée en réponse rég6nbrative de gr~nde amplitude 

et tr&s dur3ble en solution Sr. 

Nous 3vons utilisé une solution contenant 



Figue  27 : Emegh&ementn de l tao t i vL té  éleothique ( A  I ) 
et des couhant~ ioniqued p o u  dibdéhente, dépolahinatioa h p o a F a  
( A  2 ) en milieu Sa (ShC12 = 8 0  mM ; CaC12 = O mM) . 

B - Catra&éd;tiqucJb couan t  po;tentie.t e;tabfies a u h  l a  méme 
&ibhe p o u  l e  couhant entzant en aolua2on ASW (pointa ) 
et en a olulion Sh ( c m é a  ) . 

C - CdtraotétLinLiqua couhant  pote^^ obtenuc~b am la méme 
dibae à p W  de meauhes à l a  &in d1&pu&iom de 70 mn 
en ho-&~tion ASW ( cmclen ) et en a o l d i o n  Sa ( c m é a  évidéa ) . 
Fibke 2070 . 



compar~ble h celui décrit ci-dessus est obtenu sur 

la fibre musculaire de cr~be placée dans les conditions 

de double sucrose. Soiis l'érction de ln soliltion Sr la 

réponse électrique gradu6e ~ugmente très npidement en 

amplitude attcign~nt environ 100 mV tandis que le seuil 

diminue (Fig. 27 Al). L'PI longement du P.A. s'effectue 

pnr contre plus lentement. 

Lors d e  1'~pplicrtion de potentiels imposés 

(Fig. 27 h 2 )  le caur~nt entrant ;ipp;>rPft pour de f3ibles 

d6polrrisstions puis devient trYs ~mple et net entr~nt 

pour des dépol~ris2tionç plus élevées. 

Lorsque le rebond est présent sur les tracés 

de coilrrnt en solution ! S V ,  celui-ci disp~rrft. L'in~c- 

tiv~tion du couront entr~nt devient alors exponentielle, 

la constrnte d'in~ctivntion ét~nt d'environ 16 ms pour 

un potentiel de nerihrsne de - 17 mV, v~leur proche de 
celles que nous déterminerons pour l'inrctiv~tion du 

courant c~lcique. 

Les rel~tions courant-potentiel montrent que 

le courant entrnnt en solution Sr est m~ximal pour une 

dépolnris~tion de 35 mV. Dnns toute 1s gamme des po- 

tentiels imposés, ce cour~nt est toujours plus entr~nt 

ou moins sort~nt que le courant enregistré en solution 

ASW pour les memes v2leurs de potentiel imposé. Le 

potentiel d'inversion du cour~nt entr~nt situé pour un 

potentiel imposfi de -t- 6 5  mV en solution ASJY est dépl~cr'? 

h + 100 mV en sol~ition Sr (Fig. 27 B ) .  Le cour~nt sortpnt 



tardif et la rectificgtion retardée apparaissent dimi- 

nués (Fig. 27 Cl. 

Il faut noter que d ~ n s  cette expérience, 

pinsi que d ~ n s  celle décrite pour illustrer l'action 

milieu hyperc~lcique, le courant de fuite semble 

très légérernent 2ugmenté. Ceci peut résulter d'une réelle 

sugmentation de ln fi~ite membranaire ou bien d'une fnible 

augment2tion de la résistance sarcopl~smique. 

4-+ IV - Influence des ions Un 
+-!- Les ions ?,In bloquent sélectivement le cour3nt 

calcique provoqu~nt le potentiel d'action des fibres 

et élimine la répoi~se gradiiée des f ibses d'écrevisse 

(FATT et GIIU'SBOI?G, 1958 ; TP.JCEDA, 1267) et des fibres 

de cr;ibe (JIAUDISCOEU2 et GUILEAULT, 1972). 

L'~ddition de 20 ml,l de :InC12 ,2 la solution 

ASIY provoque toujours 12 suppression tot~le de l'activi- 

té électrique (Fig. 28 A et A ' )  dans nos conditions de 

courant imposé. 

Sur cette fibre, en potentiel imposé, le cou- 

rant entrant disparaet et simultanément, le rebond exis- 

tant dans le cour~nt initial est supprimé (Fig. 28 B et 

B'). Le courant sort~nt retardé, particulièrement pmple 

sur cette fibre de type II, n'est pas effecté pnr les 

++ ions Eln pour des potentiels imposbs inférieurs B 



ASW 

- 
40 msec 

~i m e  2 8  : Enheg.inAhemenXh dan-s l e n  con&on-s de coutranAa 
hpoa& ( ~ - ' ë k ~ ~ e t  dam Len condiXiona de potentie& imponéa ( G  et 6'  ) 
obtenu powi une dib4e placée en aoLuLion ASW p d  en naLuLion-Mn 
(Mn CLp = 20 mhl) 

Len chid@~u à LU gauche den enheg.inAhemed in&queutt L u  
v d e m  den potentidn imponén à p c a i h  du HP = ER. 



.courant subit une léghre diminution. 

Les rel~tions courant-potentiel imposé 

(Fig. 29) établies pour cette fi.bre en solution hSY1 puis 

ASW + Mn pour le colirant entrant mettent en évidence ces 

différents résult~ts. Il est intéresmnt de noter que 

l'interseciion de deux courbes ASW et ESV + Mn reprxsen- 

tant l'évolution du courant entrant ou du cour~nt initi~l 

en fonction du potentiel se produit pour une dépolarisr- 

tion imposée de + 90 mV. Ce résultat ç~iggèrer~it donc un 

potentie.1 d'inversion pour le courant entr~nt correspon- 

dant B Em = + 25 mV, ce qui confirme 13 mesure effectuée 

en solution ASTB par extr~pol~tion du courant de fuite. 

Enfin, si le courmt sort~nt n'est, comme nous 

l'avons signalé, que 16gSrement influencé pPr les ions 

9-9- XIn , les courants de quelle sont pgr contre toujours net- 

tement diminués (voir enregistrements Fig. 2 8 )  . 
D ~ n s  le c ~ s  des fibres de type 1 (cour~nt 

initipl à une seule compos~nte cntr~nte) les mêmes r6-  

çultats sont oktennç notimment pour le courant entrant. 

En outre, les crr~ct6rlstiqueç courant-potentiel présen- 

tées (Fig. 30) montrent ln diminution du cour3nt sort~nt 

retprdé, celle-ci se produis~nt d é j &  pour un potentiel 

imposé voisin de + 60 nV. 

11 fsut mentionner toutefois que les fibres, 

indépend~nnent d e  leur type, présenterit plils ou riloins 

ncttcment cette dirninii-tion m ~ i s  il app~raf t compréhençil:l~ 

qlre celle-ci soit ;~liis bvidcil.tc ;)o?lr l e s  -.?L1i!-eç d-  -fjr~>:, 2 



Figuhe 2 9  : Ccu~actétLin~queh couhant poXerz;ti& Xhacéa 

en bolLLti0n A S W  ( c a c l e h  ) p h  en aoludion-Mn (a%angLeA ) a u h  l a  

dibne d o n t  t e c l  emegh&emen& n o n t  phénervtén à Ca .diguhe 2 b 

(Fibne 2 5 0 4 ) .  

SgmboLu pLei~n : m e h u h a  au maximum du couhant evi;Dtant 

au au m i h u m  du coutant 60h&1~t. 





oh le courant ret~rdé est génér~lement plus smple en 

solution AS\;' (voir chapitre 11). 

L'cnscnblc des résult2.t~ que nous venons de 

présenter confirme 1~ n~ture calcique du courant entr~nt 

011 de ln composznte entrante du cour~nt initial. Insen- 

sible h 1z TTX, ce cour~nt dépend de la concentration 
i 

+-!- 
calcique externe, peut être transporté par les ions Sr 

4-4- 
et est inhibé ppr les ions ?,ln . 

Cependpnt, deux résultats nous conduisent B 

nous interroger qu~nt il la nature purement calcique de 

ce cour2nt. D'une p ~ r t ,  toutes les valeurs obtenues pour 

son potentLe1 d'inversion sont particuliérement b~sses. 

Elles correspondent B Em v~rirnt de O il + 35 mV selon 

lé type de fibres. D1putre part, la dépendance du cou- 

rrnt entrrnt vis & vis de F a l e  nlest le plus souvent 

que p~rtielle et se révèle plus grande si le courant 

initial ne présente pss de rebond. 11 n'est pas sans 

intérêt de remarquer en outre que cette sensibilité 

vis B vis de [cd peiit v~rier, quoique légérement, n 

pour des fibres cl?çs&es dans 'le même type. Cette 

vari~bilité peut ccpcndnnt s'expliquer pssez fpcilement. 

En effet, nous avons signalé que pour les fibres de 

type II, le rebond pouvait etre plus ou moins développ6. 

De merne, polir les fibres de type 1, on peut concevoir 

que l'gbsence ~ p p ~ r e n t e  de rebond n e  signiFie p ~ s  



systém~tiquement, pour tolrtes les flbres, qu'aucun 

courant sortant initial ntPit ét6 D U  moins Ê~iblement 

activé. Une inter~ction entre l'influence de chzcune 

des compos~ntes du courant initigl pourrPit ainsi rendr? 

compte de nos différentes observ~tions. 

Deux hypothèses peuvent donc etre émises : 

- soit le c2nal calcique présente une fgible 
sélectivité 

- soit un zutre coursnt se produit en même 
temps que le cour~nt entr~nt. 11 pourr~it évidemment 

s'agir du cour~nt respons~ble du rebond. 

Les r6sult~ts qui vont étre présentés auront 

pour but de permettre de juger de la v~lidité de ces 

hypoth5ses et de tr~ncher éventuellement entre l'une 

OU l'ôutre. 



B - LIIVE XN EVIDTT:CE nu coma r~ CF L C I Q ~  

1 - Etnc'? clu c o i ~ r ~ n t  i n i t i ~ l  cil s o l u t i o n  

Es:? J- TEA 

Le c h 1 o ; x r e  c?e t b t r n b t h y l ~ n n o n i i x m  (TEA) e s t  

r é p u t 6  $ t r e  un i n h i b i t e u r  d e  IF c o n d u c t ~ r c e  p o t ~ s s i q u e  

(IIILLE, 1967 ; KO?PXTII37FER, 1 9 6 7  ; STPI'FIELD, 1970 F I .  

Le TEA p r o d u i t  d c ç  e f f e t s  t r S s  v ~ r i ~ b l e s  s u r  

l e  p o t e n t i e l  d e  r e p o s  des  f i b r e s  m u s c u l ~ i r e s  d e  C r u s t r c S s .  

FATT e t  KATZ (1953) o b s e r v e n t  une d i m i n u t i o n  du P.R.  s u r  

les f i b r e s  d e  C a r c i n u s  e t  de P o r t u n u s ,  e f f e t  c o m p ~ r ~ b l e  

& c e l u i  d e c r i t  pFr STAYFIELD (1970 b )  pour  l e  P.R.  d e  

1 2  f i b r e  m l i s c u l ~ i r e  de g r e n o u i l l t ? .  Sirr l e s  " i h r e s  d ' é -  

c r e v i s s e ,  l e  P.2. demeure i n c h ~ n g d  (FPTT e t  GI1:STsOXG, 

1 9 5 8 )  t ~ n d i s  que  TfE?,l.V?? e t  G~UiX?ICOJ'i' (1961) c o n s t r t e n t  

une  h y p e r p o l ~ r i ç ~ t i o n  n e m b r ~ n z i r e  e t  une  ~ u g m e n t n t i o n  

de l n  Rn s u r  l e  n i i s c l e  d e  h o m ~ r d .  

Dans nos  c o n d i t i o n s  d e  c o u r ~ n t  - imposé ,  l ' r d -  

d i t i o n  d e  TEh  (20 nn.!) h l i \  s o l u t i o n  d e  r é f é r e n c e  n e  

m o d i f i e  pgs  les  s r o p r i é t t 5 s  m e m b r ~ n ~ i r e s  de r e p o s  d e  17 

f i b r e  n u s c u l ~ i r c  d e  c r ~ h c ,  en ~ c c o r d  l e s  r é s u l t ~ t s  

d e  HAIJDECOEUTE ( 1 9 7 1 )  ohte i ius  & 1 ' ~ i d e  d e  n icror i . lec t roc l :~ç  

s u r  l e s  mênes f i b r e s .  

S u r  I r  f i b r e  m u s c u l ~ i r e  d e  c r a b e ,  cornne 

SUT d '  3 u t r e s  m u s c l e s  d e  C r u ~ t  r c d s  (IFS,GIi'J&I.TZP+ e t  VA'FANL'~ZE, 

1955), l e  TEA provoque 1 9  tr;rnsPorrnrit ion d e  1 7  répoi isc  

é l e c t r i q u e ,  nëmc l o r s q u e  c e l l c - - c i  e s t  g r ~ d u s e  e t  dc 



Figrne 37 : E66eA d'une ao&u;tion TEA ( 2 0  mM) am L1a&LvA;t& 
é&ec.OLcj ue 

A - L lamplLtude eA durée de La rrépovue électxicjue dam L u  
con&ovu de courant impoié dont n&ement augmentéeh 
en paéaence de TEA. 

B - EuttreghZtemen;tn d a  cowran;tn ionicjua en aalu;tion ASW 
p h  en ioLuLian TEA. Nozen l a  d h p w o n  du /tebond eA 
&'augmentdon dlampUude du coutant eM;DLunt. 

C - C m a c t é d f i c j u a  couravLt-po;tevl;ti& E f a b f i u  en h a m o n  
ASW ( p a i m )  pulin en solution TEA ( c m é a )  p a u t  Le 
courant enttrunt. Nozen l e  déplacement de + 2 5  mV du 
paZentic2 d ' i n v m i o n  du couhant enttrant. 

Fibtte 7609  . 



f a i b l e  2mpl i tude ,  e n  une r é p o n s e  r é g é n é r a t i v e  ample 

~ t t e i g n ~ n t  90 h 1 0 0  mV e t  très d u r a b l e  (F ig .  31 P ) . Le 

s e u i l  est gbnéra lemcnt  16g3rement diminué.  

D g n s  les c o n d i t i o n s  de  p o t e n t i e l  inpose5, l e  

TE!, e n t r a t n e  1' ~ u g m e n t a t i o n  d e  l ' a m p l i t u d e  du c o u r a n t  

e n t r a n t ,  q u i  d e v i e n t  m e m e  n e t  e n t r ~ n t .  

Ces e f f e t s  s o n t  e n r e g i s t r é s  s u r  t o u t e s  l es  

f i b r e s  t e s t é e s ,  q u e l  qiie s o i t  l e u r  t y p e  en  s o l u t i o n  

ESW. S u r  les  f i b r e s  d e  t y p e  II p r é s e n t a n t  un rebond 

il f ~ u t  n o t e r  l n  d i s p ~ r i t i o n  du rebond s i m u l t r n é m e n t  

l 1 ~ u @ - a r ; n t n t i o n  dir c o i i r ~ n t  c i l t r in i -  ( F i g .  31 B) . 
Les  c g r ? c t é r i s t i q u e s  c o u r ~ n t - p o t e n t i e l  

( P i c .  31 C l ,  é t r h l i c s  s u r  I r  f i b r e  d e  t y p e  I I  don t  l e s  

e n r e g i s t r e m e n t s  s o n t  p r 4 a e n t é s  e n  B, p e r m e t t e n t  de d6-  

t e r m i n e r  l e  p o t e n t i e l  d l i n v e r s i o n  du c o u r û n t  e n t r r n t .  

L? compos?ntc e n t r r n t c  du c o u ï p n t  i n i t i - 1  est  ~ n n u l e e  

pour un p o t e n t i e l  i n p o s 5  d e  -t- 75 nV en s o l u t i o n  ASï? t ~ n -  

d i s  q u ' e n  p r 6 s e n c e  d e  TE% l e  p o t e n t i e l  d ' i n v e r s i o n  du 

c o u r ~ n t  e n t r ~ n t  e s t  d é p l r c 6  d ' e n v i r o n  30 mV. S u r  l ' e n -  

semble d e s  f i b r e s  d e  t y p e  I I  é t u d i é e s ,  l ' z p p l i c a t i o n  dc 

TE!, a t o u j o u r s  provoqué une  v r r i r t i o n  du p o t e n t i e l  d t i i i -  

v e r s i o n  de  2 5  A 30 mV. C e l u i - c i  c o r r e s p o n d   lors à un 

p o t e n t i e l  d e  menbr rae  6 g a l  h i 30 o u  -t- 3 5  mV. 

Pour l e s  f i b r e s  c?e t y p e  I pour l e s q u e l l e s  l e  

c o u r n n t  i n i t i ~ l  n e  p r f i sen te  p r s  d e  rebond r p p ~ r c n t ,  1~ 

v z r i ~ t i o n  du p o t c i l t i e l  d ' i r i v c r s i o i ~  du c o i i r r n t  e i î t r ~ r r t  

s~iis 1 ' P F f ~ t  cl11 17!. cçt beoiicoup p1it.ç £?i1;12, cl' cnviro:: 

5 A 10 mV. 



Figwre 32 : E 6 d e . t  d'une solution TEA 120 MM) auil l ' a c t i v i t é  
2ecttUque. 

I : Potentiel d'action obzenu dam lu condLtiom de 
couhant hpoaé .  

2-6 : Cowrant, i o n i p u u  ennegdZtén powr dibbéirentu 
dépolahisaLLom .impom)3unées dont lu v d e w  aont poILtéu 
it l a  &oLte d u  ewregh;Drementx. 
NoZm l a  girande ampLi2ude et l ' ao t i va t ion  irelativement 
plun kapide du comant e&ant. 



D e  p l u s ,  il f c u t  r e n p r q u e r  q u e ,  pour  les en- 

r e g i s t m m e n t s  p r @ s e n t & s ,  l e  c o u r ~ n t  c ~ l c i q i ~ e  e s t  ~ c t i v E  

pvec lin c c r t ~ i n  r e t ~ r d .  C e t t e  o b s e r v p t i o n ,  t r 5 s  n e t t e  

pour l es  e n r e g i s t r c : n e n t s  c o r r e s p o n d ~ n t  aux d é p o 1 ~ r i s ~ -  

t i o i ~ s  d e  45 ti 60 mV 3 pi1 e t r e  e f f e c t u d e  b g ~ l e m e n t  s u r  

de nombreuses ~ u t r e s  f i b r e s .  11 n e  semble p ~ s  que c e t t e  

s o r t e  d e  décrochement  p u i s s e  e t re  a t t r i b u é e  B un d b f a u t  

d e  " c l ~ m p " ,  dnns I r  mesure oh nous  Pvons t o u j o u r s  pu 

e n r e g i s t r e r  un ~ c c r o i s s e n ~ n t  p r o g r e s s i f  du c o u r p n t  en- 

t r n n t  en f o n c t i o n  du p o t e n t i e l  e n t r e  + 30 e t  + 50 mV. 

S u r  d t ~ u t r e s  f i b r e s ,  ce r e t ~ r d  s p p x r p f t  moins mi-+ilqué 

comme l e  mont ren t  l e s  e n r e g i s t r e m e n t s  dr, 1 3  f i g u r e  32. 

D ~ n s  ce C F S ,  l e s  c o ~ r r - n t s  i o n i q u e s  s o n t  trSs c o m p ~ r r b l c s  

B ceux ol;tenirs e.; ~ i l i e u  S r  ( v o i r  F i g .  27 P,). 

Les d i f f i S r c : ~ t s  e f f e t s  dus  P U  TE3 que nous .. 

vcnoas  d ' o k s c r v c r  5 s ~ v o i r  : 

- >ugei1t r t ion  d ' z ~ p l i t u d c  e t  d e  d u r &  d e  1~ 

r é p o n s e  é l e c t r i q u e  

- ~ u g m e n t ~ t i o n  du c o u r ~ n t  e n t r ~ n t  

- s u p p r e s s i o n  du rebond 

- d d p l t c c n e n t  du p o t c ; l t i e l  d ' i n v e r s i o n  du 

couPpnt  e n t r a n t  

é t ~ y e n t  l a  deuxi3me hypothYse émise préc&demment. En 

e f f e t ,  il e s t  p o s s i b l e  d t ? d n e t t r e  que l e  TEPL 3 i n h i b é  

un c o u r ~ n t  s o r t ~ n t  se  p r o d u i s r n t  nu moins e n  p p r t i e  e n  

meme t e ~ p s  q u e  l e  c o u r ~ n t  e n t r r n t .  Drnç ces c o n d i t i o n s ,  

cil ~ I - ~ S C C C I  d e  TE: , il d c v i e n t  i ; l t é r e s s r n t  d ' c x r m i n e r  



à nouveFu 1 2  d 6 p r ~ c l ~ i 1 c e  du cc:ir~nt e n t r ~ n t  v i s  5 v i s  ?c 

13 c o n c e n t r 3  t i o n  c ? I c i q u c  e x t e r n e .  

Deux s o l i i t i o n s  orit @ t B  2 p p l i q u é e s  s u c c e s s i v e -  

ment s u r  une mame f i b r e .  L 'une c o r r e s p o n d  B 1 2  s o l u t i o n  

p S;I! + TEA (20  rn:,I), l ' r u t r c  est  11;: m i l i e i i  h y p e r c g l c i q u e  

D ~ n s  l es  c o n d i t i o n s  de  c o u r s n t  i n p o s é ,  l e  po- 

t e n t i e l  d z  92 mV e n  rnilieii !SV + TE? d e v i e n t  é g ~ l  à, 

+ 1 1 0  .IV l o r s q i i c  l e  m i l i e u  CCP] x 5 + Ti3 est  ~ p p l i q u i .  

En p o t e n t i e l  impose,  l e s  c o u r b e s  courrtnt - 
p o t e a t i e l  de  1 3  f i g u r e  33 t r g d u i s e i l t  l e s  r é s i i l t ~ t s  ob- 

t e n u s .  L ' c p p l i c ~ t i o n  de 1~ s o l u t i o n  e n r i c h i e  e n  c ~ l c i u ~  

provoqile 1 ' ;1ii~;rrni-t  t i c!ir csi~r?ilt e : i t r r n t  e t  u:r cl-5plr - 

cernent d r  s o n  p o t c : ~ t i c l  d ' i n v e r s i o n  de + 95 mV il + II3 

rnV (Z  = + 30 5 + 13 n'JI. C e t t e  v p r i r t i o n  c o r r e s p o n d  B n 

un c h ~ n g e n c n t  d e  27 nV pour iiilc r ~ ~ c n t x t i o n  de  [!'l , 
d 'un  f r c t e u r  1 0 .  

Un m i l i e u  ~ p p ~ u v r i  e n  c ~ l c i u m  : (Cn x 0,5) 

provoque s u r  1~ m&nc f i b r e  I r  s u p p r e s s i o n  d e  I r  r é p o n s e  

é l e c t r i q u e  e t  du c o u r g n t  e n t r ~ n t .  

Ces r é s u l t 3 t s  s o n t  e n  zccord  a v e c  ceux o b t e n u s  

P 2 r  ifi"GI'l'?i".R!$ e t  LTPICA (1.963). R ~ p p e l o n s  que s e l o n  ces pu- 

teiirs, 1 9  V P I - i - t i o n  cl,? [CF] e n t r e  20 e t  100 nl provoque 
C 

u n e  vtrintion d a  p o t c n t i c l  c o i ~ i o r n e  c e l l c  c ~ l c i 1 1 2 h l e  



Fisme 33 : C ~ ~ ~ c t é h i n L L q u a  ccoutrant -poted  obtenu6 am 
une dibtre placée ~uccaaivement  dam un miLieu ASW + TEA ( 2 0  mM) : 

"TEA-Ca 1 " p d  d a r ~ ~  un W e u  hypeiicdcique ( [CU] x 5 )  addiLionné 

de TEA : "TEA-Ca5". Mama au maximum du 1 eulA;rtccnt au au ~ ~ u m  du 

7 oatLitant en TEA-Ca 1 (pointn) pLcin en TEA-Ca 5 (i t tuangla p l e i n n ) .  

C e s  mumu a a n t  cow~Lgéa du counant de &iAe ~ u p p a ~ é  indépendant 

du p a t e d d  et du tempa. Mumen en bin d1imp&iam de 6 5  m en 

TEA- Ca 1 ( cenden ) et e.n TEA-Ca 5 ( ~ a n g l e n  évidéa ) . 



p s r  l t é q u 8 t i o n  d e  17ERh'ST. T o u t e f o l 2 ,  ce r é s u l t ~ t  n e  p e u t  

e t r e  a c q u i s  q7!'LL c o n d i t i o n  dtovoir i n j e c t e  du K SO o u  2 4 

d e  ltEDTI. h l ' i i î t b r i e u r  d e  l a  f i b r e .  Dpns n o t r e  c2s, il 

n p p ~ r z f t  qu ' en  prEscnce  d e  TmA, l ' a u p e n t p t i o n  de LP con- 

c e n t r z t i o n  c ~ l c i q i ! c  e x t e r n e  p e r n e t  é g 8 l e n c q t  d e  mettre 

e n  b v i d c n c e ' u n e  d 'pend~nce  du p o t e n t i e l  d ' i n v e r s i o n  du 

74- c o u r g n t  e n t r ~ n t  v i s  à, v i s  d e s  i ~ n s  CF p r o c h e  de ce l le  . 
p r é v i s i b l e  p r r  l t & q u î t i o n  d e  VERNST. C e  r & s u l t a t  suggVre 

donc que l r h y p o t h & s e  d 'une  f ~ i b l e  s é l e c t i v i t b  du c ~ n ~ l  

c s l c i q u e  d o i t  e t r e  r e j e t é e .  

I I I  - Conc lus ion  

L'3ddiJ:ion dc TEPP B 1 3  s o l u t i o n  d e  r é f é r e n c e  

nous permet  d ' c c r e g i s t r e r  une  ~ c t i v i t é  é l e c t r i q u e  e t  un  

c o u r r n t  c n t r m t  d e  grgnde ~ n p l i t u d e .  D ~ n s  19 n e s u r e  o h  

l e  c o u r c n t  d e  f u i t e  n ' p p p ~ r n f t  que  peu ou p r s  g f l e c t é ,  il 

es t  donc r a i ç o n n î b l e  d'admettre que l e  TEA 2 pu r g i r  s u r  

iin c o u r ~ n t  i o n i q u e  s u r v e n a n t  dSs 1 9  phrse de dépo lo r i s> -  

t i o n  du p o t e n t i e l .  Lr c o n p o s ~ n t e  s o r t ~ n t e  du c o u r a n t  ini- 

t i n l  é t ~ n t  s u p p r i n 4 c  p r r  l e  T U  il s e n b l e r p i t  donc q u e  

c e l l e - c i  p u i s s e  @tr?  due A un c o u r ~ n t  p o t 2 s s i q u c  se p r o -  

d u i s ~ c t ,  2u moins e n  2?rtie, e n  nene temps que  l e  c o u r r n t  

c r l c i q u c .  9n e f f e t ,  l c  c o u r ~ n t  e c t r a n t  e n r e g i s t r é  se 

r @ v Z l e  ê t re ,  cri p r é s e n c e  d e  TE!, un c o u r ~ n t  c ~ l c i q u e  re; - 

. - l r t i v e m c n t  p u r  e t  ddpcndrnt  1;. [ c Î ] ~ .  D ~ n s  ccs co :~d i -  

t i o u s ,  il d e v i e n t  p o s s i 5 l e  d t r b o r l e ï  une  S t u d e  p l u s  d 5 -  

t r i l l 6 e  d e  ce cour?.iit c r l c i q u c  ? f i n  d e  p r s c i s e r  ses 

d i f f  6rer:teç ~ ~ ~ c t r i s t i  s . 



1 - Potentiel d'inversion 

1') Analyse des résultats 2cquis ............................ 
Au cours de l'exposé des résultats pr6cédents, 

nous avons détermin6 B différentes reprises le potentiel 

d'inversion du cour~nt entr~nt. Nous allons résumer les 

rés~ilt~ts acquis. 

Dpns les conditions de potentiel imposé, lors- 

que les fibres sont pl~cées en solution ASI'?, deux valeurs 

du potentiel d'inversion peuvent étre proposées selon 

le type de fibre étudiée (voir ch~pitrè 11, p~rPgrgphe 3). 

- Fibre du type 1 (courant initial spns rebond 
app~rent : Vrev = 90 Ct 95 mV 

- Fibre du type II (courant initi~l svec 
rebond) : Vrev = 75 Ct 80 mV. 

Nous venons de const~ter que ces valeurs ne 

sont pps rdellement celles du potentiel d'inversion du 

courant calcique, surtout pour les fibres du type II. 

En effet, en présence de TEA, le potentiel d'inversion 

correspond toujours B Vrev voisin de 100 mV. D ~ n s  12 

mesure oh le canal calcique semble assez sélectif, il 

ser~it B priori logique de considtrrer que le potentiel 

de membrane correspondnnt, soit En = + 35 mV (en ;idnet- 

tant ER = - 6 5  mY), puisse Etre ~ssimil6 au potentiel 

S f  dtSqililibrc des ions CP . 



Un probl&me important se trouve immédiatement 

soulevé. En effet, si la valeur de + 35 mV étpit celle de 
++ 

' la concentration interne eu ions Ca ser~it d'en- 

viron 1 mil. 11 est bien évident que si la répartition 

du calcium est homog&ne, une telle valeur est impossible 

puisq~r'elle correspond d'une part au contenu interne 

calcique tot2l (PSHLEY, 1967) et que d'autre part, 

PORTZEHL et coll. (1064) proposent une vpleur de lom7 l i  

++ - de CR compatible avec l'activité mécanique. De plus, 

HAGIWARA et NAKAJIklP (1966 b) obtiennent des réponses 

régénératives apr2s  voir injecté un agent chél~t~nt 

permettant de réduire [cdi B environ 8 . 1 0 ~ ~  M. Or, 

d2ns nos conditions expériment~les, nous enregistrons 

p~rfois des réponses rn~logues m ~ i s  le potentiel d'in- 

version demeure conforme & l'ensemble de nos résult~ts. 

Il spprr~ft donc indispens?ble de rechercher d'une p ~ r t  

quelle erreur a pu fausser notre mesure et de déterminer 

d'autre pprt ce potentiel d'inversion par une méthode 

différente. 

2') Etude du courant de fuite (IL) --------------------- ---- 
Une source d'erreur peut bien sar provenir de 

notre technique graphique d'estimation du courant de 

fuite dont la variation d'amplitude en fonction du po- 

tentiel a été considérée liné2ire. Afin de contr6ler 

ce postulat nous Pvons tentd de déterminer expérimentr- 

lement les vpleurs de cc cour2nt de fuite en fonction 



Figue  34 : €;tude du comil;t de QLLi;te en milieu TEA-Mn. 

A - Emeg&RtrernenXh o btenun en tnilieu TEA ( 2 0 mh4) -Mn ( 20 mM) 

8 - Cahac;tétLin;tiquu cowtant po;tenti& é.&bfiu : 

1 ) en W e u  TEA powz Le c o m n t  em2.un;t (pair& ) & 
en Sin dthnpuRnioa de 65 nls ( c m d e n ) .  

2" ) en W e u  TEA-Mn (%anglu ) : Len muuu du couan t  
i n i L L a l ? ~ & d u c o w z u n t  en6 ind t imp&iom d e 6 5  w sont 
idevdiquu (sau6 puun. t e  po;tevl;ti& hpoaé de + 1 1 2 mV oh une 
peaXte dihdérrence a p p a h d  : 7 ,  symbok%é parr un Losange], i n -  
diquant La suppkuaion du couhant enttavtt e,t du couhant treAahd&. 
Le comant de &&e pkeaevcte une LégQrre rrec t id icdon.  Remahqua 
cependant que lu diddhencc? evctrLe L u  deux v u l e m  du poXendiel 
d ' i n v m i o n  (indiquéen p m  d e n  dtèchen) e n X  6aibLe. 



du potentiel. Nous ;ivons vil quc les ions ~ n + +  permettent 

de supprimer le cour~nt entrant ou tout le courant ini- 

tial et qu'en outre le TB\ inhibe le courant sort~nt 

initi~l. De plus, le courant sortant retardé que nous 

etudierons ultérieurement est fortement diminué ppr le 

TEA. P2r conséquent, il semble possible d'éliminer les 

différents courants ioniques impliques d ~ n s  le processus 

d'excitation pour enregistrer un courant résiduel repré- 

sentant certainement en grande partie le cour~nt de 

fuite. . 

L'expérience est ré~lisée en deux temps : tout 

d'abord les enregistrements sont effectués en milieu 

T W  (20 mhI) afin de supprimer les cour~nts sortants 

puis une solution TXA + hIn (20 ml11 est appliquee. La 

figure 31 B présente les caractéristiques courant- 

potentiel obtenues. L e  milieu TEA-Mn provoque 1~ suppres- 

sion totale du cournnt entrant pinsi qu'une légére dimi- 

nution du cour~nt sortant. Les courants deviennent in- 

dépendnnts du temps, les valeurs du courant initial et 

du cournnt final ét~nt identiques ; une trSs f~ible dif- 

ference apparait seulement pour un potentiel imposé dc 

+ 112 mV (Fig.  31 A ) .  

LP diminution du courant sort~nt en milieu 

TEA-IiIn alors qu'un milieu TEA a déjà été sppliqué doit 

etre soulignée. Cet effet peut stinterpr6ter de deux 

façons. Il pourr~it s'agir soit d'une action plus corn- 

pld5te des ions TEP, ~ i x  cours du temps soit do l'effet 



++ 
précédemment décrit des ions Mn sur le courant sort~nt 

retardé (voir Fig. 30). La premiere hypothese spparaft 

peu vraiscmblable puisque, comme nous l'avons déjA si- 

gnalé, 13 fibre subit toujours une imbibition d'au moins 

?ln quprt d'herrre d 3 n s  19 solution TEA avant que les en- 

registrements nc soient effectués. La seconde hypothese 

peut être vplable, h la lumi2re de nos précédents résul- 

tats, si l'on ~dmet que la solution TEA ( A  la concentra- 

tion de 20 mbI) n'a p ~ s  tot~lement supprimé le cour~nt 

++ sortant retardé. Dpns ces conditions, les hIn auraient 

pu ~ g i r  sur un courant résiduel. 

Quoi qu'il en soit, il semble bien qu'en milieu 

TEA-Yn la quasi-totalité des courants ioniques soit sup- 

primée et que le courant enregistré puisse être assimilé 

nu courrnt de fuite. Nous constatons que celui-ci suit 

une rel~tion lin6~ire en fonction du potentiel pour des 

potentiels imposés hyperpol~ris~nts ou dépolaris~nts 

infbrieurs à + 55 mV. Au-del5 de cette valeur, le cour~nt 

de fuite rectifie léghrement. Une observation similaire 

R été signplée pRr FDELhIAN et TAYLOR (19G1) sur l'axone 

de seiche et pPr G0LD:Lfi.X et BINSTOCI< (1969) sur l'axone 

de Myxicola. 

Nous constrtons que 13 courbe traduisant 12 

vnription de 1 croise celle btablie pour le cour3nt L 
entrnnt en milieu TEA A + 92 mV. Par contre, si la vprip- 
tion du cour~nt de fuite est considér6e liné~ire, 



le point d'intersection correspond à un potentiel impo- 

sé de + 86 mV. Par conséquent, l'erreur commise pour I r  

détermination du potentiel d'inversion din courant entr;.nt 

est de 6 mV lorsque l'on utilise la méthode d'extrapo- 

lgtion du courant de fuite. Elle est généralement voi- 

sine de 5 mV pour les ~utres expériences réalisées, ce 

faible écart étant explicable par la forte "slope- 

conduct~nce" c~lcique dans cette zone de potentiels. 

Ce résultat nous oblige à considérer que notre 

détermination graphique du potentiel d'inversion du 

courant entrant ne peut étre la cause des valeurs basses 

aue nous enregistrons génér~lement. 

3 " )  Détermin~tion du potentiel d'inversion --------.-..------- ------.------------------ 

du coursnt entr~nt ppr  1'6tude d i ~  courgnt cte qiieue. 
-^---.-.----..I------I---------II----.-*---I---.--I-_-II -- 

Une ~utre méthode de détermin8tion du poten- 

tiel d'inversion d'un cour~nt consiste h observer 1~ 

direction dri coursnt de querie B différents nive~ux de 

potentiel après avoir 8ctivé ce coursnt. Les expériences 

ont été réalisées en présence de TZA. Un potentiel con- 

ditionnant est ~ppliqi~é, de 65 mV d'amplitude et 13 ns 

de durée, v2leurs légbrement sup6rieures A. celles ohte- 

nus pour le pic du cour~nt entrant. LP membr~ne est 

ensuite amenée B un deuxiSne niveau de potentiel vrria- 

b l e  d ~ n s  iine gxime comprise ici entre + 80 et -t 105 inV 

(Pig. 3 5 ) .  Le coilr~nt de queue est entrpiit poiir V2 = 



u 
10 msec 

Figwre 35 : Vetezmination du potel&& dléquilibae 

d c i q u e  en W e u  TEA ( 2 0  mM) . 
L1hnplLesion con&Xionnante a une ampLitude de 6 5  mV 

at une dmée de 13 mn . La neconde h p u b i o n  en t  d l  a m p W d e  
vahiabCe ( v a & w  inckqu&ef, nuh en/reg&-tUmevctn ) . 

FLbhe 573 . 



sortrnt pour V2 = + 10.1 l i V .  Il est intéressant de cons- 

tater que sur lc trrcé de 18 figure 31 B, le courant 

initirl gppr~2-t f6g>ïement  sort~nt pour an potentiel 

impos6 ee + 107 mV. 

4 O )  Conclusion ..*----- 

P insi, d ~ n s  d i f f 4 r c n t e s  conditions exp4rialen - 
Lnles, le potentiel d'inversion du couront c~lcique ~ p -  

prrrft situé b E voisin de + 35 mV. Cette vrleur est, 
ri1 

comme noiis 1'~vons e:rpliqub, trop brsse pour pouvoir re- 

présenter ybellenieni le potentiel dT6quilibre des ions 

CF". KOUS proposerons d ~ n s  ln discussion génér~le unp 

interpr6tption possible de ce résultat. 

L'dttrr'c cle 1~ conduct~nce c~lciqiie peut être 

effectuBe B prrtir des mesures du cour~nt cplcique net 

piiisque : 

- (E  - ECa! OU Ica - 
Ica - 'cP m 

- 
gc 3 (V - VCa) 

avec 

Ica : courant entr~nt mûximum mesuré pour un potentiel 

imposO V rmennnt la membrane B un niveau Em. 

VCn : potentiel d'inversion correspondrnt pii potentiel 

& - .  d'éqiiilibre des ions CÎ (ECn) selon VCp = ECn 
' 16 



Le terme gCp peut etre décrit comme le produit 

le canal calcique et des v~ri~bles sans dimension, va- 

riant de O h 1, dépcnd~ntes du potentiel et du temps, 

et car8ctérisant lf>ctivption et l'in~ctivption. Soit : 

LP v ~ r i ~ b l e  d est 17 vrri~hle dfrctiv?tion qui, poT7r Ir 

condiict~nce c~lcique, correspo~id A 12 variable m pr-opo- 

sée pPr EIODCKIN et IiUXLEY pour ZP conduct~nce sodique. 

LP v2ri~ble f est 1~ v~riable d'inactiv~tion de ln con- 

duct~nce calcique, éqilivrlente & 19 vpri~ble h du sys- 

tSme .sodiq~ie. Les vari~bles que nous pouvons d6terminer 

expcSriment~lement sont d, et f, correspondpnt (Z un 
. .+' . . 

é t ~ t  st~ble et liées respectivement A d et f ppr les 

équ? t ions : 

(voir explic~ tions d ~ n s  le chapitre lfBistorique". 

Nous Pllons donc ~border m~inten~nt la déterminPtion des 

différents p~rrmbtres permett~nt de calculer g C p .  

1 O )  !.ctiv;l tion c~lcicliie : dépend~nce .......................... --.. ----- 
vis A vis dn ~otentiel -- --.------ 



1 

P été ré~lisée en solution ASW + TEA (20 mlc!) puisque, 

l comme nous l'avons montré, le T U  permet l'enregistre- 

i ment d'un cour~nt initial calcique relativement pur. 

Les enregistrements des figures 31 et 32 mon- 

I trent nettement que, pour chnque potentiel imposé, une 

étude de l'activ~tion du courant c~lcique au cours du 

temps serait trSs imprécise. Nous wons donc volontai- 

rement limité ce par~grophe B l'examen de la dépendance 

de l'activation c~lcique en fonction du potentiel impose. 

Lorsque le potentiel imposé est annulé au mo- 

I ment oh le cour~nt c~lcique est maxini~l, le courant de 

queue enregistré p u  nivepu HP = E est m~ximal. L'pmpli- 
R 

I tude de ce cour2nt de queue dépend du potentiel imposé. 

I Elle est d'putant plus gr~nde que la dépolsris~tion im- 

posée est plus élevée. Pour des potentiels imposés su- 

périeurs B + 60 mV environ, l'mplitude du courant de 

queue reste identique et fixée SR valeur maximale. 

L'an~lyse semi-log~rithmique des cour~nts de queue en- 

registrés pour les différents potentiels imposés présen- 

tés précédemment (voir Fig. 32) est représenté par le 

gra.phique de la figure 3 6 .  Ltextrapol~tion au temps 

I t = O correspond~nt A la rupture du potentiel imposé 

permet de déterminer les amplitudes m~ximales du courgnt 

de queue en fonction des potentiels imposés. Le report 

l de ces différentes mplitudeç en fonction de V (Fig. 37)  

tr~duit l'évoliition d o  la v~riahle d'activption d, . 
Polir les ~niplitiidrn -irxim;iles de 1, doo  est ppr convention 



. I 

5 10 15 20 msec 

d u  cornanth de queue au c o r n  du Xempb, enheghtkéa au niveau 

HP = E R ,  apir2~ d e s  i m p l ~ b i o v l s  de di&&éirentes amp.tb%des inXen- 

ilompues au moment du ma&mum d'activation. 



FZgulre 37 : EvotU.t.ion de l a  vvaniable dlactiva;tion dm 

du comant calcique en ~onCt.ion du potediet' imposé. RcpohA: d u .  

amplitudu d u  coutana2 de queue au maximum d1au2vaLLon. 

Lu deux t y p a  de sqrnbola indiquent den ~rEs&& obtenun 

buh deux dibiru di&(étre&a - Cmdu : muuta ob;tenua sut l a  d i b m  

7275 .  

La combe ut h a c é e  d'apkéa l l é q u d o n  

d = 1+1 + exp [ ( v u  - l ' ) / f i l  
OD 

avec Vu = 42 mV (7A h = 6 



é g ~ l e  h 1. Cette v~riahle est nulle pour toute dépo1~- 

risation impos6e inf6rieure A -c 20 mV. LP v~leur de 

demi-~ctiv~tion correspond B une dbpol~ris~tion membra- 

n~ire de 42 mV. LP courbe tr~cée B 12 figure 37 est de- 

terminée p2r l'éqii~tion d @ = 1/1 + exp r ( ~ ~ ~  - ~)/k] 
dans laquelle VH = 42 mV et k = 6. 

2 O )  In~ctiv~tion c~lcique 
---------,------------- 

En solution ASiY, pour de faibles dépolprisr- 

tions imposées, ou en milieu TE!>, lorsque le courpné 

sort~nt ret~rd6 n'est que peu on pas ~ctivé (voir pré- 

cédemment et chrpitre VI, le courant entrant développé 

diminue ~pr3s ?voir ~tteint son mpximum dramplitirde, 

lriss~nt supposer l'existence d'une in~ctivation cPlci- 

que. ?Tous d6velopperons p7rticuliérement l'étude de 

cette inrctiv~tion et not~nment sr dépend~nce vis B vis 

di1 tenps, ce phéno~sne ét~nt en effet actuellement tr3s 

contreversé pour les fibres nuscul~ires de Crust~c6s 

(KEYIs?ES e t  coll., 1973 ; IUGIYIARA et coll., 1974). 

Comme nolis l'pvons déjh sign~lé, ces expé- 

riences sont effectriées en solution bSTY t- TXA ?fin de 

snppriner les cour~nts sort~nts qu'il s'agisse de la 

compos~nte sort2nte du cour~nt initial ou du cournnt 

retardé. 

LP constrinte de temps d'in~ctiv~tion dri cournnt 



-11 i i i v z p u  di? r e g o s  (!IP - ÿR) " n p r b s  unc i n p v l s i o n  d-  du-.  

rlSc vr  r i ? b l c .  LI f igr i rc  33 i pr6sc:lle l e z  c ; i rcgis t rc . ;~c  

l o ~ r  r i i ! . : : i .qu~ Zu c o i i ~ ~ i ~ i -  1 2  ci::cr;c c,,rcgis-trE Lc I r  L i ; ;  

c?? ~l inq1 . i~  ir1:lill~io.l ?ii - f ~ ; b ~ t i ~ i i  C?II te::ps est il1.ilstr4? 

1: l ' i g ; ~ ~ ~ ?  5 2  T. LCm - .> courl:?s obt?, ,ues s o c t  c!cs d t o i . 2 : ~  

2ettn:l-l- e:, <v-j.-',?.= ..c-> , ILI? d e i c t i v ~ t i o : :  e;:po:,c::tielle 

211 c?irï-r:.t cm'  icir,.?:. 5- S n i t  qi?c 1:s cl roi te^ O ~ ~ C I ~ U ~ S  

so ic : , t  p c : ' ~ l l l c s  .-:O..tre qiii_? 1 r  C O L ~ S C F ~ ~ ~ C  C?C t ~ x p ~  

d e  d51c t ivc t io ; i  dt. S r ~ s  c3q:ls c z t t e  e s p E r i e u c c  est ic -  

dc5pc::donte dc l n  d u r e e  6 2  l ' im;7ulsion. X l l c  v ~ r i c  d e  

9 B 10  rs sur d 1 ? u t ~ e s  f i b r e s .  L ' e n t r a p o l r t i o a  de  ces 

d r o i t e s  o i i  tccips t = C doaue l l ~ m p l i t u d c  1 dii  c o u r ~ . i t  
O 

d e  queue F U  moy'ient dc  l ' i n t e r ~ u p t i o n  d c  l ' i n p u l ç i o n  

r p ~ l i q u 6 e .  C e t t e  r n p l i t u d c  Io îpp î r7 i - t  d'rutrnt p l u s  

f r i h l e  que 1 3  d u r s e  de l ' i m p u l s i o n  e s t  p l u s  g r a n d e .  Lc 

r e p o r t  des  d i C f 5 r e e c c s  v r l e u r s  de 1 e n  f o n c t i o n  d e  l a  
O 

durée  d e  l'inpulsio:~ (Fie;. 33 C) pcrrlrt de m c ç 1 . i r e r  Z r  



40 msec 

46 msec 
1 I I I 

O 10 20 30 ' msec , 
b 

O 20 40 60 m ~ e ~  
impulse duration 

Figme 38 : Dépendance de l ' i n a d i v d o n  calcique V A - à - V A  - 
du temps . 

A - EnhegA&ementx du couha& calcique p o w ~  un poXentiel 
de 48  mV eA de dwrée vattiable. 

B - A n d y ~ e  semi-logmi.thmique du d&ho&emeYLt d u  coma& 
de queue emegA;tttés à La din d u  AmpuRniom de 48 mV. 
La dmée de chaque impuRnion u;t poMée à L1extrtémi;té 
d a  & o L t e ~  obRenuu. 

C - Dc?.&mnindon de l a  comtavz;te de temps d l i n a & v d o n  p o m  
V = + 4 8  mV pah xevottt d a  ampLLtudu maximalu d u  
cam- de queue iO ( c o ~ ~ u p o n d a n t  à A: = O du t ~ e ~ o u . 4  à 
E R )  en donction de l a  dw~ée de llUnp&ion. 

Fibt~e 1609 ( vo i t  F i g .  3 1 ) .  



~ i ~ m e  3 9  : Redation evtttre L u  v L t u a u  d'inactiva- 

fion m u m é ~  en noLLLtion TEA e,t l a  v d e m  du poitentiel impooé. ' 

L u  d i d d é 4 . e ~  aymbolu indiquent d u  i~éauR;tah obitenu am 
diddéi~entu  d i b t ~ u .  

Cmc.&~ : t~éauLfaa2 obitenu am l a  dibfie 7609  

(va& f i g .  3 1 ) .  

T&iungLe évidé : m u m e  obitenue en W e u  hqpapo;ta-l- 
bique. ( v o h  F i g .  45  chap&e IV) . 



const~nte d'in~ctiv~tion du coumnt entrant, poiir le po- 

tentiel imposé de + 48 mV. L'utilis~tion de coordorinées 

semi-logerithr,iiques montre que la rel~tion linégire ab- 

tenue traduit une inpctivation suivant une loi exponen- 

tielle. LP constante de temps est ici de 24 ms. 

L p  meme technique est répétée pour différentes 

valeurs du potentiel imposé. Les inverses des différen- 

tes v~leurs des const~ntes de temps d'inactiv~tion 

-' obtenus poiir Cifférentç potentiels imposés sont -f 

reportés sur 12 figure 39 pour 3 fibres, compte-tenu d e  

la difficiilté d6jh sign~lécrle pouvoir obtenir un grand 

nombre d'enregistrements sur une mêne fibre. La cons- 

tante de temps d'in~ctiv~tion est maxim~le pour un po- 

tentiel imposé voisin de + 42 mV. 

b)  Dépend~nce de l'inactivation - - - - - - - - - - - . . - -  
calcique vis fi vis du potentiel - - - - - - - - - - - - - - - -  

Les expériences décrites ici ont pour but de 

montrer l'influence du potentiel de membrane initial 

sur la disponibilité de la conduct~nce calcique. 

Une dépolarisation test est imposée B la mem- 

br~ne et permet d'observer un courant entrant cglcique 

m~ximum ou voisin de s:, v2leur-m~xirn2le. Cette dépol2- 

ris~tion est pr6c6d6e d'un prépotentiel de longue durée 

(50 h 100 ms), d'mplitude et de sens variphles. 

L'expérience est rérliséc en solution s1ir 

des fibres dont lc coiirnnt initipl ne comprend qir'une 

coinposrnte entr~nte ( t y p e  1). 



50 mV 
larpn 20 msec 

Figme 4 0  : V M o n h  de C'ampLiXude du comant en;DLant en 

bondion du p o X e ~ d e l  de membxane, en ~o&uLion ASW powr une dibke de 

Xype 7 .  

L 'hpuRnion X u X  a une ampLiLude de 56 mV ( a )  . L 'hpuRnion 

c o n a o n n a n t e  a une dmée de 85 m et une a m p u d e  v ~ b l e  à pahZih 

de HP = ER inindiquée bm &es Ahacéb ( b ,  c,  d l .  



Les enregistrements de 1~ figure 40 montrent 

l'influence du prépotentiel sur l'pmplitude du cour~nt 

initi~l. 

Le cour3nt initial est maximpl pour une im- 

pulsion test de + 56 mV (enregistrement 2 ) .  Un prépo- 

tentiel de + 14 rnV ne modifie pns 1'~inplitiide de ce 

cour~nt (enregistrement b) msis des impulsions condi- 

tionn~ntes supérieures h -t 15 ou + 20 mV provoquent 

SP diminution (enregistrement c et d). Le courant ne 

peut plus être ~ctivé lorsqile le prépotentiel est su- 

périeur A + 55 inV. Des préhyperpol~ris~tions ne modi- 

fient p ~ s  1'~rnplitude du cournnt. 

Le colir~nt entrrnt 1 
(VI 

produit pnr 1' impul- 

sion test lorsqiic celle-ci . , est préc6dbc d'un prépoten- 

t i e l  e s t  Teslir5 F r 7  r~pport 7u cou~rnt Pinrl extrrpo75 

eii d*i::ii ' i  plis conpîrd F U  courrnt 1 = 2 )  

o3tenlr f i n r i s  ' J P S  cnndi f ions C'? pol?ris.tion ne:~Lrrn~ir? 

norvrle,c'est-A-dirc? lorsque le prépotentiel est cul 

et q1.c :IF -= En. Le r ~ p ; > o r l  dc lt~apiitudc I /I 
i L  (VI ( V = d  

peri.1e.é d'établir IR courbe de disponi:,ilit6 de ce coi-1- 

rnnt en fonction de 12 p~l;iris?~ion-~embrrngire (Fig. '11). 

Une courl~e identique est obtenue lorsque l'impulsion t e s t  

est de + 50 ou + 63 mV. Cette courbe représente l'évo- 
lution de 1~ vvrii;ible d'inrctiv~tion f, en fonction :'II 

? 
potentiel. Plr convention Pg, est ég?le à 1 lorsque 17 

membr~ne peut produire un cournnt entrrnt c~lcique 

d '  ~riplititric rn? : : im~ le t ? n c ? i ç  que P est ntille lorsqiic w 



Ficjuhe 41 : Combe de di~punibLf5té du couhant e m a n t  en 

~oncALon du po;tentiel de membtrane éXabfie su t  t a  aibtre d o n t  c&aivia 

e n t e g b h e m e d  sont p é s e n t b  à t a  aigrne 4 0 .  ( L e s  v d e ~ t b  pohtée~ en 

abdoidse sont t es  v d e m  d e s  po;tenti& Unposés à pahtUl de HP = E R ) .  

Remmqum que t a  combe est  identique, quelle que s o a  C1imp&ion 

$UA. La v d e m  de d e m i - i n a ~ v ~ o n  ob;tenue pouh une dépotattina- 

ZLon imposée. de 33 mV. 

La combe 4n;t Axacée à p u  de t 'équation ;théotique : 

6, = 1 / 1 + exp [( v H  - V )  / h l  déainie d m  t e  texXe. 



ce meme courant ne peut se développer. 

La demi-in<ctiv;.tion'se produit dans cette 

expérience pour une dépol~ris~tion de 33 mV et se sitne 

pour 5 autres fibres entre 30 et 3C mV. LR courbe prssint 

à tr~vers les points expérimentzux coïncide pvec celle 

répond2nt 8-1'6quation 

f = i / ~  + exp [(VH - ~ ) / 1 < ]  
00 

oh VA repr6sente le potentiel impos6 correspondant 

1~ demi-innctivation soit V = -t 33 mV 11 

V est le potentiel irnposA 

k est pppelé paramétre de forme et déterminé 

é g ~ l  & - 7 mV, ce qui permet d'obtenir 1s 
meilleure concordnnce entre les v~leurs calculées et 

expérimentglcs. L2 méme dquation Dvec le coefficient 

k = - 7 R été utilisée pPr IiODGI<IN et 33JXLEP (1352 c) 

pour rendre compte des résiiltats cxpériment~ux obtenus 

sur l'pxone de c~lmrr. 

En présence de Tm, une courbe identique est 

obtenue ; les potentiels de demi-in~ctiv~tion sont com- 

pris entre + 33 et + 42 mV sur 6 fibres. 

L'étude de l'in~ctiv~tion de la compos~nte 

entrante du courant initi~l composite des fibres de 

type II sera abordée d ~ n s  le chapitre suiv3nt cons~crd 

& l'~n2lyse du courrnt de rebond. Nous verrons en effet 

que cette &tude constit11.e un él6ment intéress~nt de 



preuve de l'existence d'un c o ~ ~ r ~ n t  ionique sortant 

simultanément ru cour2nt entr~nt. 

Enfin, le processus thborique d'in~ctiv~tion 

envis~gé pPr HODGKIN et IIUX'LEY est tel que, pour le 

potentiel de demi-in~ctiv~tion, 12 constpnte de vite-se 

f 
- ,  doit etre minimrle. En effet, f, - CG 

Rf + P f  est 

kgpl h 0,5 qunnd Cff - Pf qui est égrl A 

O(f + p f  est ;.lors ninimilm. 

Nous pvonç vu que la vgleur minimale de 

Zf-' correspond2 it h un potentiel imposé voisin da 

+ 42 mV, ce qui concordz Pssez correctement Dvec l'en- 

sei!ible de nos mesures di1 potentiel de demi-innctiv~tion. 

3 O )  Conc?~ict;lnce c~lcique ..................... 
Connpiss~nt m2inten~n-t 12 nature ionique du 

tr~nçporteur du courpnt entr~nt et ~ y ~ n t  mesurC ses 

prr~métres d'inictivrtioii f, et 2;f et ln vgri2ble 

d'nctiv~tion d , il devient possible de cplculer 13 
Cs 

vrrirtion théorique de lc conduct;.nce c~lcique pour' 

un potentiel donné et de 12 comyprer B 13 v2riation 

expériment~le. Cette 4tudc nous  obliger^ B prendre 

une valeur ~pproximrtive pour la constrnte de vitesse 

d'activation. 

A u  pré~l~hle, il est nécessaire de mesurer 

la vnleur maxim~le de 3.3 conduct~nce c~lcique en fonc- 

tion du potentiel i~posé. 



a) Condiictance calcique in~xim~le - . . . _ _ _ - _ _ _ _ _ - _ - -  -Ca 

Nos résult2ts précédents nous ont permis de 

préciser qu'il est possible i! en milieu TEA, d'enregis- 

trer un courant initi~l ne comprenpnt que le courant 

calciqiie . 
il) en milieu TEE-Mn, de 

mesurer la v~leur du cour3nt de fuite en fonction du 

potentiel. 

Pour ln fibre dont 12 c~ractéristique courcnt- 

potentiel a été présentée Zk la figure 34. nous pvons 

mesuré les v~leurs du cour~nt c~lcique net et calculé I r  

conduct~nce calcique correspondant à ch~que valeur de 

potentiel. La courbe 3 de 12 figure 42 rend compte de 

la vrri~tion de gCp on fonction de Y impose Zk 12 membrrne. 

L8 condiict~nce c~l-cique est nctivée polir un potentiel 

V = + 20 m'Fr, plus fzible pour cette fibre que pour la 

plup~rt de nos expériences où V = + 30 mV (voir courbe 

b). La coiiduct~nce crobt ensuite jusqu'A un potentiel 

imposé de + 70 mV. KZXNES et coll. (1973) obtiennent un 

r6sult~t comp~rrble sur 12 fibre de barn~cle. L2 valeur 

maxin~le de 12 conductance calcique pour cette fibre est 

de 21 r-ni110 ce qui correspond h iine conductrnce spécifi-- 

que de 21 mmlio/cT2 puisque 12 surfrce de 12 portion de 

membrane d m s  le comp2rtiment test a été estimée ég~lc 

en moyenne B 10-~cm~. KEYNES et coll. niesiirent une con- 

duct~nce de 4 mmho dans leurs conditions e~périmentn~es 

Y 
pour ixne s i r f ~ c c  clc f i b r e  de 0,2G cm , ce qui correspon- 



2 drait h une gCa kenle 15 mmho/cm , vpleur proche de 

celles que nous wons cnlculées. Toutefois, ces auteurs 

proposent de retenir iine surf rce effective très siipérieu- 

re pour c~lculer 1~ canductrnce spécifique m ~ i s  nos ré- 

sult~ts ne nous pcr~nettent p ~ s  d'effectuer une telle 

év2lu?tion, conditionn6e nu moins prr Ir détermin~tion 

précise des systèmes membr~n~ires sièges de 12 g Ca ' 

L? courbe b de Ir figure 42 présente 6g~lemen-t 

l'évolution de 13 conductance calcique en fonction du 

potentiel pour 3.p fibre dont les enregistrements et 1~ 

caractéristique cour~nt jotentiel sont illustrés à 13 

figure 31. Drns ce cgs, nous ne disposions pgs d'enre- 

gistrements en solut ion TEA-?:In pour mesurer précisément 

le cournnt de fuite, et de ce f ~ i t ,  nous avons consid6r6 

SP v~ri~tion lin63ire e n  fonction du potentiel imposé. 

Eous pouvons const r ter qtre cet te opproxirn~ tion introduit 

une différence dpns le ddcours de gCp en fonction de V 

pnr r~pport ?t 12 courbe 2,  d ~ n s  Ir zone des potentiels 

imposés contlsris entre + 60 et 100 mV alors que pour des 

potentiels inférieurs les deux courbes sont p~r~llèles. 

En outre, cette npproximation conduit vr~isembl~blemcnt 

it une 16g5re salis --est i:iation du moximum de g CR En 

effet, dpns le CPS b, nous pouvons concevoir qu'une 

sous-estimztion du conr~nt c~lcique net A été effectuée, 

puisqiie le courpnt de fuite pr6sente une légQre rectifi- 

c~tion ret~rdée dont nous nt?vons pu tenir compte. Il 

est h noter e n f i n  qile lcs dciix courbes ne peiivcnt etre 



figrne 42  : V a h i u t i o ~  de La conduc.tance catcicjue en 

d o n d o n  du po ten i id  de membkane. 

Combe a : d ' a p f i h  L a  mama obzenua hm La 

dibhe 1503 ( u o h  F i g .  3 4 )  

Combe b : d lapfièh L a  marna obtenuu hm La 

Le maximum de conductance ut obzenu pom un 



superposées puisque, comme nous ltrvons sign~lé, 

l'activation calcique se produit pour la fibre décrite 

pnr ln courbe a pour un potentiel imposé de + 20 mV 

alors qu'elle survient plus générzlement ( c ~ s  de 17 

courbe b) pour un potentiel de + 30 mV. Cette légère 

différence ne modifie en rien l'évolution similaire 

de gCR pour ces 2 fibres lorsque le potentiel imposé 

est feible. 

En réslit&, pour cette fibre (b), ln v~ria- 

tion de.+, en fonction d e  V ne constitue p ~ s  en elle 

méme un résiilt~t inlport~nt nnis nous Pvons vo~llu dé- 

terminer ru moins ~pproxim~tivement 13 v~leur de 13 

conduct pnce cn lciq~~e mpximr le. Nous ln considérerons 

2 ici hg2le ,Z 19 mmho/c;n . Ce résult~t nous çern nbces-- 
snire pour reconstruire 13 vnrintion theorique de gC 

9 

au cours du tengs B un potentiel donn6. En effet, sur 

cette fibre, nous disposons de v~leurs concern~nt 

ltinactiv~tion cnlciq~ie, s'intégr~nt avec une bonne 

concord~nce à l'ensemble de nos mesures. 

b) Evolution de g pli cours di1 
- - C I _ - - -  c p - - - - - -  

tenps pour iIn potentiel c?onné - - - - - - - - - - - - - - -  - - -  <. 

Nous ~~011s VU, que, dans le c2dre de 1 2  

tliéorie d' IIODGICIIU' et IIWLEY, la conduct nnce cnlciciue 

g~ a peut etre évaluéc B chaque instgnt en conngissrn-t 

1~ condiict~nce m?xim;ile du c?nrl calcique CC ainsi i:iic a 



PVCC : 

NOUS avons  vu pour  13 f i b r e  m u s c u l ~ i r e  d e  c r n b e  qu'au 

p o t e n t i e l  de  r e p o s  nous  ~ v i o n s  : 

Les v2lei.1.r~ cl@ d , , td, f M  , tf d6pcn2cnt  du 

p o t e n t i e l  d e  rnembrrne. 

Nous rvonç e f f e c t u é  l ' é t i i d e  de 1 2  v ~ r i ~ t i o n  

d e  g,- pu c o u r s  $1-1 tcm2s pour  iin p o t e n t i e l  impoçS d e  
L & 

+ 45 mV e n r 2 g i s t r 6  s u r  1~ fibre pour l ~ q u c l l e  c e r t r i n s  

r b s u l t r t s  s o n t  p r x s e n t 6 s  h I r  f i g u r e  31. C e t t e  v ~ l e u r  

de p o t e n t i e l  e s t  choisie pprce qiic nous  pouvons d 4 t c r n i -  

n e r  d ' a p r è s  nos d i Y f S r c n t s  r é s u l t c t s  l o  p l u p û r t  des  p?-  

rr1m~3tres pvec un minimwa:? d ' e r r e u r s .  

Les p a r ~ r n s t r e s  d é t e r m i n é s  g r ~ p h i q u e m e n t  s o n t  
- - - - .  " 

les  s u i v ~ n t s  : - - 14 mnho/cm 2 
gca 

d,  = 0,7 

f, = 0,27 

rf = 30 ms 

L? coantnnte d c  temps d ' p c t i v ~ t i o n  serp p r i s c  E g g l e  

h 3 , 5  ms. 
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Figuhe 43  : EvoLu;tion de La conducdance calcique au 

c o r n  du ;temps pou& un po;tenlieL i m p o n  6 de + 4 5  mV ( Fibhe 7 6 0 9  ) . 
La combe h a d u i t  lu vahiation de gCa d'aphèa l '  eniiegD*iiement 

du comant nachant que : 
7 

Lu p o i d  cornupondent aux v a l e m  c a l c d é u  de 

gCa d' aphèh l a  n&ation : 



LS meilleure concord~nce entre les résiiltats théorique 

et expériment~l estobteniie en utilis~nt' la relgtion : 
- 2 

g ~ n  g ~ p  CI . f conme le montre 12 figure 43. 

Il faut remprquer que pour 12 fibre musculaire 

de grenouille une cancord~nce s~tisfaiç~nte ne peut etre 

obtenue qu'en utilis~nt une puiss~nce 3 pour la v ~ r i ~ b l e  

d'êctivation. 11 est bien évident que, compte-tenu de 

notre mgthode non syçtém~tique d'an~lyse des p~ram&tres, 

le seul intérét du reçultgt obtenu e s t  de confirmer nos 

rernprques f~ites ~ntérieurement et relPtives PU retard 

surven~nt pour certrines fibres d2ns lt~pp~rition du 

cour~nt c~lcique en milieu TB!. Des enregistrements 

comprrables sont d'   ill leurs pr6sent 6s ppr IIAGISfAftA et 

coll. (1974, leur figure 3) . 



Ce ch~pitre 2 été cons~cré à 1"étude de 13 
1 

composante entr~nte dii courarlt initizl. Les ions Ca ++ 

sont les tr~nsporteurs de ce cour2nt entr~nt et peuvent 

++ etre remplscés par les ions Sr . La voie de pDssnge de 
ces ions ~ppnraft etre iin c~nal de cinétique lente puis- 

que 12 TTX est sans effet tandis que les ions lvlnf' inhi- 

bent le cour~nt initial. 

En outre, nous avons pu const2ter que l1in- 

++ fluence des ions Mn ne se limite pas à. 12 seule sup-- 

pression du cour~nt. entrant. Ces ions agissent ég~lement 

en inhib~nt 1~ compos~nte sortante du courrnt initi~l n t  

en diminu~nt le courrnt sort~nt tsrdif qui sont, comme 

nous le verrons, des conr?ntç pot~ssiques. Ce résult~t, 

différe de celui obtenu p?r TAKEDA (1967) sur 12 f ibrc  

muscul,?ire d'écrevisse et p r r  S?.KER et coll. (1073) si.ilS 

++ l'pxone de seiche selon lesquels les ions ?,In ntin£lunn- 

cer~icnt que la conduct~nce c~lcique. Ppr  contre, 

CHIARANDINI et STEFAN1 (1973) supposent pour 12 fibre mus- 

ciilaire de grenouille une diminution d~ gK due ~ u x  ions 

?,ln'+ qui peut Otre r~pprochOe des effets que nous 2vons 

observbs. , 

Compte-tenu des différents courpnts ioniques 

mis en jeu nu cours de ll~ctivité électrique et compte- 

tenu tout p~rticuliérement de l'existence d'une compo- 

s~nte çortnnte d ~ n s  le cour~nt initi~l, l'étude du 

coiir-nt e!itrni~t c?lcicii~e ne pcut etre men qut 



condition d'avoir supprimé les 2utreç cournnts ioniques. 

Ceci est réplisable en présence de TEA. 

Nous Fvons précisé les crr~ct6ristiques de ce 

courant. Lt~ctiv~tion et l'inrctivstion calcique ppparris-- 

sent dépendantes du potentiel et du temps et s'inscrivent 

dans le principe d'indépend~ncc prévu ppr HODGKIN et 

IIUXLEY puisque ln courbe de fo, reste identique quelle 

que soit l'impulsion test (voir Fig. 41). En effet, cette 

courbe ~urait dû @tre dépl~cée dsns le sens des dbpolp- 

ris~tions ou des hyperpolrris~tions en fonction de l'?me 

plitude de l'impulsion test si ltin?ctiv~tion av~it é t b  

couplee meme prrtiellement & lt~ctivrtion (HOYT et 

ADEL~VIN, 1970) . 
Enfin, un point intéress~nt ppr rapport B notre 

but d'pn~lyser l'pctivité 6lectrique gr2duée et v~ri~blr> 

des fibres de Crust~cés se situe d ~ n s  nos résultgts re-- 

lptifs c?. lqin;lctiv;i tion di1 colir;?nt c~lcique. LR courlx? 

de disponibilité de Ica en fonction du potentiel ét~blie 

ici pour des fibres de type 1 présente hn décours cl~s-- 

sique. Nous sllons voir, dpns le proch~in ch~pitre, 

comment cette relrtion clvollie polir des fibres de type I I .  

En outre, nous rvons mis en évidence ltexis- 

tence dtune in~ctivrtion dependnnte du temps. Ce proccs- 

sus est supposé inexistnnt pour les fibres musculnires 

de b~rnpcle d'?prés les t r ~ v ~ u x  de KEYNES et call. (1273). 

Ces ~utelirs rdniettent que 1' in~ctivrtion n'est qu' ~ p p p - -  

rente 2t qi;e 1~ couse ït?alle r'çidc d ~ n s  une v~ri~tioil 



du potentiel impos6 nu nivepu de cert~ines zones mem- 

bran~ireç. Eien que cette hypothhse puisse etrc étayée 

par ln complexité ultr~structurale des fibres, il ne 

nous apparnft p ~ s  passible, d'après nos enregistrements 

et nos différents controles relatifs B notre technique, 

d l  admettre irne interprét~tion gnalogrie pour 1~ fibre 

rnuscul?ire de crabe. Nous reviendrons d ~ n s  18 discussion 

génerale sur ce ph6nomVne de diminution du cour~nt en- 

tr~nt fais~nt ;~ctiiellcment l'objet d'interprét~tions 

divergentes. 



- CHAPITRE IV - 

ETUDE DE LP CO~IPOSF.lL'TE 

SORTANTE DU COURA??T INITIAL 



A - RAPPEL DES RESULThTS PRECEDET?TS RELATIFS A 1~~ 

1 - Contrblc du potentiel imposé 
II - Observation des tr~cés de courant en 

solution PST? 

III - Influence de la concentration calcique 
externe 

IV - Influence du TEA 

B - P.RGUT\ICYTS COIIBLE?tIEI.:T? IRES 

1 - Etude du courant de fuite 
II - Cas de fibres présentgnt un cour~nt 

initi~l ne compren~nt que la compos~ntc 

sort~nte 

III - Observ~tion des courbes cour~nt - 
potentiel imposé 

IV - Conclusion 

C - NATURE ICMI'TE ?Y WI C0ZIIPOSPIT;TE SORTPNTE DU 

Vari~tions de la concentration pot~ssique 

externe 
e 

1 - Milieu enrichi en K + 
+ 

II - Milieu rpp~uvri en K 
III - Conclusion 



1 - Potentiel dlinversion 

Io) Protocole expérinent~l et résultats 

- S O !  Conclusion 

II - In~ctiv~tion du cour3n-t 1 : depend~nce 
KI 

vis 3. vis du potentiel 

1') Ob*jet de cette expbrinent~tion 

2 R é s i i l  t P ts 

3') Disciis.;ioi.r de ces r6sult~ts 

III - Inactiv~tion du cour~nt 1 ét~hlie 
KI. 

sur une fibre ne prSsent~nt prs de 

conpos~nte entr~nte. 

1') Xésultrts 

2 O )  Conclusion 

IV - Ddpetldance du cour~nt 1, vis h vis du 
hi 

courrnt c3lcique 

4 r O ) Inposçil>ilité d1 enregistrer IK1 

en llnbsence de ICT. 

2') Récup6rption de l'gctiv~bilité du 

cour~nt initi~l ~prbs inrictivztion- 



Les enregistrements obtenus en solution PSW 

lors de lt~pplic~tion de dépol~risntions ont montré que, 

pour certaines fibres, le courant initial présente un 

décours complexe. Un rebond appzr~tt immédistement aprés 

le courant entrant c~lcique. Ce chapitre P pour but 

d'étudier particulierement le rebond observé et de montrer 

qu'il est sssimilpble B un coursnt sortant potassique dont 

nous préciserons quelques c~ractéristiques. 

Afin de simplifier lvexposé de nos réçultpts 

et de fsçon A distinguer ce courant du courant sort~nt 

retarde, 1~ nomencl~ture suivante a été adoptée : 

- IK1 est le cour~nt sortpnt respons~ble du 

rebond dans le cour~nt initi~l. 

- Iq2 serp le courant sortpnt retord6 observ6 
 près le courrnt initi2l et que nous étudierons d ~ n s  

le ch~pitre suivpnt. 

Ev~nt d'?border l'zn~lyse de IK1, nous "Ions 

effectuer un roppel dcs quelques données rel~tives A ce 

courrnt et ~cquises d'>prés les différents résult2ts 

présentés dpns les ch~pitres précédents. 



A - RAPPEL DES RESULThTS PRECEDEXTS RELATIFS A IK1 

Contr8lc du potentiel imposé 

1 Drns les conditions de potentiel imposé, le 

contrôle ppr une nicrodlectrode du potentiel intr~cel- 

lirlrire (voir Fig .  1 7 )  ne presente p ~ s  d'irrégul~rité 

de trnc6, l.yiss?nt supposer qiie le rebond n'est p?s une 

l oscillition cons6cutive 3u cour~nt entrant. En outre, 

le rebond rpprrgît même si le courrnt entr~nt n'est prs 

I de gr~ndc gmplitude (conpqrer les enregistrements des 

figures 22 A '  et 23) .  

Cinçsifkcrtion des fibrcç en de l ix  t v n ~ s .  

Io) Observ-tl.on d e s  trrcés dc colirfnt ---- _-....-- --- ---- ---_--- _-_- ----.- 
[a 

Nous rvons montr4 qu'il étrit possible de 

cl~sser les repenses des fibres étudi6es en deux cîté- 

gories se diffbrenci~nt p~~ l'existence d'un rebond PI! 

moment de l'inrctivrtion de 1~ compoç~nte entr~nte d~ils 

Ce se produit toujours lorsque 1~ 

ph~tse de repol~ris~tion du potentiel enregistré en cou-- 

rrnt imposé est pussi r~pide ou meme plus r~pide que 19 

ph~se de dépol~ris~tion. 



De plus, le potentiel d'inversion de la com- 

posante entr~nte des fibres de type II est toujours net- 

tement plus frible que celui des fibres de type 1. 

Enfin, pour les fibres de type II, le courant 

sortont retardé et le courant de queue observés lors de 

la repol~risrtion & ER sont plus f~ibles que ceux enre- 

gistrés pour les fibres de type 1. 

2')  Influence de Ir concentration ----- ....................... 
c~lcique externe ---------------- 

Nous Pvons pu constpter que ltaugment2tion de 

[cde produisrit d e  plus fortes vpriptions des ~mplitudes 

de lt?ctivité électrique et du cour~nt entr~nt lorsque 

les fibres présentrient un courp.nt initi~l sans rebond 

c'est-&-dire ne compren~nt que 12 compos~nte entr~nte. 

III - Influence du TEP- 

Lorsque les fibres présentent un rebond en 

solution ESIY, ltppplic;ltion de TEA provoque lp suppres- 

sion de celui-ci et le développement simult~né d'un 

gr2nd courant entrant cnlcique (voir Fig. 31 et 32). Le 

potentiel d'inversion de Ica est plors déplacé dtenviron 

30 mV. De plus, l'in~ctiv~tion du courant entr~nt devient 

exponentielle. 



1 - Et116e d ~ i  cour~nt d e  fuite 

Le cour~nt d e  fuite, mesuré pour de f2ibles 

dépol~ris~tions et l~ypcrpol~ris~tions imposées est 

tolijours plus ample poiir les fibres présent~nt un rebond. 

Les résult~ts ét~blis sur 5 fibres de ch~que type sont 

trlrduits pir Ics 2 courbes de 13 figure 44. L;, conduc- 

t~nce d e  repos ~pp~r2f.t en moyenne pratiquement double 

pour les fibres de type 11. 

II - Cns de fibres nrésent~nt un cour~nt 

initipl ne compren~nt que 12 composrnte sort~nte 

Lors de deux expériences, nous Fvons pu enre- 

gistrer un courant initi~l spns compos~nte entr~nte ~ p -  

p~rente. Seul, le rebond peut etre observé (voir Fig. 

50). Ce type d'enregistrement, bien qu'exceptionnel, 

ét~ye les différents ~rguments nous Pyrnt déjA permis 

d'éliminer lthypoth2se d'une oscill~tion consécutive 

PU co~ir~nt entrsnt. 

111 - Observ?tion des courbes cour~nt-potentiel 
L'observ2tion des différentes caurbeç cour~nt- 

potentiel imposé présentées précédemment et notamment Q 

12 figure 22 suggère une remgrque intéress2nte :. 12 

"slope condiict~nce" correspond~nt à 1~ courbe ét~blie 

polir le co~ir~nt c~lciqrie lorsque 1.cs <!c5polrris<tions 



1 obtenus L o u  d e  L t ~ p p f i c c a t i n  d e  po.tenti& h p 0 6 e 6  d é p o L a t h a n t 6  

La & o a u  R h a c é a  c o m a p o n d e n t  aux bh~ec.Orica 

d e  l ' a n g l e  dotuné pcvr L a  deux & o L t a  d e  t é g x u ~ i o n  c d c u R é ~  



imposées sont supérieures à + 50 mV est Fussi gr~nde 

que 13 "slope conduct~nce" correspondant 8u courant 

sort~nt ret~rdé. 

Ce résult~t lpisser~it penser qu'il existe 

une f~ible sélectivité de 1~ membr~ne vis 8 vis des 
++ 

ions CD , d'autres ions pouv~nt emprunter le meme cgnpl. 
+ 11 pourr~it s9rgir des ions K ou cl- entrant. Une telle 

hypothSse F été 6miçe ppr GEDULDIG et GRUENER (1970) et 

ITO et coll. (1970). Cepend~nt, nous gvons vu que 1'6- 

taoite dépend~nce du  potentiel d' inversion du cournnt 

entrant vis 2 vis des ions CP++ en présence de TEA ne 

nous permet prs d'erivis~ger un méc~nisme rnrlogue pour 

la fibre nusculaire de crabe. 

IV - Concliision 
Pour les fibres de type II, les différentes 

~Drrctéristiques telles que : repolaris~tion x.- pid de 

de  1'~ctivité électrique, f~ible potentiel d'inversion 

du cour3nt entrrnt, conduct~nce de repos plus forte, 

existence du rebond sur les trzcés de courant, sont 

toujours rencontrées simultz+nément plors qul~ucune de 

celles-ci n'? été observée pour les fibres de type 1. 

Ces divers~s notions nous conduisent sup- 

poser une origine ionique pour le rebond enregistré, 

hypoth5se renforcFe p?r l'inflilence des ions TEA. 

nrns ces canditions,le cour~nt c~lcique 

n o ~ ~ r ~ - - i t  f l t r ~ .  p c i ~ ~  1,~s Fj!?res .-'" t y p ~  XI, qii"i~ronis;q t3 



pPr un couran t  s o r t ~ n t  se p r o d u i s ~ n t  presque s imu l t ané -  

ment. En r e t e n ~ n t  une  t e l l e  hypothése,  l e  premier  &lé-- 

m e n t  d e  m i s e  en évidence d e  c e  couran t  V P  donc c o n s i s t e r  

il p r é c i s e r  s a  n a t u r e  ion ique .  I l  ne peut  s ' a g i r  que 

d'un cou ran t  s o r t p n t  d ' i o n s  p o s i t i f s  (K+) ou d'un cou- 

r a n t  e n t r a n t  d ' i o n s  n é g ~ t i f s  (CI-), hypothése  peu v r ~ i -  

s e m b l ~ b l e  cornpte-tenu du f a i t  que l e  TEA supprime l e  

rebond e n r e g i s t r 6 .  



Le TEA. ét~nt r6puté inhibiteur de 13 permé2- 

bilité potrssique, il semble possible des maintenant 

d'envis~ger que le rebond correspond à un courrnt sortrnt 

pot;.ssiq~ie. 

En outre, ce premier r6siilt2t peut etre con- 

firmb prr lt6tude de l'évoliition du courant initi~l 

résult~nt de 13 modific~tion de la concentr~tion pot~s- 

sique de lr7 solution AS??. 

i- 1 .  - liIilieii enrichi en ions K 

Une solution riche en pot~ssium ([l<Jc x 5 = 

64 .5  mld) est ~ppliqiiée r p r i s  la .solution AsYi. Une dé- 

pol~ris~tioii trks r~pide - I i  3 3  m7 s u v v i e ~ î t .  Lors dv pps -  

s ~ g c  ru:< conditions du potentiel inposc5, IIP e s t  rgrenb B 

ER i~litinl. LIS courn~lts obtenus lors de. l'applic~tion 

d'une dép01~.1~is~tion de + 57 mV sont jllirstrEs à Ir, 

figiire 45 A .  Lorsque l~ soliition p<Ie = 64,5 mliI est 

~ppliquee, le rebond disp~rgft. Ce résult~t est celui 

~ttendu pour un courpnt potassique dont 18 "driving- 

force" se trouve reduite de 40 mV (du fsit de 13 nou- 

velle v2leur de E 1. De plus, en considér~nt que le K 

cour~nt sort~nt ret~rd6 est, pour ce potentiel imposé, 

encore tr:>s F~il~le et essentiellement constitue du 



Figurre 45  : Ifidluence d'un tnüXeu hypmpoXa~ique : [ K I ,  x 5 

A - Ewreghbfime& d u  couhanth nw. une dib4.e placée ~uccuhivmevt t  en 
hotution ASW (gauche) et en &w [qe x 5 (&o.Lte) p o u  une dépo- 
U a a X o n  hpohée de 57 mV.  

8 - RepolLt aetni-logarU;tfique decl ampi2ude~ du comant en&arzt au 
moment de l'inac;l;iva&ion. Rmmqum que ce l t e -c i  a'ed6ectue hdon  

L 

une exponentL&e a h p l e  dont la conbX&e de Xmph u.t é g d e  à 15 m. 



courant de fuite, nons pouvons remarquer que le cour2nt 

entrant est nettement augmenté en milieu riche en pot~s- 

siirm et que son in~ctiv~tion devient pratiquement expo- 

nentielle 2vec une constante de temps de 15 ms (Fig. 

45 B). Malheureusement, l'applic~tion de cette solution 

riche en pot~ssium entr~fne une forte 2ugment~tion du 

courant de fuite, ce qui ne nous permet p ~ s  d'effectuer 

une 6tude comp~rative plus poussée entre les résultats 

obtenus en solution AST? et!K x 5 ) .  

II - aIi1ic11 npp~uvri en ions K+ 

Un miliexi contenrnt 2,6 mi1 de K+ (c'est-&-dire 

correspond~nt & 1~ c~ncent~~tion pot~ssique de 13 solu- 

tion !S'Ar divi.séc p r r  5 : "milieu K / 5 " )  est ~ppliqué ;.prt;s 

13 solution !,SV. 

D ~ n s  les conditions de courznt imposé, nous 

const2tonç que le potentiel de repos demeure pr~tique- 

ment inch~ngé, ce qui est conforme B nos rbsultrts Pn- 

térieurs oh nous rvions pu mesurer les v~leurs ~bsolueç 

du P.R. en solution ASW puis en milieu K/5 (MOUNIER, 

1970). Le P.R. moyen de GG,3 mV ( s  + 0,3) en solution .. 
ASTV devient é g ~ 1  68 mV (s 2 0 , 5 )  sous l'effet du 

milieu K / 5 .  Le potentiel d'action devient nettement 

plus rmple, ntteign~nt environ 85 mV t~ndis que son 

seuil est nb~issé (Fig. 46 c) et qu'une ~ctivité répé- . 

titive se m~nifeçte (Fig. 16 d). 



A S W  

Figue 46 : Tn@.uence d'un rn&eu hgpopoa2u~ique : [ K I ,  / 5 

a et b : Ervreg&&eme& de 11activLf2 Uecthique et d'un cowant ionique 
p o u  V = + 5 6  mV en h o l d o n  ASU. 

-c eA d : Ac;tivLté é l e w u e  e m e g h h é e  am l a  mibe dibhe en tn&Leu 
hypopo&mique. 
N o t a  l '  appahi;tion d' une ac;tiviAé /r&pi%XLve %hnque % 

6 i t i m W o n  est  augrneniée ( d ) .  

e : Cowants ioniques enrreg&&a en Neiw [ K ] ~  / 5 



Dans l e s  c o n d i t i o n s  d e  p o t e n t i e l  impos6,  

HP est m ~ i n t e n u  A E i n i t i ~ l .  L e s  c o u r ~ n t s  i o n i q u e s  e n -  ii 

r e g i s t r 6 s  e n  s o l u t i o n  AS17 p r é s e n t e n t  d e s  c n r ~ c t é r i ç t i -  

q u e s  i d e n t i q u e s  h celles que nous  Dvons d e c r i t e s  au 

c h p p i t r e  I I  pour l e s  f i b r e s .  de t y p e  I I  (Fig. 46 b). 

L f ~ p p l i c 9 t i o n  du m i l i e u  K / 5  provoque une  ~ u g m e n t z t i o n  

du c o u r p n t  e n t r ~ n t  q n i  d e v i e n t  n e t  e n t r n n t .  L e  s e u i l  

d t ~ c t i v ~ t i o n  d e  ce cour2n-t s u m i e n t  pour  d e s  d é p o l r r i -  

s ~ t i o n s  f ~ i b l c s  e t  l e  m~ximum d l ~ n p l i t u d e  es t  ~ t t e i n t  

p o u r  un p o t e n t i e l  impose v o i s i n  d e  -+ 27 mV. S i m u l t ? n é -  

m e n t ,  l e  c0u~3n- t  de  f u i t e  e s t  t r é ç  d iminue ,  l e  rebond 

d i s p ~ r ~ i t  e t  l e  c o u r ~ n t  r e t ~ r d b  n 1 P p p ~ r 2 t t  s o r t z n t  que  

p o u r  un r o t c n t i e l  imposd de + 70 mV ( F i g .  4G e ) .  

III  - Concl!ision 

Mous venons  de  p r 6 s e n t e r  l e s  r 6 s u l t r t s  o b t e n u s  

d 7 n s  deux c o n d i t i o n s  e x p & r i a e n t r l e s  c a n c h i s ~ n t  h 1? siip- 

p r e s s i o n  du scbond l o ~ s q t i e  1 3  c o n c e n t r ~ t i o n  p o t ? s s i q u i  

e x t e r n e  es t  rnoclif ili. 

I l  z p p ~ r 3 f t  p r i i o i o r d i ~ l  d e  c o n s t a t e r  qiie l e s  

v ~ r i r t i o n s  d e  [ K ] ~  e n t r ~ f n e n t  d e s  c h ~ n g e r n e n t s  t r 9 s  n e t s  

du rebond .  I l  es t  donc p o s s i b l e  d e  c o n s i c ? d ï e r  ce rebond  

coinne 1' i r n ~ g c  d'un  c o i i r ~ n t  p o t r s s i c l u e  que  n o u s  ~ p p e l l c -  

r o n s  II;I.. C e  c o u r r i i t  d o i t  p o u v o i r  P t r e  d 6 c r i t  p r r  I r  



Dnns le c ~ s  de 19~pplicction du milieu hyper- 

potassique, nous nous sommes pl~cés d ~ n s  une situation 

oh ln "driving-force" (E - EKl) est diminube puisque 

E ~ l  
se trouve d4pl~c6 de 40 mV pgr repport 1 ER. Meme 

si la gK de repos et si l:, g~~ "ctivée ppr 1'~pplic~- 

tion des dépolrris~tions sont 3ugmentées, la réduction 

de (E - E ~ ~ )  explique 12 dis~rrition de ïK1. Notis ;.vans 

alors pu const~ter que le cournt entr~nt ét~it plus 

mple et que son inrctiv~tion deven~it exponentielle. 

Il f ~ u t  remrrquer que 13 vzleur de 19 const~nte de 

temps mesur6e (15 ms pour V =+57 mlr) s' intè gre correc- 

tement & l'ensemble des mesures obtenues précédemment 

en milieu T M  (voir Fig. 39). Deux points expérimentaux 

correspondgnt cu début de l'ingctiv~tion (voir Fig. 45 B; 

se situent légérernent en dehors de la droite : ceci 

laisse supposer que la compos~nte sort~nte du cour~nt 

initi~l n'a spns doute p ~ s  été totalement supprimke 

mais est devenue tellement faible que le rebond ne pent 

plus etre décelé sur le tracé du courant initi~l ni 

influencer sensiblement le déroulement du colirant entr~nt. 

D ~ n s  le c3s du milieu hypopot2çsique, nous 

avons choisi la siti.i~tion expérimentale inverse. En 

effet, EI(~ est dépl~cé de 40 mV vers les potentiels plus 

negatifs et la "driving-force" devient nettement plus 

importnnte. Par contre, 13 gK est nlors considérrblement 

réduite et constitiie mnintengnt l'élément déterminant de 

ln diminution de Iicl Cpt effet se m~nifoste donc pîr 



IP suppression du courant dc rebond. En outre. le 

courant de fuite est diminué et le courant retardé 

n ' est activé que lorsque la 'tïriving-forcetTest très 
grande. 

Cette influence très forte du milieu hypopo- 

tassique est en ~ccord avec les résultats de TAKEDA 

(1967) obtenus dans des conditions de courant imposé 

sur 1~ fibre muscul~ire d'écrevisse, mais apparatt en 

contradiction Pvec le résultat signalé p-ar HEUDECOEUR 

et GUILBAULT (1272) : 1'~ctivité électrique ne serait 

que faiblement zugmentée, d'environ 5 mV, lors de 

l'ppplication dtun milieu dépourvu d'ions K+ ; en outre, 

12 vitesse de la phrse de dépolzris~tion ne serait pns 

affectée ce qui FI permis ces auteurs de considérer 

que les ions K+ n'interviendrpient pas nu cours de la 

phase de dépolaris~tion du potentiel. 

D ~ n s  nos conditions exp&rimentales, sur les 

fibres de type 11, il appnratt qu'une conclusion trés 

différente doive étre envisagée. La forte sugmentation 

du courant entrant associée B la disparition du rebond 

étayent notre hypothese initiale. En effet, deux cou- 

rants semblent se produire simultanément ou presque su 

cours du déclenchement de llactivit& électrique. L'un 

serait le courant calcique que nous avons décrit, 

l'autre un courant potassique 1 responsable du rebond. 

Leurs directions opposées et leurs dépendances respec- 

tives vis 5 vis di1 potentiel et du temps po~~rrrient 



expliquer le courgnt initigl complexe que nous obser- 

vons. 11 devient donc n6cessgire d'aborder m~intenant 

l'étude d e s  car~ctéristiques de ce couront 1 KI . 



D - CARACTERISTIQUES DE IR 
I 

1 - Potentiel d'inversion 
1 Protocole expériment~l et résultats ------------ ------.-. .-------------- 

La détermination du potentiel d'inversion du 

coiir~nt 1~~ a été effectuée en soliition PSv p;rr 1'nn~- 

lyse des courants de queue enregistrés p2r la méthode 

du double pulse décrite précédemment pour le courznt 

cslciqiie (Voir chapitre 111 - C - 2'). L'impulsion 

conditionngnte P une amplitude de 47, 5 mV. Cette im- 

pulsion est interrompue 2prEs 9 ms, au moment du maxi- 

mum d'pmplitude du rebond comme le montre l'enregistre- 

ment a de 12 figure 47. Le potentiel de membr~ne est 

;rlors ramen6.h différents nivemx de potentiel. 

Nous const~tons sur l'enregistrement b que 

lorsque le deuxibne potentiel imposé est dépolrrisrmt 

le caurnnt de queue est nettement sort~nt. Lorsque 12 

membrane est repolarisée 2u niveau initial soit B 

HP = ER, le courant de queue est encore très Iégérement 

sortant. Pour un niveau de repol~risation égal B - 12 mV, 
le courrnt de queue r p p ~ r ~ t t  prrtiquement nul. 

2 O )  Conclusion ---------- 
Le potentiel d'inversion du cour~nt IK1 semble 

danc se produire pour un potentiel de membr~ne plus nA- 

gntif que %. Cepend~nt, cette mesure n'est que très 

approxinntive. En effet, nous savons qu12pr3s 10 ms, 



a : emegiÀfiement du cowrant PULLIL une dépo-akion hpaaée 

de 4 7 , 5  mV 

b : détetunindon du po2entie.t d ' i n v m i o n  pcui L'éltude d a  cawtaiu2 

de queue nbamvéh à hddé.hen;tn niveaux de poltevi;tie.l appfiquéb 

aphzb llimpuRnion con&onnante de 4 7 , 5  mV hz&?.mornpue au 

mahum d1ampRAude appcuient de lK 
I . * .. 



l a  composante calcique n'est pas in~ctivée. Le potentiel 

d'inversion mesuré correspond donc & un' potentiel inter- 

medirire entre E K ~  et EC . Drns ces conditions, il est 
P 

vraisemblsble que le potentiel d'équilibre du courant 

1~~ soit nettement plus négatif que FR. 
Nous verrons ultérieurement qu'il ne nous ô 

pas et6 possible de définir une meilleure condition 

expérimentale pour mesurer plus rigoureusement ce po- 

tentiel d'inversion. 

vis à vis du potentiel 

1') ObJet de cette expbriment;?tion -- ........................... 
Dans les conditions de potentiel impose, en 

solution PS14, nous Tvons toujours observe sur les fibres 

de type II un courpnt initial compren~nt deux compos2n- 

tes de directions opposees. D ~ n s  ln mesure oh ces deux 

cour~nts ioniques semblent prosenter des cinétiques re- 

lstivement voisines, il nous est ppparu possible de con- 

cevoir que leur dissoci~tion puisse etre b~sée sur une 

dépendnnce différente pour chacun d'eux vis à vis du 

potentiel de membr~ne. Dans ce cas, 1'~pplicption de 

pr6irnpulsions conditionn~ntes devrsit nous conduire B 

modifier les ~mpïitudes relptives de 1 et 1~~ A con- CR 

dition, bien sQr, que les conduct~nces respectives de 

ces deux courgnts n e  présentent p ~ s  19 même dépend~ncc 



vis h vis du potentiel pour leurs v~ripbles d'in~ctivp- 

tion. En d'autres termes, nous pouvons espérer que la 

courbe de CisponibilitG de l'un de ces cournnts en 

fonction du potentiel sern diffdrente de celle étoblie 

pour l'putre cour~nt. 

2') Résu1t;its --------- 
LF courbe dc disponibilité de ln conduct~nce 

cnlcique trrduite pnr l'évolution de la v~ripble f,en 

fonction de l'impulsion conditionnnnte V a ét6 ét~blie 

PU chapitre précédent pour les fibres de type 1 (voir 

Fig. 40). LR même expérience rbpétée sur des fibres 

de type II présent2nt un rebond nettement nppzrent drns 

le courant initinl conduit A un résult~t très différent, 

apparemment par2dox~2. 

Une impulsion test de 56 mV est pr6cédéc prr 

une impulsion conditionnrnte de 30 ms de durée et d'am- 

plitude variable. L'mplitude du courant entrant est 

mesurbe après extr~polption du courant en fin d'impul- 

sion qui, pour cette v~leur de potentiel, est peu 

activé (voir enc-rt de la figure 49). Le cou_rpnt entr~nt, 

prbçent2nt une cert~ine mplitude en llpbsence d'im- 

pulsion conditionnante c'est h dire lorsque HP = ER 

(Fig. 45 2) augmente et devient m~ximal lorsqu'une 

prédépol~risation d'environ 20 k 30 mV est appliquée 

(Fig. 48 b). Pour une prédépolariç~tion inférieure le 

courant entrrnt est inf6rieur & s2 vnleur m2ximclc et 



Figrne 4 b  : V W o m  de  C'amplLtude du cowtavLt inLCi.d 

en donotion du p o t e n t i d  de  membhane, en soeL t ion  ASW porn une 
bibtre d e  t y p e  71. 

L1&p&ion t u ; t  a une amplLtude de  56 mV ( a ) .  
Ltimp&ion con&onnante a une d m é e  de  80 ms et une ampkXtude 
vahiabCe ù d e  HP = ER ( 6 ,  c ,  d ,  voM t e r t e ) .  



pour une prAhyperpolaris~tion il devient même infgrieur 

A sr v~leur de rBf6rence lorsque HP = (Fig. 48 c). 

Pour des dépol~ris~tions conditionnantes superieures 

& 20 ou 30 mV, lc coiir~nt entr~nt diminue (Fig. 48 dl. 

LP v~leur de demi-in~ctiv8tion correspond pour cette 

fibre à une dépolrris~tion de 38 mV. 

Pprnllèlement, 19~mplitiide du cour~nt IK1, est 

modifiée. Celle-ci est nugmentée lorsque des potentiels 

hyperpolgrisants sont appliqués, trndis qu'elle est 

diminu6e pour des dépol~ris~tions membran~ires et snnu- 

l6e lorsqiie 1% dépol~risotion imposée rtteint 20 % 30 mV. 

Le rnpport entre l'amplitude 1 du ccurant 

entr~nt mestiré pour dif f &rentes impulsions condition- 

npntes V et le cournnt entrpnt maximum enregistré (Imrx) 

a étb étrhli pour différentes v2leurs de V. L2 courbe 

obtenue pr6sente un ciAcours inhabituel (Fig. 49 - points). 
L2 composante entrrate du cour~nt initigl n'ppp~rnft 

p ~ s  totrlement disponible B 12 polnris~tion m~nbrrnnire 

de repos et semble cli~inuéc quoique non compl Stcr,acnt 

in~ctivée lorsqiie 17 membr~ne est hyperpol~riséé. Des 

rc5siilt~ts et des ci.tlirbes iclcrrtiiques ont 2311 être ol;ten.r!s 

sur 2 rutrcs f i b r e s  dn t ype  ZI. 

LprSs ~pplicption d 'une  solution TEA sur 

cctto m$rie Tibre, Ic reI?onc! disp?rnft e t  Ir c l + p ~ n d î i ~ c c -  

du courrnt cntr~nt vis 3. vis d i x  potentiel se trrduit 

plors p ? r  une coiirbc sir~plc (T'ig. 49 - ccrr6s). L;1 



Figrne 4 9  : Combe de  ciL5ponibiLLté du coutrant entrrant en 
6onc.tLon de  la pokkvha t ion  mentbarnaine : v a h i a t i o u  du ~ p p o h t  entire 
L'umpLLtude 1 du cowran;t p o m  une h p u R s i o n  con&onnante V et 

Ltan ipUude  m a h a R e  du c o m a n t  enneghis*née ( lmX)  

La c o m b e  la p l u  &Ole a* &acée s e l o n  l ' é q u a t i o n  .théo*ue 
(va& t e x t e ) .  

Combe en po in i t i eea  : diddélrence e m e  lu deux cowrbe6 

ASW e;t TEA, cornupondant  à C1inaca2vat ion  du routant  1 . 
'(1 



Lg courbe ti-rcbe h trrvcrs les mesirreç cxp+rimcntrles 

oùtcnues en Ti=! 011 en solution AS?? lorsqire 1- d&pol?.- 

ris~tion imposbe est s1;périeure 9. 20 mV correspond A 

lci corrrhe theoriqiie siiiv?nt 1' é q u ~  tion : 

en pren~nt ViI = 35 n'i e t  Ir = - 4 nV. Poils ~vions sigiin-- 
lé qlie V i f  "est le potentiel d e  deni-inrctivption pour 1.- 

fibre consid4r6e ct qile Ir est iin p~~mibtre de fomie. 

Pour toutzs les fil-rcs d e  type I I  étucli6es, 19 v~leur 

de k donnrnt un bon ~ccord entre 1~ courbe thBorique 

f ~ u t  rcmprquer que prScédc~aent, pour les fibres de 

type 1, nous ~vions pris Ir = - 7 et que I r  courbe 

d'in~ctivstion pr6çent8i'l: 'iin"e pente plus f~ible. 

3') Discussion d e  ces r6sultrts -..--- ---- -.".-.".--------...--."- 
Cette courbe conplcxe de l'in~ctiv2tion du 

courant initi~l peut etre expliquée en consid6r~nt 

qu'elle reprbsente le réçult~t obtenu pour deux cou- 

r~nts se produis~nt presque simult~nérnent drns des di-- 
. - -  - * - -  ..-. *- - - - L 

rections opposées. Chacun de ces cour~nts présenter~it 

donc une dépend~nce p~rticulière vis h vis du potentiel. 

En pr6sence de TEA, il nous 8 &té possible de construire 

12 courbe d'in~ctivntion de 13 compospnte entrante. En 

solution ASW, pour une hyperpol2ris~tion conditionn~ntc, 

le coiirrnt sort?nt est plim ?inplcxu'CL En et not~m-- 

ment le cour?nt c ? l c l q ~ ~ c  demaurant rlors const~nt 



(d'aprés la courbe obtenue en solution Tm), le cou- 

rant initial apparsft diminué. Ces rdsultats ne peuvent 

se comprendre qu'en ~dmett9nt que les deux courants 

Ica et IK1 sont mélsngés dans une certaine gnmme de 

.potentiels et que le cournnt initigl n'est en réalité 

qti'une résultante. En effectusnt point par point la 

différence entre les deux courbes de dépend~nce vis h 

vis du potentiel (en solution ASW et en solution TEA) 

nous pouvons admettre que nous allons abtenir au moins 

approxim~tivement la courbe d'inactivation du courant 

1 ~ ~ .  Cette courbe a été tracée sur la figure 49 en 

pointillés. Le courant IK1 presente une disponibilité 

m~ximale pour des potentiels de membrane hyperpolarisgs 

d'au moins 20 mV. Il est in~ctivé pour une dépolarisa- 

tion d'environ 20 mV et sa demi-inactivation se situe 

III - Inactiv~tion du cour~nt 1~~ étsblie sur 
une fibre ne pr9sent~nt p ~ s  de compos~nte entr~nte d ~ n s  

De f~çon trés exceptionnelle (2 cas sur l'en- 

semble des fibres étudiées) et sans que le protocole 

expérimental ait été modifié, c'est à dire en particu- 

lier avec HP - ER, nous pvons enregistre en solution 
ASiY un courant initial ne compren~nt que le courmt 



Figwte 50  : EwtegdfimenA: du cowrautt bohtant imd 

T que l e  cowran;& evl;îxavLt.auLt appatrent. 
K 1 

a : Emeghfiement à HP = E R  

b, c,  d : l n ~ l u e n c e  de la polcutindan rnmbkande. 

L u  h q p e h p o l a h h d o u  cnoibaanta pkovoyuent une augrneuttaXion 

de l 'mpliXude de IK,. 



IK1. Ls composante entrante n'&tait pas apparente comme 

le montre l'enregistrement de la figure 50 ô obtenu 1 
pour une dépolaris~tion imposée de 50 mV B psrtir du 

niveau de polaris~tion norms.le de la membrane (égal à 

,ER). Sur cette fibre, nous avons plors modifie 11 po- 

lrrisation membranaire initiale afin de contrOler la 

variation d'amplitude de IK1. Le potentiel de membrône 

a été hyperpol~risé successivement de 10, 20, 30 et 

40 mV (Fig. 50 b, c, dl. L'amplitude de 1~~ rugmente 

en fonction de l'hyperpolarisation et est maximale pour 

un potentiel imposé de - 30 mV. Les rapports entre 

l'amplitude (1) de Igl pour les differents potentiels 

imposés et son rmplitude maximrle (I,,,) en fonction du 

potentiel imposé sont reportés sur la courbe de la fi- 

gure 51. Il est intéress~nt de comp2rer cette courbe à 

celle que nous ~vions déduite (voir Fig. 49) .  Le courrnt 

1~~ est ici Q demi-inactivé pour un potentiel imposé de 

+ 4 mV. Il est totrlement inactivé lor~que la dépolari- 

s~tion imposée est d'environ 30 mV. Ces valeurs concor- 

dent relativement hien m e c  celles que nous avions 

obtenues précédemment pFr déduction. 

2 O )  Conclusion ---------.. 

Cette expérience ~pporte donc de façon con- 

vaincpnte la preuve expériment~le de la v~lidité de 

notre hypoth&se dt~n3lyse du courant initi~l composite 

pour les fibres de t y p e  II. Le rebond observé corres- l 



Figuhe 5 1  : Cowrbe d ' i n a d v a t i o n  du c o r n n t  I K ,  en 

dunction de Lu poLathation membnunuhe comapondant aux ente- 

gh;DLu~entb de & diguhe 5.0 ( Fhbne 6 9 )  . 

I est L ' a m p W d e  de I K 1  pouh Les di66éhents niveaux 

d '  h y p e h p o l d a t i o n  membnanaine, Imnx est L1ampRi;tude maximale 

de I K ,  emegAIxée  L o ~ p u e  LthypenpuL&uLian est égale ù 

30 ou 40 mV. 



pond A un c o u r a n t  IK1 don t  l t m p l i t u d c  est  dependan te  

du p o t e n t i e l  d e  membrzne, d a n s  1 7  gmme d e s  p o t e n t i e l s  

imposés coinprise e n t r e  - 30 e t  + 30 mV. 

L ' e x p b r i e n c e  que 11011s venons d e  p r G s c n t c r  est  excep-  

t i o n n e l l e  e n  cc s e n s  qnc l e  c o u r a n t  Igl n v r a i s e m b l p -  

bl-emcnt uiie ? i a p l i t u d c  t r 3 s  l ~ r g e m e n t  s u p e r i e i i r e  Si I 
C'a 

d e  t e l l e  s o r t e  que IC3 n e  d e v i e n t  p - s  ~ p p ~ r e n t  e t  que 

1 2  courbe  d t i n r c f i v ? t i o n  o l ~ t c n n e  es t  tr&s proche  d e  

l n  courbe  t h e o r i q u e  d é d i i i t e  pour  

Le p h é n o n h e  i n v e r s e  p e u t  e t re  e n v i s ~ g 6  pour  

e x p l i q u e r  l e s  r b s u l t r t s  o b t e n u s  pour l e s  f i b r e s  d e  t y p e  

1. Le c o u r î n t  c ~ l c i q u e  s e ~ - n i t  trZs n e t t e m e n t  p l u s  p m p l e  

que Ilcl q u i  ne  p o u r r ~ i t  ~ l o r c  p2s  é t r e  ù 6 c e l é  s u r  nos  

t r ~ c é s  d e  c o u r ~ n t .  



226. 

I V  - népcnd?ncc  du c o u r ~ n t  v i s  h v i s  du 

I O )  I n p o s s i b i l i t é  ci' e n r e g i s t r e r  II;1 
--A..,.,-* -.-- -- .,..- ".-".-i----iri.i.ii-rr.--ri--i 

e n  l q ~ l : s c n c c  de 1 s u r  l n  b3sc dc l e u r s  d f i p e n d ~ n c c s  --...--..----- .- --.- -- C a  --.....----- -- ---------- - ---.---. -------- 
d i f f é r e n t e s  v i s  il v i s  du p o t e n t i e l  m c m b r ~ n ~ i r c  ___-_ .__-_- .  .__.-- _ ^ _ _  _-----_-_-- --...------ _-__ ---- 

Les r 6 s u l t ~ t ç  pl-Sck4dcnts nous c o n d u i s e n t  B 

s u p p o s e r  qu ' en  hyperpo1;lrisc;il t  1 7  ncmbrailc d ' e n v i r o n  

20 A 30 mV, il d o i t  @ t r c  p o s s i b l e  l o r s q u e  de  f 3 i b l e s  

c l é p o l r ~ ~ i s ~ t l o n s  s o n t  ~ p - l i q u é e s ,  d ' e n r e g i s t r e r  l e  

c o u r n n t  Igl s r n s  n v o i r  encore ~ c l i v 6  l e  c o u r î n t  c ~ l c i q u e .  

T o u t e s  l e s  e x p é r i e n c e s  que nous avons  r é p l i -  

s 6 e s  lie nolis o n t  , j m ? i s  pe rmis  d q ~ t t e i n d r e  un t e l  ob-  

j e c t i l .  L1 nsrplitixdc de  l ' l i y p e r p o l ~ r i s n t i o n  m e r n b r r n ~ i ï c  

nc it~oc!ifie p ~ s  c c  r 6 s i i l t ~ t  n&gr-- t i f .  De neine, si 2x1 

l i e u  d ' m e n e r  l e  p o t e n t i e l  de  mcnbrrne h une v ~ l e u r  

p l u s  n b g ~ t i v e  de  f r ç o n  c o n t i n u e  nous  c h o i s i s s o n s  d 'p l - -  

p l i q u c r  d e s  p r é i m p u l s i o n s  h y p e r p o l n r i s r n t e s  de d i f f 6 - -  

r e n t e s  d:lrCes (de 5 h 200 ms), il ne  nous :, prç  

davnntgge  é té  p o s s i b l e  d ' e n r e g i s t r e r  l e  c o u r p n t  IKl 

s e u l .  C c l u i - c i  ne p e u t  e t r e  o b s c r v 6  que l o r s q u e  l e  

coi l rnnt  c ~ l c i q u e  est n c t i v é .  

2")  R é c r 1 ~ 6 r ; l t i o n  d e  1 ' 3 c t i v p b i l i t b  clu -.., --*- L -- -- -...-- - - - --- ..- - -- .-. - 
c o u r ~ n t  i n i t i n l  r p r h s  i n ~ c t i v ~ t i o n  

.-.-W.-- 

Si l n  p o l , - r r i s ~ t i o n  memSrnnpirc i n i t i n l c  

n q  9 p p ~ 1 - 7 1  t 137s cog~r,ie un f ~ c t c u r  d i s c r i m i n r t i f  d e s  



Figwre 5 2  : RedinponibXLtéa den couhanta Ica et IK, 

en aaluiian ASW. 

La p/remièhe imp&ion a une amplLtude de 7 5  mV eA 
une bée de 7 5  rn de daçon à inactiven l e  cowravLt iU&. 

Aphèa un dUcU v&b& une seconde imp&ian de 40 mV en t  
appfiquée. L e n  deux corn& héappahainsent ph&quemeYLt 

aimuLtanément. 



c o u r ~ n t s  II;, e t  ICp ,  une  ~ u t r e  p o s s i b i l i t 6  pour s 6 p p r e r  
-* 

c e s  c o u r r n t s  p o u v ~ i t  r é s i d e r  d ~ n s  l e u r s  d i ç p o n i b i l i t é a  

d i f f é r e n t e s ,  e n  f o n c t i o n  du  temps,  pour e t re  r é ~ c t i v é ç  

? p r è s  ? v o i r  é t b  i n ~ c t i v b ç .  

L ' e x p 6 r i c n c e  e s t  r 6 a l i s 6 e  d e  1 3  f ~ ç o n  

s u i v ~ n t e  : u n e  f i b r e  est d é p o l ~ r i s é c  d e  75 mV pendant  

75 m s  d e  f ~ ç o n  & ce que l e s  c o u r ~ n t s  i o n i q u e s  ~ c t i v 6 s  

p i e n t  cir l e  temps de  s ' i n ~ c t i v e r .  Le p o t e n t i e l  d e  neni-- 

b rpne  est  e n s u i t e  rcr iené h ER pendrn t  u n e  durde  v p r i r - -  

b l e  p u i s  une nolivellc', i r r ip~ilçion de -I- 40 rnV e s t  ~ p p l i -  

qric5c. C e t t e  ~ m p l i t ~ ï c ~ ~ ?  est  ch .o is le  prrcc qz7e l e  c o u r ~ n t  

e n t r ~ n t  e s t  e n c o r o  sous--mgxi in~l  pour  c e t t e  f i b r e  

( P i g .  5 2 ) .  

Xous c o n s t n t o n s  que, q u e l l e  que s o i t  1 2  d u r 6 c  

di' r epo l . ? r i s : t ion  5 ER e n t r e  l e s  dci>x i n p u l s i o i i s ,  l e  

c o u r ~ n t  11;~ n 'es t  " r 6 î c t i v d "  pue l o r s q u e  l e  c o i i r î n t  

e n t r a n t  r c 5 r p p ~ ~ ~ 9 . t .  P l u s  prCcisbmcnL, IK1 n e  p e u t  

Etre observe qiie l o r s q u e  ICr î ~ t t c i n t  une  a n p l i t u d e  

s u f  f i s ~ : i t e  ( t r ~ c 6  4 )  c o r r e ç p o n d ~ n - ?  rin d é l a i  d ' e n v i r o n  

35 m s .  

Un rC.sult 7 t icleilliqtie est  obf enu l o r s q u e  l c  - 

nivepu  de r e p o l g r i s ~ t i o n  e n t r e  ies deux i n 2 n l s i o n s  

e s t  E i x x  it - 30 m 7  pnr r p p p o ï t  2, 22 



E - CGITCLYC IC:' 

Les r 1 4 s u l t  r t s  p ï 6 s ~ r i t : 5 ~  dans  c c  c h ~ p i t ~ e  nous 

o n t  p e r r ~ i s  d T i r ? ê n t i F i c r  l e  rebond o?-mervA siir l e s  t r 7 c 5 ~  

dc! c o u r ~ n t  c lcc  .til;res c!~? typyc II p l ~ c é e s  e n  s o l i i t i o i ~  FU"'. 

C(? rc'r,oiic? résii!.tc d c  1 ' c;;ist:>nce 6 'iin c o i l r t i ~ t  s o r t  ? n t ,  

s e n s i b l e  h d e s  v ~ r i ~ t i o i i s  Oc [s] c t  i i ih ih -  p;.r l e s  
(' 

i o n s  TU-'i. LP  n ? t i ~ ï e  ioniq i ie  de  c c  c o u r ~ n t  s e r r i t  donc  

p o t ? s s i q i i e .  

L? coi?posnntc c n t r ~ n t e  di1 cour?n t  i n i t i ~ l  en-- 

regis t r iz :  s u r  les  f i b r e s  d e  t y p e  II est  rpp~remrnc?nt p l u s  

f3ibXe l o r s q u e  d e s  p r 6 i n p u l s i o n s  hyperpol .71- is rn tes  s o n t  

rppl iqu 'es  . Une oijscrv; t i o n  rn,?lsp;rie es t  nicntionnCe p o i r ~  

l e s  neurones  c? ' e sc? rgo t  p p r  COl;i:O?i e t  S T C ~ E I I S  (1971 I I ) ,  

ITZil3;"l (1971 ) , :?XYI'LT;I i. t c o l 1  . (1 57.2) e t  pour l e  muçc1.c 

l i s se  pnr 'IT!SS03T (1975) .  Pl i i tBt  q7z.e d e  s u p p o s e r  une  6 6 -  

p e n d ~ n c e  nnorm.1- d e  I r  c o n d u c t ~ n c e  c r l c i q u e  v i s  B v i s  

du p o t e n t i e l  (GZnT,rL3IG e t  G?LüE!TZB, 1970), il F p p p r r î t  

qiie ce ph6nonine r e s u l t e  C e  1 'e::istence du c o u r ~ n t  IlCr 

En e f f e t ,  e n  présence d e  TCA, 1~ d i m i n u t i o n  ~ p p r r e u t e  du 

c o u r z n t  c p l c i q u e ,  l o r s q u e  IF memkrrnc es t  in i t i2 lemen- t  

h y p c r p o l 2 r i s é e ,  ne sc  p r o d u i t  p l u s .  D e  p l u s ,  il f r u t  

rem?rquer qiic, pour  lcs  f i b r e s  p r 6 s e n t ~ n t  un rebond ,  1 9  

r e l r t i o n  e n t r e  1 2  v n r i p b l e  d f i n ; i c t i v p t i o n  f m  e t  l g  po-  

l ~ r i s ~ t i o n  m a i n b r z n ~ i r e  se t r r d u i t  p r r  une  coi irbe don t  17 

p e n t e  est b c ~ u c o i i p  p l u s  g rande  que  ce l l e  o b t e n u e  préc6--  

clemment pour les  L i b r e s  de  t y p e  I (comprrer  F ig .  41 c% 

-19) . L e s  v ~ l c i i r ç  e:rp6i*ir~ieii-t ? l e s  d e  I r  v r r i r ' b l e  d '  i n ~ c  - 



t i v ~ t i o n  fo, c o n c o r d e n t  pvec les  v ~ l e ü ~ s .  c ; i l c u l & e s  

lo r squ ' i in  f r c t e u r  4 es t  u t i l i s i l  d ~ n s  l ' é q u a t i o n  t h b o r i q u e .  

Un r é s u l t ~ t  i d e n t i q u e  r  é t é  ob tenu  p ? r  NEWER (1971) e t  

pr r STrq-ITDEi'T (1 97 1 )  s1.m l c s  neurones  d ' e s c ~ r g o t  pour  les - 
q u e l s  un  c o * l r ~ n t  p o t î s s i q u e  r z p i d c  c o x p ~ r 2 b l e  2 Iic,- a  

é t 6  m i s  cn  é v i d c r ~ c c .  Pour l e s  f ibres  spnç  rebond ( t y p e  

1) un f ~ c t c u r  7 F é t 4  e s t i r r 6 ,  c e t t e  v r l e u r  ~ o r ~ c s p o n d ~ n t  

L1 c e l l e  propos& po1i.r 1 ' rxonc d c  s e i c h e  (IIOBÛICIN e t  

HüXLEY, 1952 c l .  

Le c o u r r n t  Igl es t  h demi disponible îu  p o t e n -  

t i e l  d e  r e p o s  e t  se p r o d u i t  p r e s q u e  sir iul t rn6r . ient  r u  

c o u r a n t  e n t r g n t .  Ceci peu t  r e n d r e  compte,  pour l e s  f i b r e s  

de t y p e  II, d c s  p o t e n t i e l s  d ' i n v e r s i o r  p r r t i c u l i è r e m c n t  

b ~ s  ( E  = + 10 L t 1 5  mV) p i n s i  que  de 1.- f p i b l e  v p r i r -  

t i o n  d c  33ç lo rçq i i e  [cale c o t  nodiCi6e .  
3 

I\T?lhcurcuserncnt, il ne n o u s  r  p ~ s  é t 6  p o s s i b l e  

d ' o b t e n i r  l e  c o u r F n t  Igl s n n s  e n r e g i s t r e r  6g:llement l e  

c o u r ~ n t  c ~ l c i q i i e  . LR " r é ~ c t i v ~  tien" CIC ces ~CLI:;  c o u r ~ n t s  

p p p a r 2 î t  i d e n t i q u e ,  que l s  que  s o i e n t  1' m p l i t i l d e  e t  l e  

n i v e a u  du  p o t e n t i e l  f i x é  ?pz-3s une  p remihre  2 c t i v ~ t i o n .  

Ces r & s u l t ~ t s ,  s ' ~ , j o i l t ~ n t  A c e l u i  obtei lu e n  r i l i l ieu ]In 

oh  nous ~ u p p r i m o n s  A I r  f o j s  l? c o m p o s ~ n t e  e n t r a n t e  e t  

12 c o m p o s ~ n t e  s o r t ? n t e  du c o i i r r n t  i n i t i ~ l  s u g g 5 r e n t  que 

l e  c o u r ~ i i t  I1cl p ~ o i i ~ r i i t  etre dépendrn t  du c o u r r n t  c;ilci-- 

que.  Fous propoçcrons d r n s  1~ d i s c u s s i o n  g 6 n e r r l e  un 

mBcrnisnic c ~ p r h l e  c?c j i i s t i f i e r  cc t te  hypoth'sc. Cepenc l~n t  , 

nous Fvona montrh que  l e  co7.1rint II;-, possZdc s~ p r o p r e  
-L 



riment~ux, que ce diiixi3me élément ser~it nettement pr6- 

pond'r~nt puisq~i'cn rbsence de ICp, il ne nous est p2s 

possil)lc de "viçiirliser" 1~ frrction de IIC1 Aire B ses 

propres car~ctbristiques. 

c~rnctéristique d'in2ctiv3tion en fonction du potentiel. 

Bien qiie nous nt;iyons p ~ s  pu la déterminer, IF;- prksento 

vraisemblablement une ~ctivation propre. 

Nous sommes donc menés A considérer que le 

courpnt XI:, poçsédc une double origine. Son  inp pli tu de 

serpit dépendznte de deux fxctcurs : le premier corres- 

pondrnit h la dépendrnce propre de Igl vis & vis du po- 

tentiel et du temps, le deilxi&me correçpondr~i-t à. 1 ~ -  

lié i+i Ica. Il wp~r~%tr?it, d'~pr&s nos I-és11lt2.t~ e x p b -  





A - DESCRIPTIOM ~T Y!TURE IOKIQUE DL COUElPNT RETARDE 

1 - Enregistrements en solution PSYl 

10) nési~it~ts 

2 O) Conclusion 

II - IT;?tilre ionique di1 coiir~nt retardé 
1') Potentiel d'équilibre du cournnt 

retardé en solution ESTY 

2') Action d'un milieu hypcrpot~ssique 

3') Influence du Tm 

4 O) Conclusion 

1') Protocole 

2') Résult~ts 

3 O) Conclusion 

II - V~ri2tion de 1~ conduct~nce pot~ssiquc en 
fonction du potentiel 

1') Xésult~ts 

2 O) Conclusion 

III - Pprpmbtrcs d'pctivation du courant IK2 : 

mesures en solution RSW 

1') Dépend~ncc vis LL vis du potentiel 

2') Détermination de ln const2nte de 

temps d' gctiva tion 

3 O )  Conclusion 



IV - C~r~ct6ristiques du cour~nt 1~~ étudiées 
en solution hSV -t Aln. 

Io) V~ri:;ble d'pctivrtion n- 

2O) Constrnte de temps d'nctivrtion 

3 1 Conclusion - Discussion 

V - Etilde de llévolution de la conductnnce 
pot~ssique FU cours du teaps. 

1') Principes des déterniin~tions 

theorique et exp6riment:lle 

Z O )  néçult'ts 

3 1 Conclusion 

1 - Détermin~tion d:i processus impliqué drns 

l a  dilninution du coi1r2nt retzrdé. 

1') Contrdle dii fpcteur (V - VI:) 

a )  Protocole expérimentpl 

b) Résultrts 

cl Conclusion 

2")  Controle clu facteur g g  

n) Protocole expérimental 

II - Coust~ntes de temps dfin?ctiv~tion 



Nous allons rborder m2intengnt l'étude du 

cour~nt ret~rdé observé gprés le cournnt initigl lorsque 

des dépol~ris2tions sont ~ppliquées & 13 membrpne. Nous 

avons précisé au début du ch~pitre IV que ce cour~nt ser? 

~ppelé 11c2 "in de le distinguer du cour~nt pot~ssique 

rspide IK1 que nous venons d'étudier. 

Deux remrrques préliminsires doivent etre men- 

t ionnées : 

i) les c~r~ctéristiques du cou- 

rant IK2 seront dtrblies pour des fibres de type 1. En 

effet, nous nvons vil que lorsque le rebond est présent 

sur les tracés du courant (fibres de type 11) il est im- 

possible d'effectuer des mesures de Ig2 pend~nt les 20 

à 30 premières ms du potentiel imposé. De plus, nous Pvons 

précisé (voir ch2pitre II) que le courrnt IK, Y est g6né- 

rnlement plus ~mple pour les fibres de type 1. Enfin, les 

cournnts de queue sont bc~ucoup plus nettement mesur2bles 

lors du retour du potentiel imposé A sr v~leur de repos 

pour les fibres du type 1, ce qui cous permeter2 dtétu- 

dier plus précisément sur ces fibres, 1' évolution de 13 

vsripble na. 

ii) dans 1~ plup~rt des travaux 

relatifs & l'étude du cour~nt retPrdé, les expériences 

sont effectuées en solution Mn (ou TTX - ?)In selon le 
tissu étudié) ?fin d'éliminer le cour~nt initi~l. Nous 

n'2vons p2s pu utiliser une procédure ~ n ~ l o g u e  pour 19 

fibre mi~scisl-ire r?ç. crnl~r?. En CF-Bet , noiiç ?vans vil 



(chapitre 111 - O que si le cour~nt initi~l est effcc-- 

tivement supprimé (y conpris le cour-nt I I ( ~ ,  ce qui ?u- 

rait pu constituer une fncilite pour ll&tude de 1~~ 

seul), le cour3nt retnrdé est lég5renent diminué et les 

courants de queue sont nettement plus f~ibles en présence 

d'ions Mn+'. !' ce propos, nous proposerons dpns ce ch?- 

pitre une interprbtption du mode d'intliience dcs ions :ln"'. 

Pour CFS deux r~isonç, les expériences qui 

vont 6tre décrites se rapporteront générplement p u  cas 

de fibres du type 1 pl~cées en solution ASIY. 



A - DESCRIPTION ET NATURE IOMIQUE DU COUPUNT RETPRDE 

1 - Enregistrements en solution PSW 

Lorsque 12 membrgne est pol~risée à différents 

nive~ux, 1'~ctiv~tion du cour3nt ret~rd6 pu cours du 

temps est illustrSe A IF figure 53 (FI. Pour une frible 

valeur de dépol~ris~tion, il se m~nifeste un cour2nt de 

f~ible ~mplitude qui n'évolue pps FU cours du temps. Des 

dépol~risntions imposfies supérieures A + 50 mV font pp- 
p ~ r ~ î t r e  un cour2nt sortant qui devient d'xutpnt plus 

ample et qui 6volue d'put~nt plus rzipidcment que la d6- 

polarisntion est plus importrnte. L'ét~t st~ble du colir7nt 

retardé est ~tteint en 50 h CO ms. 

Pour cette fibre, nous enregistrons un cour~nt 

de  queue tr's net lorsque 12 membrane est repol~risée A 

ER. L'anplitude de ce cour~nt de queue de sens sort~nt 

~ugmente en fonction de lt~mplitude de 12 dbpol~ris~tion 

impos4e. Pour une neme dépolpris2tion, ce caurrnt de 

queue ~ugmente p u  fiir  et B mesure que le courpnt sort~nt 

s'~ctive. L r  figure 53 (31 donne une illustr~tion de ce 

pk6noz12i1e pour 1-ln potentiel inposé  de 70 nV, D ? n s  cette 

ex13 qrience, 17 xr?ilil-r~ne est repalîris.5e A lin nivc~ii dc 

potciitiel de + 9 inV p-r  r - p p r t  h ER afin d'observer des 

cournnts de queue d'?rnplitudcs plus grandes. 

DP plus, lorsque le potentiel est in:>os5 pcn- 

dn i i t  u i i  tcr,il2s s u p . : r i c r ~ r  f i  e n v i ï o i l  150 ?la, l c  cn i i rur i l t  



Figue  53 :€-tude du c a m n t  natttant he,tan.dE 

A - E m e g h ; D t e m e ~  den cowtantn ionkquen en b o X d u n  ASW powr den .im- 
p&iom d1ampLLtude vaniabte indiquée ù gauche de chaque &tace 
de po.tentie.t [en m V )  
HP = ER 

Fibhe 7 09.  

8 - Corn& de queue obnwvén à un niveau V = + 9 mV eA ervregd;ttrén au 
butr. e,t ù mehue du dEttoLLeement de L'acXivation du coutant f~ehmd& 
phodw;t pan une dépoRahinuAion de 70  mV. 3) L , . , L  

1. - ; L E  9 
C - Dunindon dlampLLtude du cornant mAan.dé p o u  des h p u h i o m  de -' 

8onguu d w ~ & e ~ .  No;ten égdemen;t La c i h i n d o n  den cowravLtn de 
y ueue. 



diminlie TU c o u r s  du terips (r'ig. 53  C) p u i s  r t t e i n t  urm 

nouve l  :?trt s t ~ ? > l e  en 1000 à j.500 FIS.  G o r r 6 l ~ t i v e n e n t ,  

l e  c o u r r n t  de queue est tr&ç n e t t e m e n t  d i n i n u & .  

2 O )  Cancli is ion ..-..-+..---.----, 

Le c o l i r ~ n t -  s o r t i n t  o b s e r v é  pour d e s  d é p o l ~ r i -  

s ~ t i o n s  s u p ' r i e u r e s  Ii, 50 m'fT ~ p p - r ~ f t  dépendrint clii p o t e n -  

t i e l  e t  du t ~ m p s .  C c  c o u r r n t  r e n d  compte du phénomhe  

de  r z c t i f i c r t i o n  r e t < r d * e  sign116e pr6cédenment ( v o i r  

c h r p i t r e  I I ) .  

11 sem5le  p o s s i b l e ,  6.5s r n T i n t e n ~ n t ,  de  p r e v o i ~  

quc l e  p o t e ~ l t i c l  d ' r c t i v ~ t i o n  du c o u r ~ n t  r e t ~ r d é  d o i v e ,  

pour c e t t e  f i b r e ,  se p r o d u i r e  pour  une  d 6 p o l r r i s ~ t i o n  

m c m h r ~ n ~ i r c  i n f é r i e u r e  h 50 nV. En e f f e t ,  n o s  e n r e g i s -  

t r e m e n t s  n o n t r e n t  q u e ,  pour  une d 6 p o l p r i s r t i o n  de  30 mV, 

l e  c o u r ~ n t  d e  queue F p p ? r 3 f t  légSrement  s o r t ~ n t .  C e c i  

l g i s s e r ~ i t  s u p p o s e r  que l e  c o u r ~ n t  r e t ~ r d é  3 d6jA 6 t 6  

~ c t i v e .  

170s r é s u l t r  ts ~ n t é r i e i l r s  rel3 t i f s  r u  c o u r ~ n t  

Igi nous  o n t  p e r n i s  d e  c o n s t p t e r  que  ce c o u r p n t  r s p i d e  

semble  i n ~ c t i v é  à 1~ f i n  d ' i m p u l s i o n s  de  d u r é e  s u p é r i e u r e  

& 60 m s .  P r r  c o n s é q u e n t ,  il est peu p r o b ~ b l e  que l e  

c o u r r n t  de  queue s o r t 2 n t  e n r e g i s t r é  pour  d e  f 3 i b l e s  dé- 

p o l ~ r i s r t i o n s  iinpos6es p i l i s s e  e t r@ ~ t e r i b u é  pu c o u r g n t  

IK1. Nous v e r r o n s  que 1 ' ~ n ~ l y s e  s e m i - l o g ~ r i t h m i q u e  des 

c o u r ~ n t ç  d c  qlieuc! con-firme cet t e  h y p o t h è s e .  



Aprhs avoir ~tteint son rmplitude m~xim~le, 

le courpnt rct~rdb diminue pu cours du temps lorsque 

le potentiel inpos6 est çuffis~mment long. Ce résultft 

est en ~ccord pvec ceux de P D R I E N  et coll. (1966, 1963>, 

de KA0 et STEZIFIXLD (1968) et d c  ILDEFOPiSE et ROUGIER 

(19681 pour 12 fibre mliscxil~ire de grenouille. Ces prr- 

teurs decrivent un processiis d'inrctiv~ tion. Nous ver- 

rons pour 1 3  fibre muscul~ire de crghe si Ir diminution 

du cournnt doit etre pttrihuée B Ilne in~ctiv~tion ou h 

un phénomSne d'accumul~tion. 

II - N~ture ionique du courgnt rctrrdé 
Afin de démontrer 12 nature ionique de ce co7.1- 

mnt, des experiences sont ré2lisécs en détermin~nt d'une 

p ~ r t  le potentiel d'6quilibre du court7nt ret~rdé et 

dtrutre p ~ r t  l'pction d'un milieu hyperpotrsçique et du 

1 O )  Potentiel dtt5quilibre du courant ----.----------------------------- 
retardé en solution ASV 
------P.---*----^------- 

La valeur du potentiel d'équilibre du courrn-t 

ret~rdé peut etre déterminée en ~ppliquant deux irnpulsio?~ 

successives. Ltbvolution du cour~nt de queue enregistrs 

pour 1~ deuxi&me impulsion V2 correspond A l n  d6active-- 

tion du courant rctrrdé activé par la première impulsion 

V1' Le potentiel Vs pour lequel le sens du coiir2nt de 

qu-uc s'inverse donne I r  v?le i ir  du potentiel d?inversj.cn 



F i  we 54 : VLt&nation du potentiel d' invemion 
du cowant * a&cut é en aoLuA;ion A S W .  

A : Ewreg,ih&ement d u  wwLam2 de queue à di66e/rem2 niveaux 
de potent ieh  V Z  apaèa une h p u h i o n  con&nnante V 1 
de 90 mV à pa t t t v r  de ER. 

B : R&&on ent>re l e  couhant ui6Zantané I o  et Le potentiet  V p  
AWL l a  dibhe dont cudaivlcl ewreg,ih&me& aont paéaentéa 
ci-duow en A. 
7 ut m u w é  au tempo t = 0 de V 2  pm extmpolation de Q L enveloppe de chque  corn& de queue. 



D ~ n s  l'expérience présentée (Fig. 54 A )  la 

membrpne est dépolrris8e d'une valeur VI = 90 mV B p~rtir 

de %. Lorsque le cotir~nt est active son gmplitude mg- 

ximple, ppr2s 85 ms, differents potentiels V2 sont pppli- 

l ques. Le cour~nt de queue est sortrint lorsque V2 est po- 

sitif ou é g ~ l  ,Z II,. 11 devient entrrnt lorsque V2 est 
1 L 

négatif par r~pport h E R '  

Le courrnt de quelle serp nu1 pour V2 Cg31 RU 

potentiel d'équilibre di1 cour~nt retgrd6. Une détermin2- 

I tion précise de cette v2le1sr peut etre effectuée grnphi- 

quement. L'extrapol~tion des vpleurs du courp.nt de queue 

au temps t = O de 1~ deuxihme impulsion donne lp v~leur 

du courrnt insinntrné Io. Le report des mesures de Io en 

fonction de V2 se trpduit p ~ r  une relption linelire 

(Fig. 54 B I .  Le potentiel d'équilibre du courrnt ret~rdé 

sppRrFtt donc situé & une v~leur de potentiel ég~le à 

- 12 mV pnr rripport A ER. 

Pour les enregistrements présentés A 13 f igtire 

53 P, le potentiel d'équilibre déterminé de 1~ méme 

f~çon est de + 5 mV ppr rrpport B ER. 

Sur l'ensemble des fibres testées, les diffé- 

rentes v21eurs dcs potentiels d'équilibre obtenues se 

1 situent pu voisinnge du potentiel de repos d ~ n s  une grmrle 

comprise entre - 12 et + 7 mV pFr rrpport h ER. 

S ~ c h ~ n t  que le potentiel d'équilibre des ions 
I 

K' est, selon difI6rents ~uteurs, voisin de E ou lége- 
R 



coll., 19G8), le potentiel d'équilibre du cour~nt rct~r- 

dé semble donc proche de EK et le cour~nt retrrdé serpit, 

au moins pour une l~rge pgrt, de npture potrssique. En 

outre, le nivenu de pol~risation initi~le de 1~ membrrne 

considdre egpl B ER n'étpnt pps connu, il est difficile 

de donner une vxleur exrcte du potentiel d'équilibre du 

cour~nt retirdg. LP fluctu~tion, bien que f~ible, de non 

résult~ts pourr~it s'expliquer ppr de lègères vrri~tions, 

d'une fibre B l'rutre, de 13 pol~ris~tion de référence. 

2') Pction d'lin milieu hyperr>otrssi iie 
----a-- - ---.-.- ---------.--- --..- -.------ 9-- 

LP mesure du potentiel d'inversion du cour~nt 

retrrdb nous permet donc de supposer que ce courgnt est 

essentiellement de nrtiirc pot~ssique. Un putre moyen poilr 
4- 

contrOlcr l'influence dDs ions K , spns f~ire lppel ~ u x  

v~leurs al:.solucs des potentiels d'équilibre, est de me- 

surer 1~ vpri~tion du potentiel d'inversion pour une 

meme fibre pl~cée successivement en solution PST? et d r n s  

un milieu hyperpotpssique. 

Une solution conten~nt 129 mh1 de pot~ssiurn 

( [ K ] ~  x 10 : milieu 'lK IOtf) est gppliqiiée rpres Ir solu- 

tion bSY oh nous pvons determiné lin potentiel d'inversioil 

proche de ER (V = - 5 mV). 
Le controle du potentiel de nembrpne (condi- 

tions de caur~nt impose) nous perm;:t d'observer une dé- 

pol?ris~tion d e  18 m V  p?r r?pport A ER survenpnt instrn-- 

t?tné!!lent sous 1.' i c f c t  c!ii m i l i c i ~  1.i 10. Lri retc3iir FUX 



figwre 5 5  : €;tude de .i?.u v&atbn du po;tentiel d ' in-  

v m i o n  du coutrant &-dé pom une d i b m  placée nuccunivment 

en aaluLion ASW ( A )  puXn en md3eu K 7 0  (8 ) .  



conditions de potentiel impose ainsi que le rét~blissc- 

ment de 12 polrrisgtion membr~n?ire B E nous permettent R 

de déterminer, de la même P~çon qu'en FSW,  le nouve2u 

potentiel d'inversion du courrnt retrrdé en milieu K 10. 

Celui-ci correspond B une dépol~ris~tion imposée de 

48 mV (Fig. 55) ce qui trrduir~it un dépl2cement du po- 

tentiel d'inversion de 53 mV. 11 f ~ u t  remprquer sur les 

tr2cds qne le cour~nt de fuite est considérablement ~ u g -  

menté en milieu hyperpot~ssique. Ceci expliquerait que 

pour le potentiel test de 100 mV, le cour~nt n'rpp~r~isse 

p ~ s  plus 2mple. 11 en est de meme pour l'rmplitude des 

cour~ltts de quetie Ct différents V. Cette diminution des 

courrnts résulte ég~lement de 1~ driving-force plus 

fpible en milieu K 10 puisque EK est trés nettement d 5 -  

pl~cé (théoriqiicment de 58 mV) . De ce f ~ i t ,  notre mesure 
du dépl~cement d!t potentiel d'inversion ne peut p ~ s  etre 

ré~lisée d ~ n s  de trés bonnes conditions. 

Cepencl~nt , il apprr~f t que les ions responsî - 

bles du cour~nt retrrd4 scr~ient princip~lement les ions 

pot~ssium spns que ce c ~ n ~ l  présente une p ~ r f ~ i t e  sélec-- 

tivité. En effet, lo v~ri~tion de 53 mV du potentiel 

d'inversion que nous venons de déterminer correspond 

PU déplrcement m~ximal que nous pyons pu enregistrer. 

Sous l'pction d'un milieu K 10, le potentiel d'inversion 

du courrnt ret~rdé v~rie, pour différentes fibres, entre 

47 et 53 mV, Il ressort donc de ces mesures que le can~l 

pot rssiqi~c ret~rd6 poiirrrj. t 1rist;er prcjçer ci' 711t reS 



ions et que le potentiel d'inversion mesuré (entre 

- 12 et + 7 mV ppr r,ctpport A E ) ~e~aitprobgblement su- R 

restimé. 

3 O )  Influence du TEA ------.----------- 

Nous ?vonç déjA mentionné que le TEA peut etrc 

conçid6rA coqme un inhibiteur de la permé~bilité pot~s- 

sique. 

- Le TEE, est ~joi~té B l? solution PSW à 12 con- 

centr~tion de 20 m?d. 

Nous Fvons sign~lé que, drns les conditions cye 

cour~nt impose, le potentiel d'action enregistrb est 

nettement plus durrble (voir Fig. 31 E et 32-1). 

D ~ n s  les conditions de potentiel imposé, Ir 

relrtion cour~nt-potentiel 6t~blie tout d'?bord en solu- 

tion FSW pour des impulsions de 120 ms montre que 12 

rectific~tion ret~rdée se produit pour une d&polrrisr- 

tion superieure A 45 mV. L'ppplicrtion de 13 solution 

TEA provoque une diminution nette de ce cour~nt ret~rdt5 

spns toutefois sembler le supprimer tot~lement (Fig. 

56). Cepcncl~nt noils rvons vti qu'iine légSre rectif icp tiox 

due pu cour~nt d e  fuite dev~it subsister, meme en pré- 

sence de TEP- (voir Fig. 3-41.  

Ces r6sultrts montrent le rble inhibiteur du 

T U  vis 5 vis du cour~nt ret~rd6, confinn~nt ;.insi 12 

n~ture pot~çsique de celui-ci. 



Figwre 56 : lndluence du TEA ( 2 0  mM) nwt l e  c o r n n t  

hcdimdé. 

Lu mama du cowuznt neAmdi2 n o n t  jda 2i l a  

bin d ' h p & i o n ~  de 720 mh nwr % m h e  jibtre placée en aoluRhon 

ASW ( p o i d  ) p h  en noluLion TEA (;ttuanglu ) . 
NoXm l a  ~ n ~ o n  du couhant trc-tm.dE en ptrénence de TEA 

powr d u  hpuRnion~  nupé.&iewru 2i 40 mV. 

Fibtre 7609  ( V o h  F i g .  3 7 ) .  



Le potentiel d'bquilibre proche de ER, ln 

sensibilitd h une vsri~tion de [KI, et 12 diminution 

sous l'effet du TEE du cour~nt ret~rde Il(, nous condui- 

sent & considérer que 19 conductrnce retrrdée est essel:-- 

tiellement potnssique. 

Ce résult~t e s t  en ?ccord rvec ceux obtenus 

sur divers muscles d e  Cri~st~cSs en p~rticulier p ? r  

--vvl"-"'c 12GIT1:AX! et coll. ( 7 . 9 ,  . et C O .  (1973) sur 1- 

fibre de bprn~clc, T.FI:EDPs (1967) sur 13 fibre d'6crevLsse. 

11 est djtf6rent c-pcndrnt du rbsult?t obtenu sur 13 

fibre de  p r ï  i::'Jnl=CZZUL, (1971 L,c) selon leque:- 

le cour~nt rctprd.5 polirrr it @tri tï?~isportl pPr les 

ions CI-. LcpcnC~nt, ce t t r  cor~d~ictrnce r c t ~ r d é r  n '  ?ppc -- 

r-Tt ~ P L >  spici liqur_3rli?nt potrçsique. i : ~ t  r? rieslire du 

potentiel d'inversion d11 courrnt retcrde ne corl-cspon- 

dr~it donc prs précisdment B Y, et pourr~it etrc lAg>- 
A\ 

reirent surestim6e 8 ; l n s  1 F mesure oh c:? c ~ n ~ l  1risscrrî-t 

+ pgsser ég~lement d'rutres ions (Er ou CI-). El; serrit 

donc plus negptit que ER, r6sultgt que nous ~vîit egp- 

lement suggdré notre étude du cour~nt IK1. 



Les résult?ts que nous venons de présenter 

mettent en évidence 1~ n~ture esscntiellement potrssique 

du cour~nt retprdA. Toutefois, les mesures de cc cour~nt 

que nous 3vons f~iteç correspondent en replité, pour 

ch2que potentiel impos6, A Ir somme du courant potrs- 

sique IK2 et du courrnt dc fuite. 

De f~çon Lt étudier plus précis6ment d ~ n s  cettc 

p~rtie les c~r~ctéristiqucs d'~ctiv~ttion de I K ~ ,  nous 

rllons specifier d3s m~inten~nt lp méthode de détermin?- 

tion de ce cour~nt. 

1 O )  Protocole -------.-... 

Le c o ~ ~ ~ e n t  11c2 est cplculO en considér~nt que 

le cour~nt m ~ x i m ~ l  à la fin d'une impulsion d6pol~ri- 

sînte 1 est é g p l  B 1;. somme du cour~nt ret;ird& 1 1 : ~  

et du courpnt de fuite IL. Rous pdmettrons, dt;iprbs nos 

résult~ts précedents, que la (ou les) compoç~nte(s) du 

cour~nt initi~l est in3ctivee A 13 fin d'impulsions 

d'environ 60 ms. 

Le courrnt de fuite initi~l est obtenu en 

extrapol~nt FU temps t = O du potentiel imposé 13 ph~se 

d'pctivntion du cour~nt sort~nt. Ce procédé utilisé p?r 

GQLD:IL~N e t  CII:STOC:< (1939) pour dzs ~xoncs géants de 



Jlyxicol~ pl~cbs en solution TT:( revient & mesurer le 

pic initi~l minim~l du cour~nt sort~nt. Dans nos condi- 

tions expSrimentnles, c'est-à-dire pour des enregistrc- 

ments obtenus en solution AS??, cette méthode est ?is&ment 

opplic~ble lorsque les dépol~ris~tions imposées à 1~ 

membrrne sont élevées, supCri?ures ou 6g~les A 80 mV. 

Pour des d6pol~risrtions infsrieures, il est évident 

que l'extr~pol~tion risque de conduire à une valeur de 

1 moins prbcise piiisqiie le cour~nt entr~nt est dévelop- L 

né. Drns ce c ~ s ,  une rntrc technique de détermination 

est utilisée polir cnntr6ler nos mesures. 

LP v~leur d e  1 est prise un temps donné L 

rprès le d5but de 1'~pplicrtion du potentiel c'est-8- 

dire ~pr3s 17 ph~se de courant c~prcitif. Rous pouvons 

const-ter, d'~près nos tr~cés, que lTactivntion du corl- 

rrnt entr~nt est rel~tivenent lente et peut donc être 

dissociée 3ssez correctement du courrnt cap~citif. 

Les résult~ts obtenus sont présentés A 12 

figure 57.11 ~pp~raft que : 

- le courant mesuré à l a  fin des impulsions 

(ISS) présente une rectification retard& pour des po- 

tentiels sup6rieurs B + 35 mV. 

- le cour2nt de fuite ne varie p ~ s  linéaire- 

ment en fonction du potentiel lorsque les dépol~ris?tioi~s 

imposécs sont s~.ip6rlr?~ires h 50 iiiV. 



dam Le t e x t e .  

La Ligne en p o i W é h  indique une c o n d u ~ n c e  covinXante en 

pam lu daibLa v d e m  de V .  



- la diff0ïence entre les vpleurs de Iss et IL 
pour chque potentiel permet d'obtenir les valeurs de 

IK2. Cc courpnt nppara2t pctivd pour un potentiel voisin 

de + 30 mV, la vrtri~tion rnrxim~le de l'activation se 

situ~nt entre + 50 et + 90 mV. 

Conclusion ---------- 
Le courcnt mesur6 B 1~ fin des impulsions ~ p -  

paratt pctivé pour cette fibre pour des potentiels impo- 

sés supbrieurs B + 35 mV. Il fsut noter que, sur un grrnd 

nombre de fibres, ce courgnt ne pouv~it etre décelé que 

pour des potentiels imposés de 45 ou 50 mV. Toutefois, 

les différentes relntions traduis~nt les variations de 

11;~ seul en fonction du potentiel sont identiques pour 

toutes les fibres testées. LP vari~tion zpparente du po- 

tontiel d'~ctiv9tion d e  1 ne semble donc r8sulter que 
SS 

de l'existence de 1 et de son anplitude rel~tive pgr L 

rnpport B Ig2. Il rppîr7f.t en effet que pour de frihlzs 

dOpolrris~tions imposkes, ISS est essentiellement cons- 

titué de IL, ce qui explique que lvgctivrtion du cour3nt 

1~~ puisse @tre plors difficilement mise en évidence. 

Il convient de remzrquer en outre que 13 rccti- 

f icptioii ~normnle du courrnt ret rrdé, dbcrite pour de nom- 

breux tissus tels que les fibres auricul~ires de grenouille 

(ROUGIER et coll., 1968 3) ou les fibres ventricul~ircs-de . .. 
. r' 

M~rnmifBres (BEXLER et REUTER, 1970 21, ne se produit prs 

pour ln fibre niisculrire de cr~be,lorsque des potcnticls 

d6pol~ris~nts sont 7ppliquCs A lc c i c n b r ~ n c .  



En ce qui concerne nos résultpts rel~tifs B 

. l a  vprintion du cour~nt d r  fuite en fonction du potentizl, 

nous pvons pu const~tcr que celle-ci présente une 16gErc 

rectificition pour des potentiels sup6rieurs & 50 - 55 ~ 1 .  

Ce r6sult-t est r?:î ~ccord i v ~ c  notre d6terninrtioii frit- 

en milieu 'l'TL' -:,il: (voir Yig. 3.11. L)e plus, 110~s ~vio~is 1 
et en fin d'impulsion de 65 rns dc dur&, ce fait nous ~ 

l permctt~nt de considSrcr que notre m6thodn dc d,4ternin?- 
l ~ 
1 

tion tle 1 1 ; ~  i lous coilcli.iit A. 6'5s mesures ~ Ç S C Z  éx~ctcs. 

Connîissrné, pour rlne flbre, 1~ v ~ l c u r  du cou-- 

rriit Igî ci le potentic1 dti;iveïsior. TTIc di? ce cour-nt, 

il cst possible d e  dr5ter11iiiier l? coi~ctuctc?nc~ pot~ssiqt! ? 

pour chrque potentiel choisi. Cctte conc?uct~ncc peut etre 

trrduite p?r I'Squ~tion : 

Les résult~ts obtenus pour les mesures d e  ~c~ 

l sur cinq fibres difSc5rzntes sont rrssenblés B 1~ figure 

53. Pour ch~cune de ces fitrrcs, VI: P et6 d0terriiné selon 

19 t~chiîiqiic dVcritc pr6cfid-i.rii.in~nt (voir F i g .  54)  . 



Figuhe 58 : Rdat ion  en&e .ta conductance potahdique 

spéoidique du cowrant 'utmdé et .te p o $ e d &  hpo6é V .  

1 es$ Le couhant maximal détehmuié d&on .te pkocédé 
K2 

indiqué à la d i g u e  57. 

V K  est  .te p o t e d e l  d'inveilsion du cowrant u t ~ ~ ~ d é  déteminé 

s d o n  .te pfiocédé indiqué à .ta digwe 5 4 .  

L e s  po in t s  cornupondent aux m e 6 w i e s  obXenue6 à pahtVl des 

e m e g ~ ~ e n e n t s  de û1 digigwe 5 3  A et 57 (Fibxe 1 0 9 )  avec V K  = 

+ 5 mV 



L g  conductrnce potcssique est ~ctivée d ~ n s  une 

gnmxe d? potentiels compris entre + 30 et + 90 mV. Pour 

des potentiels sup&rieurs, gK est mzxim2le. Ce m~ximum 

-correspond pour les différentes fibres h des vnleurs se 

situpnt entre 6 . 5  et 9 y~lio. 

2 O )  Conclusion ---------- 
Une vrrirtion conprrnblc de gK du cour~nt retrr- 

dA err fonction 6u potentiel r éttl d6crite prr ICEXITES et 

coll. (1973) pour 17 fibre ntiscrilrire de brrnpcle. De 

plus, en rdmett~nt que 12 surf2ce de 13 portion de fibre 
-3 2 drns le comp~rtinent t ~ s t  est d'environ 10 cn , gK peut 

etre considérée B g ~ l e  B 6,5 h 9 mrnlio,/cn2. Ce rfsult~t est 

en ~ccord Dvec les mesures proposées pgr KEYNES et coll. 
.s -' 

2 comprises entre 4 et 13 mmho,/cn . 

III - P~rimétres dV~ctiv~tion du cour~nt IIfs : 

mesures en solution A s I l .  

L:, dépendgnce vis,& vis du potentiel et du 

temps de l'activation du cour~nt ret~rdé 3 été étudiée 

en rn~lysont les cour~nts de queue pgr 12 méthode d6cri- 

te par NOBLE et TSIEPJ (1969) pour les courrintç sort~nts 

enregistrés sur les fibres c~rdi2ques du tissu de PurkinJe. 



Io) Dégendnnce vis A vis du gotentiel -- ---*----------------- -------- 
Pour ch~qiie potentiel imposé, Ir ~ ~ l e u r  inst~n- 

tpnee Io du courriit do queue est dOterminOe graphiquement 

pPr extrapolation de 12 droite obtenue en report~nt cn 

coordonn6es seni-logrrithrniques les ~rnplitudes du cour~nt 

de queue FU cours du temps. 

Des dépolrrisntions dlrmplitude v~.ri?ble sont 

imposées pend~nt 60 ms environ de fsçon B ~ctiver le 

courant ret~rdé jusqulh son ~mplitude m ~ x i m ~ l e  strble. 

Le nivepu de repol~ris~tion est choisi é g ~ l  E (c'est 
R 

A dire au HP initi~l), lorsque les cour~nts de queue sont 

nettement âortpnts, ou est depl~cé vers les dépolaris2- 

tions lorsque 1 'pmplitude de ces colir~nts de queue rppp- 

raft trop fnible donc difficilement mesurpble B E R ' 

Pour les differcnts cour~nts de queue consécu- 

tifs aux d6pol~ris7tions dlcmplitude v ~ r i ~ b l e  présentées 

lr figure 53 A ,  une f~mille de droites p~rnlléles est 

obtenue (Fig. 59).L~ const~nte de temps de celles-ci est 

bgale B 9,5 ms et correspond dnns cette expdrience B 19 

vnleur de la db~ctiv~tion B ER. Cette vnleur est indepon- 

dDnte dc llnmplitude de la d&pol3risrtion imposée et se 

situe pour différentos fibres entre 6,5 et 10 ms. 

LR dépend3nce vis B vis du potentiel de ln VP- 

ri~ble d'activation est illustr6e 8 18 figure 60 A 

(cercles). Nous avons représentb sur le meme gr~phique les 

résultrts obtenus sur une >litre fibre pour l2quelle nous 

nvionç choisi un nive~u de repol~ris~tion égrl 5 + 25 nV 



rnsec 

B m 8 1 m 

O 20 40 rnsec 

Figutre 5 9  : Andqbe nemi-logatLthrnique decl c o u  

de queue enneghhe4 au niveau de poLatLination égal à ER,  apaèn 

d a  i m p u b i o m  d1ampLLtudu va hi ab Ce^ i n t m o m , o u ~  au moment 

où Le couhant b o m n t  e ~ . t  maximal. 

L u  ampLLtudcu de chaque hnpubion hon t   indiqué^ à L' ex;t/Lé&é 

NoZm que La déac/tivcr;tian du comal'l;t aotl;tant alebbec;tue 

adon  une e x p o n e m a e  bimpLehnt La com.tarzte de .tanph u.t 
indépendante de L1ampUude de L1.impuRnion. 



(points). n, v~rie entre O et 1 drns une l~rge gamme 

de potentiels compris entre + 25 et + 100 mV. Nous remFr- 
quons qutr,u potentiel de repos II,, = O et que 1~ v~leur 

de demi--~ctivrtion no, = 0,5 correspond A un potentiel 

imposé de 63 mV. 

LF constînte de temps Zn P ~ t e  calcl-lee, pour 

chaque potentiel, en reportrnt en coordonnées semi-log?- 

rit'lmiqiies 1;1 dif L-rence entre l'zmplitude mrxin~le du 

co12rrnt retrrd6 (1, ) ct lt~mplitude de ce courgnt B d i f -  

ferents temps (1). Les rel~tions obtenues sont line~irrs 

et leurs pentes dif f &rentes permet teiit de determiner c, 
pour ch~que potentiel. Les inverses des constrntes de 

temps tn-' sont reportes h 12 figure 60 B. 

Ces mesures ét2nt établies pour ln fibre dont 

1'Bvolution de 12 vnrinblc n, en fonction du potentiel 

est présentée h Ir figure 60 P (cercles), il est possible 

de c~lculer l'évolution des pnrpmétres an et ln. En 
effet, nous spvons que : 

et que 



Figme 60 : Catrac;té&Ziqua d 'act ivat ion du couhant tc&dé. 

A : R&aZian e m e  La vatUabLe d ' activafian n l?it Le potena%&. 
Lw c a d e 6  comapondent aux mumets obt~nuen à patLtUt de La 
6Lgme 5 9  (Fibtce 1 0 9 ) .  

8 : CatrcrctéhA&lquu ~ ~ q u e t s  du cawuznt h a W  heXmdé en   on di on 
du potentiel hpahé .  
Les poLm2 pam -cn-1 cotrtrespandent aux mamu @Lta hm La 
dibtce 109.  
Lw c a d e 6  c-t Lets m n g L a  évdéa a a n t  Les v d e w  comapandanta  
c d d é u  pom cin eA 8,. 



Lt6volutionde W n e t  steffectue selon 

des fonctions monotones de Em. Leur intersection se pro- 

duit pour V = 62 mV, ce qui concorde 2vec la v~leur de V 

correspond;.nt A noo de demi-~ctiv~tion et que nous 2vions 

détermin& 6g~le A 63 mV. 

3 "1 Coliclusion -------..---- 

Il ressort de nos ~ n ~ l y s e s  semi-log~rithiqucç 

de lT2ctiv~tion du cour~nt retprdé ou de SP d6~ctivatioc 

pu niveau des cour~nts de queue que les rel~tions obtenus 

sont liné~ires et ne prXsentent qu'une seule ph~se. Ceci 

tr2duit donc l'existence d'une seule compos~nte d2ns le 

cour~nt retardé. 

Ce r6s1ilt~l diff 3re de celui obtenu ppr PDRIfY 

et coll. (1970 ~ - k )  siir l? f i b r c  mriscul~ire de grenouilhc 

pour lrquelle d e l ~ x  conposintes p~iivcnt etrc niscs en évi- 

dence. BZOYl'i.7 et NOLLE (1969 7-b) ont 6gilélment d6crit 

deux coapos~ntes d ~ n s  le cour~nt ret~rd6 enregistre sur 

lToreillette dc grenouille. D 2  meme, NOELE et TSIER 

(1969) ont pr6cis6 que, d ~ n s  Ir gmme des potentiels du 

pl5teau du Pt des fibres d c  Fiirkinje, le cour~nt sort~il: 

activ6 correspond B 12 somme dc dcux exponentielles. Sur 

l n  fibre muscul~ire de crrbe, seule une expérience nous 

a permis de d6tecter dcux composrntes bien que les condi-- 

tions exp6rimcnt~les soient identiques & celles fixées 

pour toutes les ~utreç prépûr~tions. Il ne semble donc 

p ~ s  que notre ?n?lysr. du courînt r e t ~ r d ?  nous scrmette 



d ' e f f e c t u e r  une d i s t i n c t i o n  e n t r e  deux s o r t e s  de prdpn- 

r a t i o n s  comme o n t  pu l e  f a i r e  OJEDA e t  ROUGIER (1974). 

Le c o u r ~ n t  IK, mesurd p o u r r a i t  e t re  c o m p ~ r é  PU couran t  
d 

r e t a r d 6  ???pi.de d S c r i t  pDr PDRIAN e t  c o l l .  (1970 g ) ,  

ILDEFOIJSE e t  ROUGJXI (1968), ROUGIER e t  c o l l .  (1968 2 )  

s u r  1 3  fihre m u s c ~ i l r i r e  d e  g r e n o u i l l e .  

Comme nous 1 ' ~ v o n s  e x p l i q u é  au début  de ce chr -  

p i t r e ,  nos é t u d e s  du c o u r r n t  r e t ~ r d é  o n t  é t é  r é a l i s é e s  

p ré f t5 ren t ie l lement  s u r  des  f i b r e s  de  t ype  1. Pour deux 

p répa rP t ions  de  type  11 t e s t é e s ,  l e s  r é s u l t a t s  s o n t  i den -  

. t i q u e s  à ceux ob tenus  pour les f i b r e s  du type  1. En pFr- 

t i c u l i e r ,  1~ d é a c t i v p t i o n  du courp.nt r e t a r d é  à l a  f i n  

d ' i m p u l s i n i ~ s  de  70 e t  80 m s  s ' e f f e c t u e  s e l o n  une exponen- 

t i e l l e  s imple .  Ceci  confirme n o t r e  hypothése d'une i n r c -  

t i v ~ t i o n  r ~ p i d e  du c o u r ~ n t  1 ~ ~ .  

I V  - C ~ r a c t é r i s t i q u e s  du couran t  Ig2 k t u d i é e s  

Un p r o t o c o l e  expér imenta l  i d e n t i q u e  $ c e l u i  

que nous venons d e  d é c r i r e  pour l ' é t a b l i s s e m e n t  des  pPr7- 

métres n, Zn, o(, et p n  e s t  r é p é t é  s u r  une f i b r e  

p lncee  succcss ivemcnt  en s o l u t i o n  ASY + Mn. 

Pour c e t t e  f i b r e ,  dont c e r t a i n s  e n r e g i s t r e m e n t s  

o n t  é t é  p r é s e n t é s  1 2  f i g u r e  28, l e  cournnt  de queue,  

l o r s  d e  I r  r e p o l ~ r i s ~ t i o n  à, ER é t p i t  Rssez ne t tement  

s o r t ~ n t  . 



Nous pvons signal6 qu'en présence d'ions 31nln'ln', 

l le courant ret2rdé ainsi que les courrnts de queue sont l 
diminues. L2 figure 61 montre l'évolution de l'amplitude 

(portée en coordonnee log~rithmique) des cour~nts de 

queue ru cours du temps pour différents potentiels impo- 

sés, en mi1ieur:BSN et !StY + Mn. 
Notis const~tons que ln dé~ctivption de ces cou- 

r~nts s'effectue d ~ n s  les deux c ~ s  selon des exponentiel- 

les simples dont les const~ntes de temps sont &?les & 

8 et 6,5 ms. 

LT~mplitude mrximrle I du cour~nt de queue 
O 

l instnntané à la rupture du potentiel est nettement inf6- l 
rieure, pour un potentiel identique, en solution Mn qu'en 

solution AS?'?. L e s  différentes v~leurs de 1 en fonction 
O 

de V tr~duisent 1~ d6pendcnce vis vis du potentiel de 

1s v~riFble dT~ctivgtion n (Fig. 62 h l .  La demi-~ctiv;- 
go 

tion est obtenue en solution AS?'? pour un potentiel impos5 

de 65 mV, valeur en ~ccord pvec celle de 63 mV déterminc5e 

prdcédemmcnt sur une ~utre fibre (voir Fig. 60). En pr8- 
*-a, 

sence d' ions ~.ln'+, le potentiel de deni-pctivp tion devieiit 

ég2l à. 76 mV. LP relntion n, : f (VI se trouve dans cr, 

c ~ s  dc5pl~cée, d'environ 10 mV d m s  le sens des dbpol?ri- 

srtions. Sur deux ~utres fibres, un dSpl~cement idzntiqnc 

de I r  courbe de nw 7 St5 enregistré. 



ASW 

P I 

O 5 10 15 msec O 5 10 15 20 

Figrne 61 : A n d y ~ e  a e m i - l o g d h i q u e  d u  c o W  
de queue (méme pnoc2dé qu'à l a  digrne 59) pouh une dibne placée 

buccubivment en ~oluAion ASW et en solution Mn. 

Nota  ttampLLtude p l u  daible d u  c o u h W  de queue en 
aoluLion Mn. 



Fi wre 6 2  : Cmaotéhin&iques d1aotiva.tion du counant 4etaRdé 
W b f i e s  powr +?- a d ibm 2504. 

RedkAion entire l a  vahiable d'aotivation nm et l e  po ten t id  imposé. 
Mumes en s o W o n  ASW Icmcles)  et en solution Mn (.thiangtes 1 .  
Notm la Ztamlat ion vem l a  de l a  4&ation en solLLtion Mn 
et l e s  v d e m  p l u  daibles powr I o .  L e 6  amplWudes mauhdes  sont 
nomulAée6 à 1 .  Le potentiel de demi-activation n = 0.5)  est de 
65 mV en soûLtion ASW et e s t  déplacé à 76 mV en pkésence d ' i o m  Mn 

B - C w o t é h i n t i q u u  cinetiques etabfies en s o l u n  Mn. 



2 O )  Const~nte de te9-s dt?ctivition 
----------III------__------------- 

Elle est d&termin$e sur cette mênc fibre en 

solution AS?? + S I n .  L 2 s  invcrses Ses constrntes de temps 

mesurées sont port4cs en fonction du potentiel inpose 
-1 

(Fi. 62 3) . Le riiiiimum do Zn se produit pour V = 

72 mV, ce qui conco~de -ssez bien ~ v c c  le potentiel dc+ 

7G mV correspo;idriit h 11- = G, 5. Il est h iiotcr qu'en 
-A. 

soiution >SVY'? nous îvions oSscrvE ce nininum de  
11 

pour V - 52 nV (voir Yig. 60 C). 

++ 
11 ~ g p r r ~ f  t que lT~d6itioii d'ions ?,In provoCu2 

une moditicition 6 3  l'rctivrtion du courrnt rctrrdb vis ?* l 
vis du potcntiel impos5 mîis n'influcncc p ~ s  çensiblenei~t l 

ln cin6tique 2'-ctivition d z  ce courrnt. En effet, 1~ 

dbgctivz tion se ~~ot3?it selon 62s constrntes c?c tenps 

voisines en ~ b s e n c c  on c n  préscnce dz :,in. Zn outre, les 

rel~tions ohteaues correspondent d ~ n s  les deux cas h 

des exponentiellcs simples l ~ i s s ~ n t  supposer que le cou- 

r ~ n t  initi~l est d e j h  fortement inrctivé & 1~ fin d'im- 

pulsions-I'environ 60 ms et ne peut étre retrouve TU ni- 

vecu du courp.nt de queue. 

Nos résult~ts montrent psr contre llinflucnce 
++ des ions !{In sur 1~ v~ri~tion de l'activrtion du courrnt 

ret~rd6 en fonction du potcntiel. Lr c?iminution de l'm- 



plitude m~ximrle du courrnt retprdé et 12 diminution dcs 

courants de queue sont A ~ssocier pu d6placement de 1~ 

courbe d'nctivntion de n, d'environ 10 mV dpns le sens 

des d6polrrisations. Un déplacement identique 2 déjA ét6 

décrit par FP,4.P.:I(EI;IV 3UL;ER et IIODGIiIN (1957) d?ns le c ~ s  

des milieux hyprc~lciques. 

11 est connu que le chomp electrique controlrnt 

les p2r~.m5tres d'activ~tion et d'in~ctiv~tio:~ est modif iA 

p3r lt?dditian de ch~rges positives A 19 surf~ce exteruc 

de 1~ memhrelne (HUXLEY, 1959). ??os r6siilt;r ts expbriment?ux 

semblent donc pouvoir etre interprétés de fzçon an~loguc ; 

un excbs de c~tions 5 double ch~rge provoquer~it une di- 

minution du courrnt ret~rd5 pFr ddplrcement de 13 courbe 

d'pctivrtion de ce cour~nt d ~ n s  une direction dépolnrisrnte. 

DIERRIGû (1973) décrit un effet simil~ire sur lt?xone 

d'écrevisse lorsque des ions rnétnlliques polyv~lents 

sont pr6sents dgns Ir solution externe. 

De plus, cette intcrprét~tion semblcr2it é g 7 -  

lement de ncture à rendre compte des r6çult~ts obtenus 

dnns une ~utre condition cxpériment~le, lorsque nous 

avions choisi de rempl~cer le c~lcium de 19 solution ex- 

terne p ~ r  des ions sr'' (voir ch~pitre III). D ~ n s  ce c ~ s ,  

nous avions enregistré un nllongement du P.A. et une di- 

minution di1 courrnt ret~rd' qui pourrrieut s'expliquer 

par une v~ription 6e 17 courbe d'pctivntion de ce cour~nt 

potpssique cornp~r?ble h c~llc que nous venons d'étudier. 



V - Etude de l'bvolution d e  12 conductgnce 

pot~ssique ru cours 6 1 1  temps. 

1 O )  Princioes des determinr tions th6oriçjue ,,,,,-c---------------------------- -- 
et exp6rimentale de gg:,, Y pour un potentiel donné ------------------------------------------------ 

Connriss~nt mintenant les par~métres d'acti- 

vstion du courant ret2rd6, il doit être possible de corn- 

pD.rer la variPtion théorique de ln conductance g~~ du 

cournnt ret~rdé Ig2 B sa vari~tion mesurée d'après noa 

expériences. 

Ln vpription expérimentale de g ~ ,  Y peut etre 

déterminée, de fgçon trks simple, A partir des mesures 

de IK2 & diffçrents temps, pour un potentiel donne, 

selon l'équ~tion : 

Ill2 

Vg étpnt obtenu selon le processus pr0cis6 pr0cédenment. 

Ln vpriation theorique de g~~ peut etre prdvue 

dans le c~dre de ln théorie d'HODGKIN - H E L E Y .  A ch~quc 

instrnt, g~~ sers Ognle il : - 

Dpns cette Oquation est Ir conduct~nce pot~ssique 

mnxirnnle du courpnt ret3rd6, no, noI , en ont leurs 
signific~tions définies précédemment. 



2"' R é s u l t n t s  
------mm-- 

LP v 2 r i ~ t i o n  de  g 
K2 

est mesurée  expér iment2-  

lement  p ~ r t i r  d e s  e n r e g i s t r e m e n t s  o b t e n u s  s u r  la f i b r e  

pour  l s q u e l l e  d i f f é r e n t s  p ~ r r m S t r e s  o n t  déjA é t B  é t a b l i s  

( v o i r  yig. 53 A - 57 - 58 e t  60,  c e r c l e s ) .  Pour cette 

f i b r e  nous  pv ions  B g ~ l e m e n t  d é t e r m i n é  VK é g a l  h + 5 mV 

( p ~ r  r i ippor t  A I P  = ER)+ L e s  v ~ l e ~ r s  d e  s o n t  cr i lcu-  

lées  p o u r  d e s  p o t e n t i e l s  d e  + 80 et + 1 0 0  mV e t  i n d i q u e e s  

ppr  d e s  p o i n t s  s u r  l e s  g r g p h i q u e s  d e  l a  f i g u r e  63. 

Les  c p l c u l s  t h d o r i q u e s  de  g~~ pour ces m e m e s  l 
p o t e n t i e l s  s o n t  e f f e c t u é s  e n  p r e n ~ n t  : 

pour  V = 

n 
00 

- 0 , 9 7  et 2 -' = 1 6 0  pour V = 1 0 0  n7 n 

Les  c o u r t r s  s o n t  t r a c é e s  B 1s f i g u r e  6 3  A p a r t i r  

c?e c e s  n e s u r e s  t h é o r i q u e s .  

Conc lus ion  -...-------- 
Une bonne c o n c o r d ~ n c c  e n t r e  les ~ ~ l e u r s  e x p é r i -  

m e n t p l e s  e t  les  v a l e u r s  t h é o r i q u e s  s o n t  o b t e n u e s  l o r s q u ' u n  

e x p o s ~ n t  1 est  r f f e c t 6  B l t 4 q u 3 t i o n  thCor ique .  C e  r é s u l L ? t  l 
montre  que  1 ' 6 v o l u t i o n  du c o u r ~ n t  r e t a r d é  s ' e f f e c t u e  s e . -  

l o n  une  c i n s t i q u e  du p r c m i e r  o r d r e .  C e c i  o i f f é r e  n o t ~ b l z -  

ment d e  1 3  v p r i o b l e  n4 d 6 t e r n i n é e  pour  I r  f i b r e  n e r v e u s e  

2 (IIODGXIIT e t  IIECLEY, 1952 d )  ou d e  n  o b t e n u e  p o u r  difYL5- 

r e n t e s  gutres s t r u c t u r e s  ~ x c i t ~ b l e s  t e l l e s  que les fil;rcs 





-- -- -- - 

271. 

a u r i c u l ~ i r e s  de  g r e n o u i l l e  (DE HEZiPTIlJI<E, 1 9 7 1 )  . 
Toute fo i s ,  un r b s u l t ~ t  ~ n ~ l o g u e  ;r &té d é c r i t  pour une 

cornpos~nte l e n t e  p r r  NOBLE et  TSIEN ( 1 9 6 8 )  sur  les  f i b r ~ s  

d e  Purlcinje e t  p-r CP,OTOl et  NOOLE (1969 b)  sur  les f i k r z s  

a u r i c u l ~ i r e s  de g r e n o u i l l e .  



C - MISE 327 EVTDX:Crl DU PnOCESSUS D'IEPCTIV!~TION DU 

COUP,P NT 2ETt ?DE 

Pour des potentiels imposds d'une durée générp- 

lement supérieure A 100 ms, une diminution du cour~nt re- 

trrd6 3 été observée. Des rbsult~ts ~n~logues ont déjà 

été sign2lés pour de nombreuses ~utres cellules 

(EDEI~K et coll., 1966 ; SHREES'ïEIM et GILBERT, 19561. 

Différents travaux permettent mpinten~nt d'expliquer ce 

phénom:>ne. Deux méc~nismes indépend~nts, crp~bles cepen- 

dant de se produire simult~nbnent, peuvent etre envis~gSs. 

11 s'pgit : 

- soit d'une v~ri~tion de 1s conduct~nce du 

cour~nt ret~rde correspond~nt B un processus d'in~ctivp- 

tion telle que l'ont d6critc COI~~TOR et STEVE2TS (1971 n )  

sur les g~nglions d'"1ysie. ou EDRIP-Il et coll. (1970 3,b) 

sur les fibres musculaires de grenouille. 

- soit d'une vnri~tion du potentiel d'inversion 

du courrnt ret~rd3, due à un processus d'~ccunu1rtion dcs  

ions trnnsporteurs de ce courgnt. Une ~ccunul~tion d'ions 

R' dpns un esprce extrrcellulrire restreint P 6t0 sugg6- 

r&e sur l'nxone de seiche ppr FRP.NICENILbSUSER et IIODGKII? 

(1957) et mise en évidence sur les cellules "p~cemrking" 

d'Fplysie pFr !LVI??G (3960) et 3*TO?T (1972). 

l<o~is nous proposons donc, pour 1r fibre muscu- 

l~ire de cr~be, de d6terminer lequel de ces méc~nismes 

rend compte de 1.. diminution di1 corirint retFrd6. 



1 - D é t e r m i n ~ t i o n  du p r o c e s s u s  impl ique  d ~ n s  

d 0 p o l ~ r i s r t i o n  VI d e  85 mV ~ c t i v e  l e  c o u r ~ i i t  r c t r r c ' 6  q u i  

d i n i a i l e  îiislii t e  r u  f iir e t  ?L :ICSII~~C que I r  clur Sct V1 

niigr~entct. i 1- P i r i  2:: l ' i ~ i p r i l s i o i ~  Y. , nous  o?:servaL_s SPF 
A 

ç i o : ~  'TT- 311 c01lr-11t r - t f t c l j .  e s t  R C S L I ~ ~ ~  seloi1 19 ne- - - r i  

c0urr: l t  r21nrc:+. D - n s  c e t  t e  n s 2 6 r i c n c z  I cor respond  Ii 

enn c t r n c n t  5, ( = 1 2 ) .  V 2  e t  T V 2  s o n t  c h o i s i s  dgiiix L 
i li 

+ 35 e t  - 35 n V  d e  f r ç o n  $+ o b s e r v e r  d e s  c o u r r n t s  de qucu- 

n e t  t e x e n t  c!5vclopp5s. D-as c e s  c o n d i t i o n s ,  nous devons 

e n r e g i s t r e r  .u n i v c ~ u  V2 un c o u r - n t  de qiieue s o r t - n t  e t  

ru  n i v c c u  V t 2  un c o u r ~ n t  d e  queue e n t r - n t .  Les mesures  

d e s  v ~ l c u r s  i n s t ~ n t ~ n é e s  de ces c o u r p n t s  d e  queue s o n t  

o b t e n u e s  ppr  e x t r ~ p o l r t i o n  (pu temps t - o d ' é t p b l i s s e -  

ment d e  V, ou Vt7) d e  l ' e n v e l o p p e  des a m p l i t u d e s  du cou- 
Y 

r ~ n t  de queue : I t  - Ie , 1, k t ~ i i t  l e  n i v e - u  ç t ~ b l e  du 

c o u r ~ n t  d e  queue.  Lo c o x p r r o i s o n  d e s  r n p l i t u d e s  de  ces 

c o u r î n t s  do queue pour  lino durde  donn6e d e  VI nous  p e r -  

m e t t r r  de  d 6 t e r m i n e r  s i  (V - V, 1 est rcstée c o n s t r n t e  
A< 

qilell.? qiic s o i t  I r  dilrr5e dc 3. 



n 
50 msec 

I 
i i 

1 I 1 I I 

O no 200 300 400 
msec 

F i  m e  64  ln Luence de La dmée d'une dépola.Juka;tion V S  = b5 mV 
bwt Le déco k o & a n $  iretandé -et d e s  c o w n h  de queue. 
A : Emegisaement d e s  cowrants de queue à La 6 u i  du potentiel con&onnant 

V I  de 96 w l a ) ,  140 m ( 6 1 ,  244 n16 (cl et 360 w ( d l  tomque Le p o t e ~ d  
de membmne esZ  m e n é  à deux niveaux : 02 = + 35 mV (couha& de queue 
ao&tanW et V I 2  = - 35 mV (comavu2 d e  queue evuhanh). 

' B : Andyse semi-LogmLthtnique de6 ampLLtudes de ce6 cowlant6 de queue : 
(1-1,) au corn  du temps. 
Les p o i W é s  vehticaux indiquent LB di66éirenh .temps O de La aupZme de 

L?.E O -  l 1 h p u Q i o n  V I  pm&an;t de détmminm I o .  Remahqum que 1, es t  Le méme, 
LC- p o u i  chaque dmée de V 7  que V p  soLt é g d  à + 35 ou à - 35 mV. La com.tante 

de temps de déactiva,tion de6 comaru2 de queue soh;taMJtn est  de 30-40 ms, 
c&e d u  cowuzn& de queue entmvuh d'envhon 15 m. 
Fibtre 7 07.  



b) R é s u l t a t s  - - - - -  
Pour  un p o t e n t i e l  VI d e  96 m s  d e  d u r e e  permet-  

t ~ n t  l t 8 c t i v a t i o n  complé te  du c o u r a n t  r e t ~ r d é  (F ig .  64 P - 
e n r e g i s t r e m e n t  a )  , l e s  v ~ l e u r s  ~ b s o l u e s  d e  Io pour  V2 

e t  V t 2  s o n t  é g r l e s  (Fig .  64 B - 2 ) .  C e  r 6 s u l t ~ t  c o n f i r m e  

I r  bonne p o l î - - i s ~ t i o n  membrpnpire d é t e m i n 6 e  pour  VK = 

ER. Les  deux "dr iv ing-force ' '  (V2 - VK) e t  ( V t 2  - VK) 

s o n t  donc b i e n  b g ~ l c s .  

Lorsque  I r  d u r é e  de VI ~ u g m e n t e ,  l e  courr>nt  

r e t p r d 6  d iminue e t  nous  o b s e r v o n s  une d i m i n u t i o n  d e s  cou- 

r a n t s  d e  queue s o r t ~ n t s  ou e n t r r n t s  q u i  est d ' p u t ~ n t  p l u s  

n e t t e  que  VI est p l u s  d u r r b l e  ( F i g .  64 A - b c d l .  L e s  

mesures  de  Io aux n i v e ~ u x  V2 e t  V t 2  s o n t  e f f e c t u é e s  

l o r s q u e  V est  i n t e r r o m p u e  7prSs  140 m s  ( e n r e g i s t r e m e n t  
1 

et mesures  b ) ,  244 m s  ( e n r e g i s t r e m e n t  e t  mesures  c )  e t  

3 G 0  m s  ( e n r e g i s t r e m e n t  e t  mesures  cl. L t g n ~ l y s e  s e m i -  

l o g ~ r i t h m i q u e  d e s  c o u r ~ n t s  d e  queue  ( F i g .  64 - B - b c d )  

i n d i q u e  que l e  c o u r ~ n t  i n s t n n t n n é  Io e s t  l e  m ê m e  (en 

v a l e u r  a b s o l u e ) ,  que  l e  c o u r a n t  de queue s o i t  s o r t ~ n t  ou  

e n t r n n t ,  e t  ceci, p o u r  ch rque  d u r &  de  V1 f i x e e .  

Ce r é s u l t ~ t  montre  donc que les deux " d r i v i n g -  

force ' '  (Y2 - VK) et  ( V t 2  - VK) s o n t  restees é g a l e s  i n d e -  

pendrmment d e  1 3  d o r 6 e  d e  V1. S i  VK a v s i t  e t& dOplpcO 
, -> - 

p a r  s u i t e  d'iine n c c i i n r ~ l n t i o n  d ' i o n s  K+ n o u s  r u r i o n s  dQ ' . %  

t r o u v e r  une  v ~ l e n r  d e  1 nu n ive3u  V'  
O 2 s u p d r i e u r e  



s u  n iveau  V2. L ' B g a l i t 6  de  Io B V2 e t  V W 2  permet donc 

dg p r 6 v o i r  qu'un mdcrnisme d 'accumulation n e  semble p a s  

etre mis e n  jeu. Pliisque Io d é c r o i t  R U  f u r  e t  B mesure I 
pae l a  dur& de VI augmente, nous sames amenés B cons i -  I 
Mrer que l a  d iminu t ion  du couran t  r e t e r d 6  r b s u l t e  d'une I 

2') C o n t r d l e  du f a c t e u r  gn 
I-----J-"----L-------- 

L%xp&ieiaae va oonsistec m ~ i n t e n ~ n t  mesurer  

l es  valeurs i n sbnn tanées  Io des oourrnts e n r e g i s t r O s  h l 
prenier p o t e n t i e l  VI d'une m p l l t u d e  de  90 nV et de du- 

r6es 4galibrS & 85 e t  1200 ms. Cette nrd%hade que nous avons 

cWJd.d4cnite p a u r l d t l t e m i n e r  l e  potent iel  d'inytrrrgjon du 

c a u r a n t :  re tn tdO - (voir F ig .  541 no\u pem8t de tracer deux 
ï; , .? 

mat instnntan& et V2, *d'une pnrt aprk;  85 as:& d ' a u t r e  

pgF$ &gr&? .5308. m s .  Esll peafe, dg. qsm?el~tiaars, serR fonc- 

> .  

. b 'Eé8 deux temps. De pl%, l ' ' i n t e r s e c t i o n  de es. droit% 
ri *< 5 1  

' I  i 

qvec l'axe d e s  pbtkntiels V2 noua pemdttrn de coatroler 
:w&$6 .jhéh.diig# &rek~*$Mb rmr- 

t n  t prdcOdent nius 3h'cito. & le  crake. .9f gK a varid; 
. ',? 

14. ae~lr rélrtiona c 85"et $260 nier) . d 6 i t b r . h  a&& des 3 

. $&tes dîiffralXte&: ' 

-7 
t 



Figutre 65  : DUeh~Ma; t ion  du potenXi& d ' i n v m i o n  

du couhavct ttetatrdé à La &in d'une i m p u h h n  de Longue dwrée 

~ Même p o c é d é  ct même 6ibtte qu'à la digwte 5 4 .  

R m q u e t ~  que L u  .deux h M o m  se  CAO,& evct powr la même 



lorsque VI n une durde de 85 me, nous -obtenons 

le potentiel dtiaversion du cournnt ret~rdé pour un po- 

tentiel V2 &al.  B - 12 mV pnr rapport B XII. La rel~tion 
courant-inst~ntrnd Io en fonction de V2 est lindaire. 

Lorsque le même potentiel V1 a une dur& de 

1200 ms, nous constatons qu'une nouvelle relation lin&- 

aire courant inst~ntnne - potentiel V2 m t  obtenue anis 

que le potentiel d'inversion &meure inchpngb. La nouvelle 

ponte de la relation obtenue traduit une diminution de 12 

conductsnce apras l Y O Q  ms d'un Facteur 4 pnr rapport & 

de diminution de 1-0 conduct~nce u ~ r i e  entre 3 et 4. 

Cette expérience nous permet donc de confirmer 

que Ir diminution du courant retardé rCsulte d'une i n ~ c -  

fiv~tion de ln oonduct~ncs potsssique. Dans une expdricnce, 

cette inrctivntfon a btb accompa.gn&e d'une lég0re accumu- 

lstion putassique. En effet, nous avons obtenu une valeur 
- * r  * r. 4% 

de Vg &ln fin d'une impulsion de.1000 mii deplacde de 

6 mV. dans le sens d e ~ ~ d ~ ~ ~ ~ ~ l s a t i o n s .  Une 1dg3re ~ccumu- 

lntian d'ions K+ dans ui\...eapnce restreint, en Qshors du 

systemie tubulr ire trsnsverse, et ne reprLsentant que 1/3 

ou 1/6 da volume d'une fibke mtosculaire de grenouille, 

a 6t6 décrite p$r ADRIEN et coll. (197C a )  mais, sur ln - 

fibre muscul~ise de il est cert~in que le fncteur 
-rX i M - * .ii . *  - "  



détermin~nt d ~ n s  13 diminution du cour~nt ret~rdé est 

Nous n'entreprendrons p2s ici une étude détpil-- 

lée de 1~ v~ri~tion des const~ntes de temps en fonction 

de V d2ns la mesure oh : 

i) il est difficile d'pppliquer 

sur une mene fibre un gr~nd nombre d'impulsions de longue 

durée ?fin de contraler une l~rge gmme de potentiels 

ii) rpres sont les fibres d6velop- 

p ~ n t  un cour~nt sortrnt Pssez ~mple pour etre mesuré lors- 

que des d6pol~ris?tions fnibles sont ~ppliquc5es. 

Noiis pouvons toutefois donner une mesure de 

cette const2nte de tenps pour un potentiel imposé de 85 

mV. Les enregistrements de 13 figure 66 permettent de 

déterminer rssez pr&cis@ment 13 const~nte d'in~ctiv~tion 

Z clr deux méthodes peuvent Etre utilisees. Lr premiére 
métliode de déterminotion de consiste reporter les 

differentes v~leurs de Io obtenues en fonction de l~ 

dur& de VI (Fig. 66 - crrres). Lr deuxième methode re- 

vient à mesurer Q différents temps 12 différence entre 

lV~mplitude du courgnt ret~rdé 1 et 1'~mplitude de ce 

cournnt 5 l'btgt st~ble 1, ln fin de l'impulsion de 

longue durée (Fig. 66 - points). 



i? =440 msec 

msec 

Figwre 66  : DéXeminaLion d e  La comAavLte d e  t m p a  
d ' i n a d v a 2 i o n  poutr un potenLi& h p o a é  d e  6 5  mV d o n t  Les eme- 

R e p o e  honi-LoganA;thmque, e n  aonc t ion  d e  la dwrée d e  L ' h p u i h i o n ,  

I d e s  amplLiudes d e  I o  d é t e m i n é e s  paécédmment (ca>uléa) et d e s  



Les mesures obtenues ppr ces deux méthodes, 

reportées en coordonnées seni log~rithmiques, s'plignent 

siir une meme droite dont 12 pente permet de mesurer 2; 
= 440 ms. Il est B noter que cette i n ~ c t i v ~ t i o n  s'effec- 

tue selon une exponentielle simple. 



D - COHCLUS ION 

Nous rvons 6tudié d3ns ce ch~pitre le courant 

retrrdé sort~nt. Ce courant 2pp2raft essentiellement 

potrssique. LF conduct~nce pot~ssique est ~ctivée dgns 

une l~rge gpmme de potentiels compris entre + 30 et 

+ 100 mV. !.u potentiel de repos, l'activ~tion de ce cou- 
rant est nulle. Zn orltre, les cinétiques d'2ctiv~tion de 

ce cour~nt sont rel~tivernent rl?pides, cc q u i  permet de 

supposer que pour des v~leiirs de potentiels rssez élevC,?s, 

ce cour~nt intervient d 6 j h  Ibg$rexcnt PU cours de 13 

plirse de dbpol?ris~tion. Cepenc??nt, cette cinrStique dr?c- 

tivption ne semble prs suffis~nnent r~pide pour pouvoir 

rendre conpte de 1s repol~risrtion rcpide des potentiels 

de courte durse o2scrv6s sur les fibr~s de type II. 

Zntin, lc proccsslls dfii;?ctivrtion mis en évi-- 

dcrice sur 1- fibrc musculrire de crsbe, nous permet de 

retrouver un resultît identique à celui o b t e n u  sur 1- 

f iùre mi~scul~ irc de gre,louille (XFXf. JI:iLD e t  coll. , 1962 ; 

IiEISTX!.CIIZR et IIUI.?T, 1959 ; Sl!I;3'IELL), i970 r )  mris d i f - -  

.- f@r~nt qu~lqul peu des résultrts çign~lés pour l'rxocc e'? 

seiche dans 13 mesure oh ce cour?nt sortrnt stin?ctivc 

psscz r~pidcaent et co?plStement. Toutefois, nous n'pvons 

p?s observé, pour les inpti1sioi.t~ slpp1iqurf.e~ inf érie~srcs 

5 3 seco~:des, use r;'cii:sir?ne conposîtitc? tell.? q u c  Ir d5cri- 

vent PD2IP:T e t  coll. (1370 r ,::) ct UT!I;YI~~LD (1970 a ) .  

se1011 ces ~ u t ~ ~ ~ r s ,  1~ coristq:~tc d~ temps ci:\ cette de~xxi .S~ic 

conpus~nta scrnit c n v i r o i ~  Z fois çup.5rieurc 5 1" const-ntc 



de temps de Ir premi2re composrnte comp~rrble B celle 

que nous enregistrons. II est possible qu'une compos?ntc 

lente puisse égglcnent exister sur 12 fibre muscul?ire 

de c r ~ b e  et etre démnsquée A condition d1?ppliqucr des 

impulsions de tr3s longue durée. 



ELEiG31:TS D ' I?~TERPXXThTIOP.: DU ROLE 

DES IOKS Cl- D! I?S LE DEVSLOPPEMENT 

DE L'ACTIVITE ELECTRIQUE 



L - INFLUEITCE D'UN MILIW [clle = O SUR L'hCTIVITX 

1 - Substitution du chlore ppr du propionate 

1 O )  Enregistrements en cour~nt imposd 

2 O )  Enregistrements en potentiel impose 

3 O) Conclusion 

- 
II - Substitiition des ions Cl- ppr K 0 3  

1') Rbsult~~ts en courrnt et potentiel 

irnpos 5s 

III - Discussion 

B - DETER:SI1:EI TIO?,T EO';: L ' Ii.;FLULT;;CX 33 LI POLI FISP TI 3X - 
lIEL132~' l?E 1 T.3 S T J n .  LC 3%V?LO?IZI.:E::T riE L ' i CTIVIYE 

1 - Etude de Ir v~ri~tion de f a  du couront 

c~lciquc en fonction du potentiel en milieu propion2te 

II - Etude de 12 vnri~tion de fa du cour2nt 

calciquc en fonction du potentiel en milieu nitr~te 

III - Etudc de 12 vori~tion de n du courant 00 
*I 

retnrdé en fonction du potentiel en milieu propion~te 

IV - C ~ n f i ~ m ~ t i o n  des rbsultnts obtenus pour 

* 00 
pDr les obszrvrtions de FATT et KETZ (1953) substi - 

tution de N3C1 p3r d ~ i  sucrose. 



V - Possibilité de f ~ i r e  n p p ~ r ~ l t r e  une 

activité 6lectrique en milie!? pauvre en chlore. 



En milieu depourvu de chlore, lt3ctivité Blec- 

trique de la fibre muscul~ire de crabe dispar~2t (FbTT 

et KATZ, 1953 ; ILJUDECOEUn, 1971). HbUDXCOEü3 et 

GUILGP,ULT (1974 P) considSrent que ce phénon5ne peut r6- 

sulter d'une vgrirtion de 13 conduct~nce PUX ions chlore. 

G I M R D I E R  et coll. (19631, REUBEN et coll, (1967) 2dmet- 

tent que les ions CI- et ~ r ' +  pourrgient etre ;issocids 

pour tr~nsporter le courrnt critique pour le coupl~ge 

excit~tion-contrrction. Cependsnt, nos r4sult~ts experi- 

mentFux nous ont conduits A ~ssocier 13 phase de dépol2- 

risation du potentiel dt~ction, enregistr'e en solution 

ESW, it l'existence d'un cour~nt initi~l A deux conipo- 

s3ntes pr~tiqucment simultnn6es : l'une c~lcique, 1' mtre 

pot~ssique. Pinsi, dgns 12 mesure 03 nous n'avons p ~ s  mis 

en évidence de coursnt ionique transporté p2r les io::s 

CI-, il appgrxlt int6ressgnt de comprendre quel méconis- 

me peut etïe respons~ble de cette dispnrition de 1~ ré- 

ponse électrique en phsence de chlore. Le but de ce chg- 

pitre ne serp donc pas d'effectuer une étude exhpustive 

de l'influence des ions CI- et des diffbrents substituts 
* 

possibles pu NpC1, Drns les expériences présent&es, le 

NaCl de la solution externe est rempl~cé soit ppr du 

nitrate du Rn, soit par du propion~te de Na, réputé 

impemépnt (REUCEI: et coll., 1964 ; GAINER et GRUITDFESS, 

19681, ce qui revient B conserver 80 mEq de CI- dDns 17 

solution externe (solution "Cl 80t'). Pour la solution 

1 = O, les sols siiiv~nts : CrCl,, !IgCIZ, I<C1 sont 
U 



respectivement rempl~c6s, de f~çon équimolaire p8r du 

propionate de CP, LIgSOq et K2 S 0 4 .  

A - IITFLUCITCX D'UN 7,IILIEU 1'4 = O STJR L'FCTIVITE 

1 - Substitution du chlore ppr du propion~te 
1 O )  Enregistrements en caurpnt imposé ............................. --1 

L'applic~tion d'un milieu pnuvre en chlore ou 

totnlement ddpourvu de chlore provoque une brusque dépo-- 

l~risation membr~ngire d'environ 20 nV en 1 A 2 minutes 

suivie d'une repol~ris~tion plus lente ~ m e n ~ n t  le poten- 

tiel de nembrpne, ~pri5s 15 minutes environ, ,2 une v~leur 

proche de FR nesurf  initi~lement en solution ASI'I. D t ? p r ' . s  

des mesures ohten~ies p a r  microélectrodes sur 18 fibres, 

le P.R. moyen initiîl de 65 + - 0,6 mV (n + - sm) devient 
égal après 15 minutes de milieu Cl = O il 62 + 0,15 mV. 

e - 
Lorsque des stimul~tions, même très l~rgement 

supraliminaires, sont ~ppliquées, l'activité électrique 

disp~ratt tot~lement (Fig. 67). 

2 O )  Enregistrements en potentiel ix2os5 -------------------.------------ --- 
LR figure 67 (B) permet de comprer les cou- 

r ~ n t s  ioniques enregistrc5s sur une fibre placée succes- 

sivene~it 'c:i solution ' S T 1  et eii so la t io i i  [c!J = 0 .  



Fi w e  6 1  : Emegh&ements de l laotivLté é e e d q u e  s m  
une d i b m  75- p cee succe~sivement en soliLtion ASW et en sollLtion [c l le  = O 
(NaCl manplacé patr du p&opiona;te de Na) . 

A = Ervregh&ements d a m  les  con&om de cowant Unposé 
en ASW i p m e  gauche) et en milieu [ C l ] ,  = O (pahtie &oLte). 

8 = Emeg&&eme& d u  cowrantb bnicquu dam l e s  c o n ~ o m  
de potentid .&poaé. 

Les v d e m  d e s  poXenti& Unposés sont identiques en ASW 
et en aolution C l  O et indiquées à gauche de chaque potentiel dépulahi- 
4an.t en b o U o n  ASW. 

No2w t a  d i o p U o n  clu kohtant compooLte ( dibke de 
2ype 11 1 -tan& pue l e  comant *etaildé d e m u e  inchangé. 



Figwre 66 : C o w ~ b e ~  c o ~ u ~ n A - p o ~ e n Z i ~  akucéu à 

pantur d u  emegd..tmztnents obXenu6 hm l a  O i b m  106 ( v o h  F i g  . 6 6 )  . 

1 

a = 
Q5-  

I 

-50 &/ 

- m e s u h a  : a c ~  pic du comnA enahnt en holuLLon 
ASN IpoULts 1 ou du comant i U  en sollLtCon [cl] ,  = O (*"rngle6 

pl&vlA 1 . 

O ASW / 

A A [CI]=O 

- 

I mv , 
50 100 

- mumu en bin d ' h p u h i o v l ~  en 6oluXon ASW ( c m d u  ) 

et en b o W o n  [ c l . ,  = O ( h i u n g l u  évide6 ) . 
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Les e n r e g i s t r e m e n t s  de r é f & r c n c e  en BSY s o n t  i d e n t i q u e s  

à. ceux  d d c r i t s  pour  l e s  f i b r e s  de t y p e  I I ,  En m i l i e u  

STUS c h l o r e ,  nous c o n s t ~ t o n s  que lcs deux composnnteç 

du c o u r ~ n t  i n i t i ~ l  d i s p ~ r r i s s e n t .  De  merne, pour  d e s  f i -  

bres d e  tÿp-  1, l e  c o u r q n t  c r l c i q u e  ( s e u l  ~ p p ~ r e n t )  CXS- 

p ~ r r f  t . 3-r contr ;? ,  1e co~irin"t:rct<rc?~5~mr?surb h I r  l i r i  

c i ' i q p l s i o c s  ci- C.C --.s c'!.iiicur: i:lcii?:;g$. 11 en es t  ilil ;.:i-i? 

c:cs c ~ u r - ; ~ C s  dc qurue. Sur  c e i t c i u e s  f i b r e s  e t  très g6- 

n é r p l e n e n t  c e l l e s  d r  t y p e  1, nous Fvons pu e n r e g i s t r e r  

uac  rug-.:?,ltrtio,, du  coii;-ii;t s o r t ~ n t  re-tnr!+ e t  23s C O I I -  

r ~ ~ l t s  r12 <:2271e. 

L<:s 2-rr c t6 r j -S- t iqu-ç  courp  n t  p o l r c i ~ t i e l  pr+;r;.+ ii - 
n -. t ' e ç  i?. l t  P i ~ i z r c  3d ~:,,>-tt ?::f CLL ~ f v i c ~ ~ i ~ c e  C ~ S  d i  CfSTe:i:_tl .r. 

o ! ; se rv r t io ;~ç .  3 1  p r r t i c i ~ l i e r ,  il es t  i n t 5 r e s s n n t  c?? r c  - 

:zpïqucr que Ic co~i,r-ll*L ?e -F~ l i t c  ;ll.?st p?s n06iZiS.  

3-2s r 5 s u l t n  ts r i g o u r z u s c m m t  i d e n t i q u e s  s o n t  

o b t e n u s  cn  n i l i e u  C l  GO, l o r s q u c  l e  p r o p i o i : ~ t ~  de IT? 

r c n 2 l î c - 2  X i C 1 .  

C o n c l u s i o r  ------...---- 

Ces r 5 s u l t  r ts c o n f i r n e n t  les  tr3v;lu:: ~ n t c 5 ~ i c ~ ~ r s  

r e l r t ~ n t  1 3  d i s p x r i t i o ; l  c?e l V ~ c t i v i t 6  é l e c t r i q u e  en  rij- - 

l i e u  dEgourvu d c  c l ~ l o r e .  Drns  l e s  c o n d i t i o n s  d e  p o t e n -  

t i e l  i n 2 o s S ,  1i d i s 2 n r i t i o n  du c o u r r n t  c n t r r n t  corrobo-?  

l e s  o b s c r v ~ t i o n s  f ~ i t - s  en  c o u r ~ n t  imposé. 

c-i cVc-t 2 t - i i t  p l u s  i;?t l o ~ s c l u c  l c s  Pi>rcs ci l  s o l u t i o : ~  



AS%' développent un cour~nt de grnnde anplitilde, fait 

plus frEqucnt sur les fibres de type 1. Corrélrtivement, 

les cour~nts de queue sont nettement ~ugment6s. Un 

effet dissymétrique conp~rnùlc,rcl~tif B 12 v~ri~tion 

dt~mplitude du cour~nt sort~nt et des cour~nts de queue 

~v<iit d 6 j B  et4 dScrit en solution tln. Drns ce CPS, nous 

I observions uce diminution d'~nplitud3 du courxnt retnrd? 

rssociée B une diminution plus nette des cour~nts de 

queue. Ces effets peuvent être Rttribu&s ?L l'amplitude 

du cour~nt de fuite n~squant d~vantage le cour2nt retrr- 1 

dé (puisque IL est pliis Porte poirr des dépol;?ris~tions 

élev4cs) que le coi?r~nt de queue observé B IIP = ER. 

Eiifin, noiis ~voris note 1'~bsence de v~ri~tioi~ 

du cour~nt d~ fuite en milieu s2ns chlore pPr rapport 

PU nilieu PST:. Or, nous srvons qile la suppression du 

chlore externe entr~lnc une ~ugment?tïon de Ir résist~nce 

de mcnbr~ne de repos qui est plors prrtiquement doublee 

(LIOUITIEX, 1970). D ~ n s  nos conditions de court-nt inposr5, 

l In Rrn n'est que trbs légbrement ~ugmentOe. Cette réduc- l 
l tion de l'influence des ions cl- pourrrit résulter d'une l 

vori~tion de 19 surface membrrngire d ~ n s  le cornp~rtirnent 

test, à la suite des fortes cantr~ctures surven~nt PU 

moment de l'applic~tion du milieu Cl O. 

- 
II - Substitution des ions CI- p;rr NOg 

L'influence du nitr~te sur les fibres muscu- 



l a i r e s  3 d é j h  f ~ i t  l ' o b j e t  d e  nombreuses é t u d e s .  En ppr -  

t i c u l i e r ,  pour  1 7  f i b r e  m u s c u l r i r e  de  c r a b e ,  !.T,100D 

(1968) P d é c r i t  l e s  e f f e t s  d e  c e s  i o n s  s u r  les p r o p r i é t e s  

C l e c t r i q u e s  et  mdcan iq~ ies  e t  RICULRDS (1969) a d 6 t e r m i n é  
- 

l ' e f f l u x  d e  cl- en p r 6 s c n c e  d ' i o n s  NO3 . En m i l i e u  pauvre  
- 

en c h l o r e ,  l es  i o n s  ??O3 p é n é t r e n t  dpns 1 2  c e l l u l e  s p n s  

m o d i f i e r  l ' e f f l u x  d s  c h l o r e .  Les  d i f f é r e n t s  r é s u l t n t s  oh- 

t e n u s  s u g g 8 r e n t  que 1 3  membrane d e  1 2  f i b r e  m u s c u l 2 i r e  d e  
- 

mpbe est n u s s i  p e r m O ~ b l e  A NO3 qu'A Cl-, e n  a c c o r d  Pvec 

DE BIELLO e t  HUTTEE (1966) pour  l e  muscle  d ' E s t r c u s  m c i s  

d i f f é r r n t  d e s  o b s e r v ~ . t i o n s  d e  GIRARDIXR e t  c o l l .  (1963) 

e t  GRiJNDFEST (1967) s c l m  l e s q u e l s  1 2  p e r m 6 a b i l i t é  au 

n i t r a t e  s e r ~ i t  i n f é r i e u r e  Lt celle pu c h l o r e .  hlis h  p ~ r t  

c e s  d e r n i e r s  r & s u l t n t s  o b t e n u s  s u r  l ' b c r e v i s s e ,  1~ con-- 

f o r m i t é  d c s  ~ n n l y s e s  à'P.ïYO9D e t  d e  RICIIARDS pour  les 

f i b r e s  de c ~ ? ù e  met e n  bv idence  une  d i f f é r e n c e  d e  com- 

por tement  de  ces f i F r e s  ppr  r a p p o r t  gux f i b r e s  s q u e l e t -  

t i q u e s  ou c ~ r d i ~ q u e s  de V e r t é b r e s .  En e f f e t  : 

- s u r  1~ f i b r e  m u s c u l ~ i r e  d e  g r e n o u i l e ,  l e s  
- 

i o n s  NO3 e n t r a i n e n t  une  d i m i n u t i o n  d e  l ' e f f l u x  d e  

'- -' c l ~ I o + e  ( I P A R ~ I S , - ' ~ l r ) ~ - ; " * l i t ~ ~ 1 ~ ~  , 1961 ; MOORE, 19691 ët" 

l a  p e r m é ~ h i l i t é  au n i t r ~ t e  est p l u s  f a i b l e  que ce l le  p u  

c h l o r e  (IIUTTER e t  PPDSIIA, 1959). 

- s u r  1 2  f i b r e  m u s c u l e i r e  c n r d i n q u e ,  une  ~ u g -  

m e n t ~ t i o n  d e  1 3  gm est e n r e g i s t r é e  (HUTTER e t  NOBLE, 

1961 ; DE MELLO, 1963) .  



Nous nous sommes donc proposé d'etudier, sur 

18 fibre musculaire de crabe, 116volution de ll~ctivité 

t5lectrique et des cour~nts ioniques lorsque le Chlore 

est rempl~cé par un  nio on péndtrant A l'intérieur de 1s 

cellule. 

Io) Z,&siiltats en courrnt et potentiel ................................. 

La figure 69 prbsente les enregistrements obte- 

nus sur une meme fibre en solution ASB et en solution 

nitrate (liaCl rempl~ccS ppr l7~Pi'G - 30 mEq de CI- subsis- 3 

tent). Sur cette fibre, 1'8pplic~tion d@ la solution ni- 

trate entr~tne une hyperpol3ris2tion nen5r~nrire de '1 r iV,  

conforme aux hyperpol~ris~tions de 2 B 5 mV mentionnées 

p;rr ATlBOOD (1968). Ls résistmce de membr~ne est 16gère- 

ment augmentée. Lorsque des d6pol~risations supr~limingires 

sont ~ppliquées, l'xtivité électrique demeure (Fig. G 9  P l .  

Dnns les conditions de potentiel imposé, nous 

observons toujours le courznt entrant, qui devient plus 

ample. En outre, sur cette fibre, le cour~nt 1 qui dtrit 
Ki 

nettement 8pp~rent en solution AST' ne se produit plus 

(Fig. 69 B I .  

2 O ?  Conclusion ---------- 
Nos r6sultrts expériment~ux apppr8isscnt 

sensiblement identiques & ceux dTPTi'TOOD (1968), bien aile 

nous puissions supposer que 17 membrrne soit lég2rement 



ASW 

. ' 
FLgwe 6 9  : Zndhence d'un W e u  pauutre en ckeotre hm 

t 'ac t iuc té  Plecthique. S u b ~ W o n  de NaCl prvr NaN03. 

A - Eniregh&emenC5 dam lu condiXiam de cowu>zn;t h p ~ h é  

pow une meme bibtre placPe en solu;tion ASW puAn en ~ o l u L i o n  ni;ttra;te 

( " N O 3 " )  . 



- 
moins perméable DUX ions 170 qulnux ions Cl-. Le m ~ i n -  3 

tien de lt~ctivitb électrique correspond A IF permpnencc 

du cour~nt entr~nt que nous enregistrons. L'mplitude 

accrue de celui-ci pourraft etre due & 19 disparition 

du cournnt II$. 

III - Disc~rssion 
LP comp~r~ison des rbçultrts en milieu pro- 

pion~te (inpern6~nt) et nitrnte (peim'rnt) nous conduit 

à nous interroger s~ir  le rOle jou4 par les ions Cl-. 

En effet, d ~ n s  ces dc11x çiturtions expb~*inent~lcs, lleî-- 

flux de Cl- se produit mais l'rctivité électrique diff>re. 

Les ions CI- quittent l;, cellule ~ssocitLs h 

des ions x', & un nive7o mcmbrrnrirc profond, vraisemv- 

BLrblecent ?L tr2vers 12 menbrpne du STT (GIPdRDIER et 

coll., 1963 ; ORE!TTLICIIE2 et REUE35??, 1071). Cet efflux 

de KC1 serait couplé B une sortie d'eau entrcfnrnt pr6- 

cisement le gonflement du STT (GIfdXDIER et coll., 1963 ; 

SELVERSTOIT, 1987). En outre, GIFLPLRDIEIt et coll. cidmet tcct 

que l'efflux de cl- au niveau du STT provoque une ~ccu- 

mulstion locale de catioris, en pprticulier CF++, au 

nivep-u des jonctions h - 1, sites str;.tégiqiies pour iiîi- 
tier le coupl8ge excitgtion-contraction. Confort~nt ce 

rbsult2t, CbSRVALHO (1968) 2 montre qu'une diminution de 
., ,,, 

[clJi entrntne itn lrrgpge de CR h p~rtir du r6ticulum . -  

s>rcopl~smique. 11 senbler~it donc qr.~o 1;. cono;5qiience 

do 13 d i rn i i i i~ t ion  d?? [cl] soit ~:i,i ~iigncii tr tioii d c  



[cnJi, ce qlii  jlistiifierpit l t ; . p p 9 r i t i o i i  d e s  f o r t e s  c o n -  

t r ~ c t u r e s  s u r v e n n n t  dVs l e  débu t  d e  l ' g p p l i c ~ t i o n  des 

s o l u t i o n s  p r u v r e s  e n  c h l o r e  e t  o b s e r v é e s  ég2lement  p r r  

Ancoon ( I C ~ S C ) .  

Les  e f f e t s  d 'une ~ u g n e n t a t i o n  d e  l a  c o n c e n t r p -  

t i o n  c 2 l c i q u e  e x t e r n e  s o n t  connus pour  provoquer  un d é -  

plrcemeri t  d e s  c o u r b e s  d l ~ c t i - 7 ~ t i o n  e t  d ' i n ~ c t i v ~ t i o n  s o -  

d i q u e  (FAAITKX::IQ.3USER e t  I3GDGMII1 (1057) d a n s  une  d i r e c t i o : ~  

d é p o l a r i s r n t ~ ? ,  Ce phénonhne est également  o b s e r v é  l o r s q u e  

l n  f o r c e  i o n i q u e  d e  1 3  s o l u t i o n  i n t e r n e  est  d iminuée  

(NB3WlLP,SHI, 1963 ; DiZ<E'IZ e t  c o l l . ,  1964 ; JIOORE et  c o l l . ,  

1964 ; CI-;P..NDLE3 e t  coll . ,  1965). 

Nos c o n d i t i o n s  e x p é r i m e n t r l e s  se t r r d u i s c n t  

p p r  u n e  s i t u r t i o n  i n v e r s e .  S ' i l  n e  nous  est  p a s  p o s s i b l e  l 
de mesi lrcr  1~ f o r c e  ion iq i i e  de 1 2  s o l u t i o n  i n t e r n e ,  nous  

pouvonv e u v i s ~ p r  que c e l l e - c i  n ' g  p ~ s  é té  s e n s i b l e m e n t  l 
m o d i f i é e .  Bn effct, l ' e f f l i ~ x  d ' e r u  permet  un r b ~ j i i s t c m c n t  

des c o n c e n t r a t i o n s  i o n i q u e s  i n t e r n e s  e t  1 2  v ~ ~ i ~ t i o n  d- ~ 
( P U  m~ximum d e  60 mEq) est peu i m p o r t r n t e  p p r  rpp-  

p o r t  l a  somme d e s  c o n c e n t r ~ t i o n s  i o n i q u e s  i n t e r n e s  ~ 
ê t r e  p r b f 6 r e n t i e l l e m e n - t  1 2  c r u s e  d e s  e f f e t s  o b s e r v b s .  

D2ns ce c ~ s ,  nous pouvons s u p p o s e r  que les  c o u r b e s  d '  ? c -  

t i v ~ t i o n  e t  d t i n 3 c t i v ~ t i o n  d e  1 2  c o n d u c t ~ n c e  c a l c i q u e  

o n t  é t é  dép l2c6es  e t  que ce déplacement  s 'est  p r o d u i s  

d ~ n s  une d i r e c t i o n  h y p e r p o l r r i s ~ n t e .  

C ' e s t  cc que nous nous p roposons  d ' - n ~ l y s c r  



mzintenrnt pour la vsriphle fO, d'in~ctivation du cou- 

rant colcique. llous testerons ég~lement la vari~tion 

bventuelle de 1~ col~rhe f,, en milieu nitrPte ?fin 

de tenter dtexpliqucr le m~intien de l'activitb élec- 

trique lorsque ln fihre est imùibee d ~ n s  cette solutioc. 

En outre, nous contrblerons 13 vsri~ble n d1?ctiv?tion 
go 

du cournnt retprdb en fonction lu potentiel. 



1 - Etude de 1~ v ~ r i a t i o n  de f, du cour3mzt 

c r l c i q u e  c : ~  " o n c t i o c  du p o t e n t i e l  cn n i l i e n  p r o p o n i ~ é c  

([CI] - YO n lq ) .  

L 1 c x p 5 r i e n c e  n ' e s t  r 6 i l i s é c  que l o r s q u e  l e  

u;i retour <?i. A, 3. ~ " ~ r - r l , - r i i *  ialticlc ou A uiie v ~ l e u r  

A ~ r l s  proche. Lorsqiic c c  r e t o u r  n ' e s t  p ~ s  t o t ~ l ,  13 fib-:? 

provoqu5c p î ~  i1 î ~ ; n ~ r i t i o : i  . A c?~?s c o n t r ~ c t u ~ ~ e s ,  lorsque 

1 ' ir:',ii-.iit.iofi 2 licii c l rnç  17 clive e::g.5rirncnt~ l e .  Lc sol??- -  

tio.1 :x4co:lis3c pour 3 ~ l i i c r  c c t  i n c o n v 5 n i e n t  prEscntc 

ccpe;zîli,rt Ucrr:: 8;5-sîv;.;~Crgcs : 

i )  nous s o n n e s  o b l i g 6 s  de c o n s i - .  

d x r e r  d ~ n s  cc c ~ s  q u t r p r > s  t r e n t e  m i n u t e s ,  1 7  f ib re  est  

bien r e p o l - r i s 5 e  Ir ER. 

ii) nous ne d i s p o s o n s  pns d'en- 

r c g i s t r e m 2 a t s  de  r é f é r e n c e  en  s o l u t i o n  ASR. 

Une s é r i e  de potentiels d b p o l r ? r i s r n t s  e t  h y -  

p e r p o l î r i s ~ n t s  p i r  r ~ p p o r t  h ER s o n t  e n s u i t e  ppp l iqudç .  

L'impiilsioil  tes t  c s t  d e  62 3V e t  l t ~ n p l h l t ~ i d ?  811 c o u r r a t  



F i g u e  7 0  : E v o L d o n  d e  la vartiab-te. en ~ o n ~ o n  d u  

p0itenLic.t 

- en ho&uXon ASW : [CL], = 5 94 m ~ q  ( p o i n t s  ) 

- en W w  p i l o p i o n a t e  [CL] = 80 mEq (&r.hnglu ) - 
Cu d e u x  c o w r b u  c lon t  o b l t e n u a  powr lu m&e d ib i l e  no 507 .  

- en W e u  WC [c l] ,  = 80 mEq (cmda ) 
( F i b i l e  2505 ,  v o h  F i g .  6 9 ) .  

- Le p o i n t  h L t u é  à 5- = 0,55  c o m a p o n d  à La m u m e  d e  

FATT et KATZ powr V = ER t o u q u e  [Clle  = 198 mEq. 



e n t r r n t  e s t  mesurée  p p r c  r ~ p p o r t  r u  co i i r rn t  r e t ~ r d é .  

Une p r b d é p o l g r i s n t i o n  n e  m o d i f i c  pgs  l e  caurnL>t  

e n r e g i s t r é  ea n i l i c i i  C l  SO c o r r e s p o n d r n t  l ' i m p u l s i o n  

test e t  ne permet  donc  pns  do remettre e n  6-r idence ICr. 

Ppr  c o n t r e ,  d e s  p r d i m p u l s i o n s  h y p c r p o l ~ r i s ~ n t e s  provo- 

q u e n t  1 9  r é g p p ~ r i t i o n  du c o u r r n t  e n t r ~ n t  q u i  d e v i e n t  

m ~ x i m r l  pour u n e  p r t 5 h y p e r p o l ~ r i s ~ t i o n  d ' e n v i r o n  60 mV. 

Ln c o u r b e  d ' i r i ~ c t i v r t i o n  c ~ l c i q u e  fo, o b t e n u e  ez m i l i e i i  

C l  SO c o m p ~ r é e  LL l a  coiirbe de fo, e n  m i l i c u  itSY montre  

que  1 3  d i m i n u t i o n  d e  1 3  c o n c c n t r n t i o n  e x t e r n e  de cl- r 

provoquA un d é p l ~ c e x e n t  d e  f, d ~ . n s  l e  s e n s  d e s  hyper-- 

p o l ~ r i s ~ t i o i i s .  Le p o t e n t i e l  de d e n i - i n ~ c t i v ~ t i o n  d c  

+ 32 mV e n  ASi? d e v i e n t  Egpl ;\L - 25 mV e n  s o l u t i o n  C l  SO 

(Fig .  70). 

II - Uti!ctc? rle l n  v r r i r t i o n  de f, du c o u r r n t  

c r l c i q u c  en f o n c t i o n  ?ri  p o t c n t i c l  e n  r i l i e u  n i t r ~ t e .  

LP d é t c r n i i n ~ t i o n  d e  f, est  b t ~ b l i c  comne 

précbdemment. L e s  r é s ~ i l t ~ t s  o b t e n u s  en  f o n c t i o n  d e  l ' m l -  

p l i t u d e  d e  1~ p r d i n p u l s i o n  s o n t  r e p o r t é s ,  ? f i n  d e  f a c i -  

l i t e r  l ' é t u d e  c o m p ~ r r t i v c ,  s u r  1 9  f i g u r e  70. Nous cons tp - -  

t o n s  qu 'en m i l i e u  n i t r r t e  l a  d e m i - i n ~ c t i v ~ t i o n  se  p r o c u i t  

pour  un p o t e n t i e l  de-, 30 mV. I l  s e n l i l e r ~ i t  donc  qu'un 

l d g e r  déplacement  de 1s c o u r b e  de f, se p r o d u i s e ,  é g ~ l e -  

ment d ~ n s  l e  s e n s  d e s  h y p e r p o l ~ r i s ~ t i o n s ,  s p n s  que nous  

p i ~ i s s i o n s  t o u t e f o i s  preciser si le p o t e n t i e l  d e  d c n i -  



inactiv~tion mesuré en solution nitrPte est significp- 

tivement différent du potentiel de demi-inpctivation en 

solution AS17 sur cette mene fibre. 

III - %tude de 17 v~ri~tion de n, du courrnt 

ret~rdA e n  fonction ?TI potentic1 en milieu propion? te 

Sur 13 meme fibre que celle utilisée pour 

l'étude de f, , noils Tvons rneçilrb l~ v ~ r i ~ b l e  n, en 

milieu CI SO pFr l'étude des cour~nts de queue selon 1 3  

méthode d6critc c~u chgpitre pr6cédent (VI. 

Pour les fibres de type 1, oh le cour~nt rc- 

t~rdd est plus fortement pctiv6, nous ivons sign~lé qiie 

celui-ci est ~ugmenté, ?insi que les courpnts de queue, 

sous l'effet du nilieu Cl 60. 

L'Bvolution de n, en fonction du potentiel 

montre quc 13 courbe obtenue cst dCpl~cGe &?lement d ~ n s  

le sens d e s  hyperpol~ris~tions (Fig. 71). Le potentiel 

de demi-~ctiv~tion est de 1 5  nV et, bien que nous ne 

disposions pas dtcnrcgistrements suffis~nts en solution 

ASW pour Ct3blir correctenent 12 courbe de n,, sur cette 

même fibre, ln comp~r~ison pvec nos rr5sultpts di1 chppitre 

Y nous permet de cosst3ter que le déplicement de Ir courbe 

est de 15 2 20 rnV d ~ n s  le sens hyperpol~risnnt. 





IV - Confirmrtion dcs r&sultrts obtenus pour 

f p v  les oobserv,?tiocs de ?.!TT et U T Z  (1353). 

Substitution de IT?C1 p7r du sucrose. 

FATT et WcTU (1953) notént dans leur ~rticle 

fondmental 13 remrque suiv~nte (p. 192) s2ns pouvoir, 

à cette date, proposer une interprétation : 

"Pour des concentrgtions intermediaires 

(1/4 N2C1 -t 3/4 sucrose ou 1/3 PTaC1 + 2/3 

sucrose) il deneure une dépol~ris~tion 2ppr&- 

ci2ble (reeuction du potentiel de repos de 

76 h 67 TV) n ~ i ç  becucoup de fibres restent 

excit~bles. Pour ccrt~ines d'entre elles, 1~ 

dur& de 1~ ph2sc ~scend~.ntc du potentiel 

d'action ~ugmente et le PA ptteint 1ô meme 

gmplitude ou une mplitude quelque peu supS- 

rieure qu'en solution Pvec [M;']~ nornsle. 

L p  vitesse mrxin~le est toixjours moindre en 

milieu pmvre en IT? ; la diminution sur 5 

fibres, pour [ N ~ J  = 1/3 dc Fa], du Ringer, e 
est de 0 , 5 5  (variation de 0,37 h O,?)." 

11 est p~rticuliérement int6ressnnt de relier 

ce résulP~.t B ceux que nous venons de presenter. E n  

effet, ln diminution de vitesse de 1~ phsse ~scendnnte 

du PA, d m s  18 mesure oh celui-ci ggrde son ~mplitude 

mrxim~le, ne peut etre cxpliquee dans le cadre de 1~ 

tli5o1ic dvfIi>I)S!:I:: - :ITJ1:LZf, que p r  une v~ri>tiorr clc -Cd. 



E i n s i ,  en  m i l i e u  PTpC1 = 1/3 s o i t  [clje = 198 mPq, nous  

pouvons c o n s i d 6 r e r  qii'ti ER, f, est  en  moyenne d e  0 , 5 5 .  

C e t t e  v ~ ~ l e u r  est r e p s r t Y e  s u r  n o t r e  g r a p h i q u e  de  1 2  

f i g u r e  70. 

V - Poçsi?ilit5 d e  frire ~pp3r?itre une rctivile 

t - lcct l - iquc c:i mil ie11 p r u v r e  br\:* c h l o r e .  

N o t r e  o b s e r v r t i o n  du d6plncement  d e  l a  c o u r b e  

d e  1~ v 3 r i ~ b l c  d t i n < c t i v r t i o n  c ~ l c i q u e  dzins l e  s e n s  des 

h y p c i p o l r r i s ~ t i o n s  e n  n i l i e u  C l  SO nous permet  de  suppo--  

se r ,  qu 'en  > d ? , p t ~ n t  n o t r e  p r o t o c o l e  c x p é r i m c n t n l ,  il 

d o i t  e t re  p o s s i b l e  d e  d é c l e n c h e r  u n e  a c t i v i t é  6 l e c t r i q u t .  

En e f f e t ,  s i  nous  p o l ~ r i s o n s  1~ memhrgne p p r  un c o u r ~ n t  

h y p e r p o l c r i s ~ n t  provoqu2nt  une v a r i a t i  on d e  E d'  2u rnoizs m 

G O  mV - f i n  d e  r e n d r e  l e  c o u r ~ n t  c ~ l c i q u e  d i s p o n i b l e  

( r l o r s  q V 1 i l  est  p r e s q u e  t o t ~ l e m e n t  i n p c t i v 6  i2 ER), un 

c o u r ~ n t  d é p o l ~ r i s m t  s u p r ~ l i m i n ~ i r e  ~ p p l i q u 6  i m m 6 d i ~ t e n n n t  

a p r , > s , d o i t  permettre d ' o b s e r v e r  une  r é p o n s e  é l e c t r i q u e .  

Cette hypothVse d e  t r p v z i l  se t r o u v e  c o n f i r m 6 ~  

p3r  l es  enregistrements d e  l a  f i g u r e  72 ( A )  o b t e n u s  s u r  

l n  f i b r e  pour l a q u e l l e  nous Fvons d é t e r m i n é  f,, e n  m i -  

l i e u x  PST/ et  p r a p i o n r t e  : C l  CO. I l  r p p 8 r ~ A t  que l ' r c -  

t i v i  t é  6 l c c t r  iquc r 6 c ~ i p é r 6 e  est d e  p l u s  f  n i b l e  amplituc'r? 

que ce l le  mesurce  i n i t i ~ l c m e n t  en s o l u t i o n  PSV. Ce r 6 -  

* I s u l t g t  b t 2 i t  t o u t e f o i s  p r e v i s i b l e .  En e f f e t ,  nous avons  

montrc5 s u r  ce t te  mC?niie f i b r e  que l a  v a r i a b l e  n, d t ? c t i - -  

v n t i o n  r?ii c o u r z n t  r e tq rc lb  est  4g?le:icA:L dUll?cSe dnnç 



1 

20 msec 

- 
40 msec 

Figwre 72  : PoddibiLLté de daine appahaZke une 

a c t i v a é  élec tuque en mitieu C f !  10 (NaCl kemptacé pm du pko- 

pioY1(Lte de Na) lotrnqu'uvepkéhgpetrpolmAaZbn membkana&e ut 
hpodée. 

A - Emegdxhementd obtenu srur une même dibke 

phcée huccudivemen;t en doCuXon ASW et C l  10 

( F i b u  5 0 1 .  V o h  F i g .  70 et 7 1 ) .  

B - Emegdxhementd obtenu suil une &e dibke. 



le sens d'une hyperpolmisation membr~n2ire. kinsi, 

lorsque nous ~ppliquons un courant électrique dépolari- 

ssnt, non seulement nous ~ctivons le cour~nt c~lcique 

rendu disponible, m2is nous activons également plus 

fortement le coxrant potnssique. 

Les enregistrements I3 de 17. figure 75 mettent 

en évidence des rbsultgts idrntiques sur une nutre fihrn, 

pour l~quelle nous n'gvions p ~ s  de référence en solutic~ 

bSW. 



cique et dt3ctivation pot~ssique nous ont permis de mon- 

trer qu'en hyperpolrris~nt ln membr~ne, il est possibl~ 

d'évoquer ln rdponse électrique, inexist~nte h ER, cette 

rdponse ét2nt cependrnt "limitbe" ppr lv3ctivr tion du 

courant ret2rdé. 

Ces effets sont interprbtt5s comrne 19 conséqirence 

de l'existence d'c5léments potentiel-dépend~nts à l'int5- 

rieur de la membr~ne et gouvernsnt les chrngements de 

conduct~nce. Ces elhents, polgrisés pgr des grrdients 

de potentiel l o c ~ ~ ~ x ,  non mesur~hles par 13 ddp entre 

llintbrieur et l'extrsric~ir de 19 cellule, résulterpient 

des ch~rgcs n&g~tives gux li~ites externe et interne 

de 12 membr~ne. Lcur d ~ g r é  de neutr~lisrtion v ~ r i e r ~ i t  

en fonction de 011 de 17 force ionique interne 
(? 

(FRANKENI?AEUSEI, et IIODGICIF, 1957 ; CHFiIDLXB et coll., 

1965 ; XTJLLER et FI>TKELSTEIN, 1972). 

Drns nos conditions expérinent~les, il n'est 

évidemment p2s possible de proposer un sch6mr précis du 

mécanisme dv action des ions CI-. Deux possibilités peu- 

vent etre retenues : 

i) les ions Cl- modifieroient 

le c h m p  électrique membran~ire prr une v2ri~tion de 1~ 

linison (biriding) ou du mgsquege (screc ning) des ch~rges 

positives d e  s i ~ r f r c c ,  CL? P~OCCSSUS clcvgnt etre envisac5 



pu niveau de 12 f ~ c e  interne de 13 membrgne. La modifi- 

cation di1 ch~mp 3lectrique provoquerclit les vari~tions 

des prr~n3tres dv?ctiv~tion et d'in~ctiv~tion des cnnrux 

calcique ou pot~ssiqi~e. l 
ii) les ions CI- nvintervien- 

dr~ient quven tmps que fncteur de vprirtion d e  [cd i. 
2- 

Lt~iigmcnt~ tioii, des ions Cm ' ' Ci. l'iiitAricur dc 17 fibre 

ser?it 1'61Er;ent 26tcrciiinr;it c??r,s ln rlig~ilrtioi~ dc I v r e - -  

tivil-f. 'lectïiquo lorsque -st lao2iPii.e. Lcs io:.ç 
-I--L c r  a c p:x.i.rrq i 3il.t ;~rovoquer  uue v o r i  r t ion clil cfirmg 3lec- 

I trique mcr~.i'~r<riaire pr r wie Pixr) tien sur les C ~ ~ P S ~ C S  n r . .  

t c n  ir coi-:;>te cle tios rEçlilt r ts cn xilieii ni trr te co: ,p<r ' s  

1 B ceux 05t73nus c n  nili-u propion~te. Cn effet, si u-,c l 
l virirtion dsz Ir lirisoii (ou du nnsqupg.?) des iozs cl- l 

îvec GCS c!~-rg~c:  pûsifiv-ç :.:eltt:;ir~a?ires inter,,;r, ~ s t  le ~ 
rzFcnnisn~~ esscr~ti~l, nous eevons nous rttcnc?rc S ce que 

- 
les ioils 1 3  p6n:qtrqnt d ~ n s  Ir cellule remplnccnt les 3 

ions CI- dt?ut2nt plus qiie nous rvons çigrLrlt5 que les 

pern.5?bilit&s F U  chloïe et ?YI nitrcte dcvzient être 

1 ~pgroxi~.~~tivencnt 6quiv?lcntrs. Drns CC crs, 1~ courbe 

de Poo ne doit prs subir de v~ri~tion nctrble, ce qui 

est le c ~ s .  D ~ n s  le cndre de 13 deuxi3me hypothésc nous 

devrions oSserver en milieu nitr~te ou propion~te un d-218- 

cernent co.iy-r~?>ln puisque lv -up~ritrtion dc [CP] 



r&sulte de l'cfflux de chlore, cet efflux ntét3nt p ~ s  
- 

modifie ppr les ions XO . Cepend~nt, il est cert2in 
3 

que cette ;.rgumentntion n'est p ~ s  suffisrnte. Kous n'i- 

vons encore p ~ s  rencontré drns Ir littérgture d'bvidenc? 

de d6plrcenent des courbes d'~ctiv2tion et d'inrctivotio;; 

due h une modific~tion des lirisons entre les ?nions et 

les ch~rges poçifiv~s nembrrn~ires. De nombreuses étudcs, 

p ~ r  contre,ont riis en évidence l'existence de zoner A 

forte deilsité de ch~rges ni5ggtivcs (ELTJL, 1967 ; SEGFL, 

1968) sur les Fxones mris jgnlencnt sur les fibres m i l s - -  

culpires (RPPOPO?,T, 3.969 ; SCZlEIDE2  et CIiPNDLXR, 1973) 

en p~rticulier au niveTu du systhne i, ces zones pouvr~it 

etrc infliieilcées ppr des crtio~s divrlents ou polyv~lcnts. 

En outre, ces zones rur~ient une densit6 de 

groupes chrrgbs nbgrtivenent diff6rentr h proximitn c?cs 

crnpux sodique ou potnssique. Ceci expliquer~it que les 

courbes potentiel-d6pemd~ntes pour g ou pour g, ne PT 7- iI 

soient pgs dt5pl~cées de fgçon ég~le (CHNDLZR et coll., 

1965 ; HILLE, 1968). Sur 13 fibre muscul~ire de crnbe, 

il faut remprquer que 1'6lbrnent potentiel-dxpend2nt de 

1~ conductance crlcique est nettement plus influencé 

par une vpri~tion d e  [clle que celui de 1~ conductpncc 

pot~ssique du cour?nt retrrdé. Dpns ce dernier cps, le 

dépl~cement de 1? coiirho de n n'est en effet que d'en.- 
@ 

viron 15 mV. 

Enfin, le d5plgcement des courbes d'inrctivp- 

tion di1 coiir~nt c?lci.qilr\ cn Fonction dr? V est 2ccorlp~gii5 



d'une modific~tion de 1~ pente de 12 courbe. Un résultyt 

identique eçt noté pDr TSIEN (1974) pour la variltble s 

du cour~nt Il<2 des fibres de Pitrkinje. 

Quel que soit le mode d13ction des ions CI- 

(de f~çon directe : lére hypothése,ou indirecte : 2éne 

hypoth>se) un problsme rctuellemcnt très fréquerment 

soulevé est eg~lenent posé ici : l'inter~ction entre 

les groupes chnrgés gu nivepu de 1~ membrane et les ions 

monovalents ou div~lents se fer~it -elle selon un proces- 

SIIS de "li~ison" ou de "m~squrge" (binding ou screening). 

De nombreux exemples de rcl~tion entre les chnrges né- 

gatives sur l'une oii l'autre des f~ces de 1~ membr~ne 

et les crtions di- ou polyv3lents ont ét6 fournis h 

l'oppui deç  hypot11Vses de binding (FR!TXENILBEUSEX et 

HODG!CIX, 1957 ; TIILLE, 1983 ; GILBERT et ETIREXSTEIN, 

1970) ou de screenin~; (Bfc LAUGIILIN et coll., 1971 ; 

Y!ULLCE et FIh'KELSTEIP:,1972 ; D'I-FRRIGO. 1S73), le ppssp- 

ge di l'un à l'putre de ces deux m6crnismes 6t~nt pos- 

sible en fonction de ln densité des groupes  cid des 

ionisés 5 la surf~ce de la membrane (GILBERT et 

EHflENSTEIN; 1960 ; D'ARRIGO, 1974). 



D I S C U S S I O N  GENERALE 



Ltutilisption de 12 technique du double pont 

de s~cchrrose nous P permis d'enregistrer les cour2ntç 

ioniques survcn~nt d ~ c s  les processus de lt~ctivité 

Clectrique. Nous Pvons pu décrire d2ns ce trgv~il : 

- un courant initi~l simple ou composite 
- un cournnt ret~rdé, sortant, essentiellement 

L? vrri~bilitP du cournnt initi~l nous 9 ~ n e n 6  

& cl~sser les fibres nn deux types : 

- le type 1 pour lequel le cour~nt initirl ne 
comprend qu'une coaposonte entr~nte de npture c~lcique. 

- le type 11 qui pr5sentc, outre cette compo- 

s~nte, un courpnt sort~nt rPpide et tr~nsitoire~provo- 

qu~nt un rebond sur le tr~c6 du cour~nt initinl, rebond 

que nous ~vons disting116 d'une oscill~tion et interpre5t6 

comme un courpnt pot~ssique 1 . 
K1 

k.vgnt d'aborder l'pn~lyse de l'activité 6lec- 

trique glob~le de 12 fibre muscul~ire de crabe et le 

rOle des différents cour~nts ioniques impliqués, nous 

Pvons repris quelques points p2rticiiliers relptifs 

ch~cun de 'ces courpnts, ou quelques points de comppr~i- 

son entre leurs c~r~ct6ristiqiies, leurs différentes 

propri@tés gyant &te denontrées et discutSes 3u fur et 

mesure des exposds des résult3ts expériment~ux. 



LE COIEX! NT EIITR! PTT CI LC IQ':UF, : 

Comme pour tous les muscles d'invertébrés d é j h  

6tudiéç pPr de nombreiix guteurs, le cour~nt entr~nt est 

de n~ture c~lcique. Mous rvons montré qu'un deuxiéme cou- 

rgnt surven~it presque simultanément, au cours de 1~ 

phme de dépol~ris~tion. Ce deuxi&me cour~nt ét2nt de 

nature pottssique, l'étude du cour~nt c~lcique 2 pu @tre 

menée en soliition IBSI'? odditionnée de TE! . D ~ n s  ces con- 
' ditions, le potentiel d'inversion di1 covrrnt entrant, 

quel que soit le type de fibre considéré, se situe 3, 

= + 30 ou + 40 mV. LP concentrztion interne en ions 

CP'' sernit plors @ggle A 1 mM, v~leur incornprtible Fvec 

celles proposées ppr POTZTZEIa et coll. (19641, PISHLEY 

(1967) et ~ S I ~ L E Y  et coll. (? 372) d'environ 1 0 - ~  31. De 

plus, nous enregistrons pprfois des réponses régénbr7- 

tivcs qui, selon les estin~tions de IIP.GIi';IR! et NFKI  JI:,:? 

(3.966 b! se produisent lorsq~~e [c;']~ est rCduite B 

8.10-' LI. 

Une interpretrtion de ce résult~t, ppppremmerit 

aberr~nt, doit donc étre recherchoe. Nous mons déjh 

&c~rté deux hypothhscs : 

i) celle d'une m~uvoise év~lun- 

tion de ECp résultant de l'extr~polption linepire du 

courpnt de fuite mesuré pour de f~ibles v~leurs de po- 

P tentiel. ECp n'est ~ugmenté que d'environ 5 mV lorsque 

l'on détermine 12 v~ri~tion du cour~nt de fuite en fonc- 

tion di1 potentiel en milieu Tm-Mn. 



ii) c e l l e  d 'une  m r u v r i s e  s&lec- 

t i v i t é  du c r n 2 l  c ~ l c i q i i e  comme l e  s u g g 3 r e n t  GEDULDIG e t  

GRUEP3EX (19701, ITQ e t  c o l l .  (1970) .  En p r é s e n c e  de 

Ta, 1' ~ p p l i c e t i o n  d ' ~ i n  m i l i e u  h y p c r c g l c i q u e  provoque 

une  v r r i 7 t i o n  d e  L proche  d e  ce l le  p r é v i s i b l e ,  t h é o r i -  C r  

qucment,  p i r  l ' é q u ~ t i o n  d e  NERNST. 

Une e x p l i c r c t i o n  d e  I r  v r l c u r  b r s s e  d e  E C:, 

p o u r r r i t  ê t re  que l e  T U ,  A 1 9  c o n c e r l t r ~ t i o n  c h o i s i e  clc 

20 m!,I n e  suppr ime p ~ s  cornplétencnt  l e s  c o u r ~ n t s  s o r t r n t s  

p o t ~ s s i q u e s ,  e n  p ~ r t i c u l i e r  l e  c o u r ~ n t  1 c o n t e m p o r r i c  
K1 

d e  ICr Toutc*o i s ,  FhTT e t  KFTZ (1953) n ' e n r e g i s t r e n t  

p ~ s  d e  p o t e n t i e l s  d t r c t i o n  s u p e r i e u r s  h 115 mV e n  p r é s c n c e  

de  527 ml1 d e  TEP . 
Une x u t r e  hypothhse  c o n s i s t e  A e x m i n e r  1 8  

p o s s i b i l i t é  d 'une  sccumulg t i o n  l o c ~ l e  d ' i o n s  CP" d r n s  

une  zone i n t e r n e  j u x t r - m e m b r r n ~ i r e .  C e l l e - c i  r é t 6  envi- 

s ~ g 4 e  PJ)I- GIIPPTiDIEX e t  c o l l .  (1963) ,  TL%UGEN e t  c o l l .  
/' 

(19671 e t  GJI1:EZ (I9GC). ZPCiIFTIOVP. e t  ZPCIiETè (1967) 

++ é v a l u e n t  B 1 ou 2 d r I  I r  c o n c e n t r p t i o n  e n  i o n s  CF au 

niveai l  d e s  j o n c t i o r : ~  d i r id iques .  L ' i d é e  d'zln s t o c k 7 g e  d~?s 

++ i o n s  Crc l i b e r &  ppr  l e  r é t i c l i l t ~ m  s ~ r c o p l a s m i q u c ,  e p r s s  

un s i g n r l  q u i  p o u r r ~ i t  e t re  l ' i n f l u x  de  CT i n d u i t  p r r  

rine d c ' p o l n r i s ~ t i o n ,  r 6t:5 6mise p f r  DTD3 e t  co l l .  (197C) e t  

p r r  FGRD c t  TO3OLSfC'i' C2370, 19721.  D ~ n s  cc c n s ,  

si EC3 v g r i e  du f z i t  mPme de  l ' i n f l u x  de C:,, il est 

évidcnment d i f f i c i l e  d ' u t i l i s e r  I r  v z r i ~ t i o n  d e  E 
CP 

comme i n d i c e  de 3.9 s 6 l c c t i v i t 5 c d u  c r n ~ l  c g l c i q u c .  D g n s  



le systéme cl~ssique dtIIODGXIN et HüXLEY on odmet en 

effet que 13 concentrrtion interne ne vrrie pas signifi- 

c~tivcment et que les driving-forces ne sont fonction 

que du potentiel de menbrane. Cependant, lSHLEY et coll. 

(1972) ont c~lciilé que 101-squ9un stimulus gctive le l ~ r -  

grge du cxlcium & p~rtir du réticulum s~rcopl~smique, 

++ 13 concentr~tion interne en ions CT est PU rnpximun 

doublée. 

11 semble donc que Ir forte concentrntion in- 

terne estimee & p~rtir de nos mesures de E puisse rV- 
Ca 

sulter de zones juxta-memk~r3nrires à forte concentr~tion 

++ en ions CP , i:~Cfipendzntes de l'influx de calcium pu 

noment de 19~ctivitç?. CZL!zL!ULIEU et FS,!PTIC (19671 ont d e t e r -  

miné siIr l;, fibre musculaire de grenouile que le T U  

++ favorise la libér~tion des ions Cr A p~rtir de sites 

nembrgnnires situés pu niveau des termin~isons nerveuses 

notrices, ce processus pouvpnt égslement étre envis~ge 

pour les fibres muscul2ires de crabe. Une concentration 

loc2le import~nte de calcium libre est possible, dt aprhs 

VINEGRED (1963), et peut etre tolérée ppr un muscle si 

les ions ~ p + +  sont séparOs des é10ments contr~ctiles. 

Celr ser~it le c ~ s  dans nos conditions exp&rimentales, 

si Ir forte (cP]~ ét. 7 i t localisée au niveau des digdes. 

11 f ~ u t  remarquer que dans les expériences de 

HAGINARE et coll. (1969), un ?gent chél~t~nt est injecte 

dsns les fibres et que, dans celles de KEYNES et coll. 

(1973) les fibres sont const~mment perfusées. Ces ~uteurs 



ont toujours nesuré des potentiels d'équilibre c8lciqiie 

tr&s s~l?brieurs 5 13 v~leur que nous obtenons, CC qui 

est ~i~@meat conccv~ble puisque leurs conditions expéri- 

mentples sont telles que tout phénomène d'~ccumu1~tion 

loc~le d'ions CP" se trouve s~ipprimé. 

Enfin, l? conductnnce crlcique présente des 

c~rnctbristiques dépend~ntes du potentiel et du temps. 

En p~ïticulier, nous rvons pu montrer qre pour un poten- 

tiel donn@, le cour~nt s'in~ctive pu ccurs du temps, 

résult~t en contr~diction pvec celui de M N E S  et coll. 

(1973) et i1?GITJAPi et coll. (1974). Cette différence 

ne semble p ~ s  pouvoir étre interprétee. Il r p p ~ r ~ t t  en 

effet,difficile de supposer que Ir diminution di1 cour~nt 

entrrnt que nous enregistrons puisse @tre expliqude pnr 

++ une ~ccumul~tion d'ions Cg . Celle-ci résultcr~it d'une 
diminution de Ir driving-force, f~cteur expliqu2nt 1~ 

diminution de ICî ?II cours du temps pour un potentiel 

donné. liIgis, s'il crî bt~it pinsi, nous n'~11rions p ~ s  da 

observer une const~nte de temps d'inactivgtion plus 

f~ible pour les fortes dépol~ris~tions que pour une d6-  

polqris~tion de l'ordre de 45 mV. Il semble donc que 1~ 

diminution du cour~nt crlcique soit d~v~ntrge interpr8- 

t~.ble pnr un phénomgne d'in~ctivation. 



LES C-ENTS POTBSSIQVES 

- L e  c o u r ~ n t  1 "..-m---"--""hl 

s en t& et ommentés nuus o n t  conduits  h scbettre l1exis- 

tencc  dlixn courtint p o t r s s i q ~ l c  s o r t ~ n t  - s imul t~n&nent  ri1 

courpnt e n t r ~ n t .  

n t s  r & s u l t ? t s  peuvent nous 

o th3se  q u ~ n t  à I r  p o s i t i o ~  Ge 

' .  



Figue  73 : SchCn!a ttécapLtul&d d e s  poaitiom d u   combe.^ d ' a d -  

vation et d1.inact*vc~dLo~i des conduotances gCa et g~ en donotion du pozen- 
1 

de membtane. La pooWon de l a  combe dlac.tivation de g~ (.t>uicée en 
1 

poina%.&%) auggèkëc d1a)3/rSa BOA diddértenh r;éa&aA. 



m = - 1CV mV - 110 mV. 11 est évidemment difficile cl? 

comprendre pourqinoi noiis nlol,servons plus ce courrnt 

pour des potentiels impos6s hyperpol~risrnts moins n6- 

g~tifs. Cepend~nt, on peut concevoir que d ~ n s  cette zone 

de potentiels le cour~nt est moins disponible et que ln 

const~nte de teïnps cll~ctivrtioii peut être rel~tivement 

grrnde. 11 est cert~in que noiis ne disposons prs d'nr- 

guments irrSf,~t?bl~?ç polir. ~ssiniiler le courrnt sort~nt 

observ4 lors d ~ s  hypcrpolîris~tions membr~n~ires p u  

cour?ilt IV . Il nc pcut sqogir ici que d'une hypothssc 
*Il 

qu'il scr~it int,:rcss?nt d c  pouvoir vCriEier. Cepend~nt, 

nous pvons vu qu'il semblpit impossible d'enregistrer 

ce cour?nt srns ?voir d4clench6 sinultgnEment le courynt 

c~lcique. 

Ce cour~nt, essentiellement mgis non exclusi- 

vement pot~ssique, est responsrble de 13 rectific~tion 

retardbe. Son potentiel d'inversion ppprr~lt proche 

de %, 14g5renent plus négntif et correspond A un nivcrii 

de pour lequel 12 vpri~blc n, est nulle. 

Enfin, ce courrnt diminue ru cours du temps sous l'effet 

d'une in~ctiv~tion plut6t que d'une ~ccumulrtion. Les 

const~ntes d e  temps d'in~ctivption sont très gr~ndes, 

de l'ordre de 110 ms pour un potentiel impose de 85 mV. 



- Distinction entre les courpnts 1% et I K 2  -------------------------------- ---- 

Les cour~nts 1 et 1 , bien qu't5t~nt tous 
1% 5 

les deux de n~ture essentiellement pot~ssique , peuvent 

etre distingués principnlement p ~ r  leurs dépend~nces 

différentes vis B vis du potentiel de membrane et leurs 

cindtiques respectives. Le potentiel d'inversion du 

cournnt 1 ~ppgremment moins nég~tif que celui du cou- 
K2 

r ~ n t  1 pourr~it résulter du f ~ i t  que 12 conduct~nce 

retgrdée présente une moins grande sélect;-vit6 vis A 
+ 

vis des ions K que Ir conductznce du cour?nt 1 . L? 
K1 

meme hnse de distinction 7 Ct6 dtrblie pour deux courrats 

i et i prr NOBLE et TSIEh' (1969) sur les fibres 6e 
X1 X2 

R ~ r k i n j e  et p?r "iiE',IXI, (1971) et CONITOIZ et STEVEXS 

(1971, 9 ,  b) siIr les neurones d'escgrgot. 

Et~blir iine cornpproiçon précise entre les cl&-- 

pend~nccs vis h vis di1 potc:;t 'el { ! C S  v~riobles d'zctiv-- 

tion et d'inrctivrtion poilr ces deux courints n'est 

p ~ s  possible puisqlie, pour 1 , noixs ne disposons que de 
Ttr 

peu d'inform~tions. Toutefois, nos résult~ts nous permet- 

tent de const~ter qiie les grmmes de potentiels concer~i';.cs 

ppr 1 et 1 sont tr3s diffcirentes, celle pour 1 
Kl K2 K1 

ét~nt nettement déc~l&e vers les hyperpol~ris~tions. 

De plus, les cinétiques de ces deux courpnts sont trSs 

différentes ; celles du cour~nt 1 sont bc~ucoüp pliis 
K, 
A 

r~pides que celles de 1 . 
K2 



Une ? u t r e  s é r i e  de d i s t i n c t i o n s  e n t r e  ces d m i x  

c o u r n n t s  p e u t  @tre  6 t r b l i e  en  e x r m i n ~ s t  d e  q u e l l e  f ~ ç o n  

ceux-c i  s o n t  ~ f f e c t é s  p z r  des n o d i f i c z t i o n s  i o n i q u e s  6: I r  

s o l u t i o n  ASi'l : 

++ - l e s  i o n s  Mn b l o q u e n t  p u s s i  r ~ p i d e q c n t  l c  

c o u r r n t  1 que l e  c o u r ~ n t  c n l c i q u e  p l o r s  q u ' i l s  n ' o c c o -  R1 

s i o n n e n t  qu 'une d i m i n ~ l t i o i l  du r o l i r ~ n t  1 . 
K2 - d e  f ~ ç o n  p l u s  démons t i - r t ive ,  d ~ n s  l e s  cor;c!i- 

++ 
t i o n s  d e  c o u r ~ n t  imposé,  l es  i o n s  S r  rugmentent  t r 2 s  

rapidement  1' ~ m p l i  t u d e  du PA. ( p ~ r  s u p p r e s s i o l ~  du c o u r r n t  

1 ) t ? n d i s  que 1 9  d u r é e  d e  ce Pb n ' e s t  ~ r igmentée  que 
K1 

p r o g r e s s i v e m e n t ,  ce q u i  s ' e x p l i q u e  p r r  une ~ c t i o n  pl i is  

l e n t e  s u r  l e  c o u r ~ n t  1 . 
K2 - e n f i n ,  l e  TEP i n h i b e  t o t ~ l e m e n t  1 ( e t  l ' i- 

Kl 
n r c t i v ~ t i o n  du c o u r î n t  e n t r ~ n t  d e v i e n t  r l o r s  e x p o n e n t i c l l e :  

t ~ n d i s  que 17 r e c t i f i c z t i o n  r e t ~ r d é e  est fo r t ement  d i ~ i i -  

nuée m ~ i s  p e u t - e t r e  p ~ s  t o t c l e m e n t  suppr imee ,  b i e n  q u ' i l  

s o i t  d é l i c r t  d q t ? t r e  t r ? s  c ~ t é g o r i q u e  s u r  ce p o i n t .  

Nous pvons en  effe t  m o n t r é  que l e  c o u r a n t  d e  f u i t e  

p r é s e n t e  une  l4g.5re r e c t i f i c a t i o n  r e t g r d é e  en  f o n c t i o n  

du p o t e n t i e l .  -." 

Une s e n s i b i l i t 6  d i f f ç r e n t e  d e  deux c o u r ~ n t s  

p o t ~ s s i q u e s  v i s  B v i s  de I r  c o n c e n t r ~ t i o n  e t  du temps 

d ' 2 c t i o n  di1 TU, ;a &t4 d b c r i t e  ppr  NEfIER e t  LUX (19'72). 

Nous ne  pouvons é t r b l i r  d e  tel les d i s t i n c t i o n s  d r n s  n o s  

c o n d i t i o n s  e x p 6 r i m e n t n l e s  pi t isqne nous 2vons t o u j o ~ i r s  

i i t i l i s 6  l e  TE? & I r  c o n c e n t r 8 t i o n  d e  20 m?ri e t  f a i t  s u b i r  



syçtém~tiquement une imbibition de 15 minutes A nos 

fibres d r r ~ s  I r  solution TB, ~ v ~ n t  de commericer nos e n r e -  
* 

gistrements. 



! I?!LYSE DE L'! CTIVIIE ELECTRIQUE 

- 
L ' e x i s t e n c e  de deux c o u r ~ n t s ,  d e  s e n s  oppos2 

e t  d e  c i n é t i q u e s  cornprrobles ,  I f u n  e n t r ~ n t  c ? l c i q u e ,  

l ' r u t r e  s o r t r n t  p o t ~ s s i q u e ,  s u r v e n ~ n t  d è s  l ' p p p l i c a t i o n  

d 'un é c h e l o n  de p o t e n t i e l  s u p r r l i m i n r i r e ,  r e p r e s e n t e  un 

é lement  f o n d m e n t r l  d ' c x p l i c ~ t i o n  d e  1 2  f r i b l e  ~ m p l i t u d e  

d e s  p o t e n t i e l s  o b s e r v e s .  

LP v ~ l e u r  du p o t e n t i e l  B 1 3  p o i n t e  d e  1 3  r A -  

ponse e l e c t r i q u e  es t  comprise  e n t r e  E e t  EK. Lorsque CP 

l e  c o u r r n t  Il<1 n ' e s t  pps  npp- ren t  s u r  l e  t r ~ c é  du c o ~ i -  

r ~ n t  i n i t i ~ l ,  o t ~  e s t  d ' m p l i t u d e  f ~ i b l e  p p r  r ~ p p o r t  ?L 

Ic? l e  p c t e i i t i e l  t ~ i i d  d ~ v ; > n t ; l g e  v e r s  E e t  1 2  r & p o n c , ~  c2 
grrdi i6e p e u t  7 1 0 s  é t r e  renplyct5e p r r  une  r$ponse  d e  

t y p e  t o u t  ou r i e n .  De meme, en  m i l i e u  TE?, , lorsql ie  l ~ s  

c o i i r ~ n t s  pot?ssiq.r. ies 1 e t  1 s o n t  stipprimC?s, ou for- Ki Ks 

tement  d iminues ,  1 9  r éponse  gr?du6e s e  t r n n s f o r m e  e n  

p o t e n t i e l  de t y p e  t o u t  ou r i e n  de  p l u s  g r a n d e  3mpl i tude  

e t  plus d u r r b l e .  S ~ n s  v o u l o i r  phorder  e n c o r e  l ' a n r l y s e  

d e s  durEes  d i f f é r e n t e s  d e s  p o t e n t i e l s  e n r e g i s t r é s ,  

l ' i n f l u e n c e  du c o u r r n t  Ig_ s u r  l ' p m p l i t u d e  d e  I r  rdponsc  
L 

é l e c t r i q u e ,  pour d 2 s  n ive3ux nssez 4 l é v é s  d e  p o t e n t i e l s ,  

ne p e u t  é t r e  t o t a l e m e n t  n é g l i g é e .  En e f f e t ,  pour  une 

d é p o l i r i s ~ t i o n  imposc5e d e  65 mV, I r  v r l e u r  d e  n,, du 

c o u r n n t  1 est d & j &  d ' e n v i r o n  0 , 5  m g i s  I r  c o n s t r n t e  
K2 

de temps e s t  de  l ' o r d r e  d e  30 m s ,  ce qiii  s u g g é r e  bvidem- 

ment qu'8 ce nive911 de potentiel, l e  c o u r ~ n t  1 3C2 



n'intervient que f~iblement. Pour des réponses électri- 

ques légèrement plus ~mples, dtenviron 75 & 80 mV, 1 
K2 

serp Dctivé plus fortement et plus r~pidcment. 

E u  niveriu di1 seuil d'excit~tion, 1 est 
K2 

néglige~ble mpis il n'en demeure p ~ s  moi~s que le cour~nt 

c~lciqi~e doit étre d'mplitude très gr~nde pour v~incre 

Ir somme des cour~nts sort3nts initiriix représentés p?r  

le courant 1 et ppr le cour~nt de fuite dont l'mpli- 
K1 

tude est rel~tivement importante. 

L'influence des cour~nts 1 et 1 sur 13 
K1 K2 

durée des pot~ntiels d'rction peut etre envis~gée B 

p~rtir de nos observ~tions des formes de potentiels, en 

r~pport pvec le décours des courants ioniques. Lorsque 

les fibres présentent un cour~nt fnitirl A ilne seule 

compos~nte entrrnte, c'est B dire lorsque 1 n'est p ~ s  
IC1 

~ p p ~ r e n t  et que le cour~nt retzrdé est plus nettement 

pctivé, le potentiel dtnction comporte une ph~se de 

repol~ris~tion lcnte, comp~réc à 1~ vitesse de lp phpse 

de dépol~ris~tion. Ppr contre, lorsque le cour~nt ini- 

t i ~ l  3 deux compos?nte~, 12 repol~ris~tion du potentiel 

dt8ction est PU moins pussi rppide que la phase de d6po- 

l~ris~tion. LP durée de ces potentiels des fibres de 

type II est plors toujours inferieure à celle des po- 

tentiels des fibres de type 1.  PT^ conséquent, le courrnt 

1 ser~it, pour les fibres de type 11. le courrnt res- 
K1 
ponsnblc de 1p repol?ris~tion rapide t~nclis que le 



c o u r ~ n t  1 r e n d r g i t  compte p o u r  les  f i b r e s  d e  t y p e  1 
K2 

d e  1 3  r e p o l ~ r i s ~ t i o n  p l u s  t ~ r d i v e  d e s  p o t e n t i e l s  d ' z c - ,  

t i o n  p l u s  d u r z b l e s .  Les  c i n é t i q u e s  de 1 e t  1 j u s t i -  
5L K2 

f i e r ~ i e n t  ces rOles d i f f é r e n t s .  

En o u t r e ,  nous r v o n s  p r é s e n t é  c e r t s i n s  e n r c -  

g i s t r c r z e i l t s  n o i i l r r n t  iine ~ c t i v i t é  r 6 p é t i t i v e .  C e l l e - c i  

n'? p ~ s  4 t S  é t i ~ < i * e  d o n s  ce t r ~ v ~ i l  m ~ i s  il e s t  i n t é r c s -  

s < n t  d e  remg+q~i-r qi i 'e l lc?  ne se  p rod ia i t  que  siir l e s  

f ibres  de t y p e  11, lorsque l e  c o u r ~ n t  1, est ddvelop;35 
"1 

e t  pernet UiIS r c p o l r r i s ? t i o n  r ?p i . de .  Une é t u d e  d;ns c: 

sc::s r 5tr5 e f f e c t i i c  p r r  CO;Z:-IC)2 e t  STC'JETS (1971 b! ç r i r  

l e s  i l eu roucs  d ' c s c n r g o t  . 

I l  ? p p r r r i t  donc ,  qu'A I r  f o i s  l ' r n p l i t u d e  c t  

(711 couz.o:;t 1-, . L '  ~:-;1,litil::c: c s t  co;i?i 15-oil.i,:e i 3 î r  1 ' il. - 
L i 1  

J. 

porC-i;c; r ~ l ~ t i v e  C c  1 e t  1 CP K1 ' LP d u r &  d é p r n d  d e  
A. 

1' r c t i v ~  t i o : ~  du c a u r ~ s t  1,. , ~ ç s i x i ' - n t  une s c p a i r r i s r - t l n : .  
"Y 

r;ipicqi-! du p o t e n t i e l .  Ccp..l;ldi:it, u,e t e l l c  d i s p ~ r i t c !  

l e s  potei,t i r > l s  e i ~ ~ c g i ~ t r . 5 ~  XOUÇ o b l i g e  ?i aous iAL teriog;~= 

siir o ~ i g i ~ i r ? .  2; p r r t l c u l i e r ,  il co;-ivii?iit Cc! s e  C'e- 

ip',iI:i cit  :le p\?iit ? t r c  iris &viCI?:~c;) que l o r s q u e  1 , ~  

courPrAt  c n l c i q u c  cst lui-m&nc ~ c t i v 5 .  11 sc p o s e  donc  

1~ q u e s t i o n  C!z 1" c o ~ l ~ r i s s r t l c e  d e  1 ' o r i g i i : c  2-t I,, e t  
"1 

c?cs xl :3ncnts  poriv-r,t c o n d i t i o n n e r  s o n  r c t i v ~ t i o n  e t  . 

l ' r c l i v i t ; 5  é l e c t r i q u e .  



COMl?OLÙ DZ L1,PCJIViTS ZLZCTIIIQ'U, 

h'os r6sult~ts cxp4rinent~ux oinsi que de nor.1- 

l~reuses donnees bibliogrrpiliqiies que nous ~voas mention- 

nées lozs des di scuss ions d c  cert nins rrlsul t 3 ts 

(voir ch~pitre V p ~ g c  SGGct chclpitre VI ppges 29Cat 309A312 

nous permettent de proposcr un néc~nisme du contrOle 

de lt3ctivité blectrique. IToris rvo. t; sign~lc5 qu'une 

sugment~tion de 17 concentration czterne en crtions di- 

vzlcnts provoque un déplrcement des courbes dlrctiv<tion 

d ~ n s  une direction d&pol?risrnte (FR!XI(EI::LhEUSER et 

IIODGICIi.i, 1057) et de fpçon plus gdnér~le nous spvons que 

I le c h ~ a p  @lcctriqlic contrbl~nt les p~rrmàtres d1;lctiv? - 
tion et dlingctivntion est modifié ppr l'pddition dc 

I ch~rges positives à lo surfpce externe de 18 membr~ne 

(IITJXLTi, 12501, qu'il s' ~gisse de cgtions c?ivrlents on 

polyv~lents (EiILLE, 1963 ; GILBERT et EIIREl;STEIN, 

1970 ; !,lc L!.UGiILIPT et coll., 197i ; JIULLEP, et 

FINI<ELS'ïUIi:. 1972 ; D'!RRIGO. 1973). L:, rel~tion entre 

ces c~tions et les chrrges n6grtives prdsentes sur l'une 

ou l'putre des f~ces de 13 membrane rendr~it compte des 

changements de conduct~nce, 1~ rel~tion entre ces deux 

él6ments ponv~nt r6sulter sc't d'une li~ison, soit 

d'un ph@nomène d'écr~n (voir discussion du ch~pitre VI). 

De nombreux exemples ohtenus sur les fibres 

nerveuses mettent en évidence l'influence d'une aumen- 

tntion de 13 concentr~tion externe en c~tions div?lests 



sur le dépl~cement des courbes d'activrtion et d'in~c- 

tivption sodique d ~ n s  une direction dépol~ris~nte. Un 

r6sul-t-t identiqite ;t pu etre obtenu sur les fibres d e  

Purki~je pour 13 v ~ r i ~ b l e  s du cour~nt lent 1 par 
K2 

I#.UEI'i;'IP,TII et coll. (1968). Dpns ce CPS, le phénonànc 

observé est ~ttribué 5 une diminution de [ C F  et pîr 

conséquent h une diminution des ions positifs formrnt 

écr~n Zt 13 f ?ce interne de 1r membr~ile (IIc NAUGHTOIT 

et NOBLE, 1973). De plus, les rbsiiltpts de RO:,IERO et 

I'1IlITTEM (1971) siir les glohulcs rouges, puis de 

KRTTJEVIC et LIS1E:'IICZ (1972) et de ?iIEECII (1972, 1974' 

sur les pxoncs montrent qu'une augment~tion de [cg 1, 
induit une rugmentntion de gK. L2 corrél~tion entre 

ces différents résult>ts conduit h supposer que des 

wriptions de [CÎ] oii dc [cF]~ provoquent des vrrirtions 

de gK et de frçon plus genérnle, des dépl?cements des 

courbes dt~ctivption ou d'in2cfivrtion des  différent?^ 

conduct~nces. 

Le m6c~nisne de rbgulntion pourrait donc se 

situer pu niveau du chnmp electrique membrmrire qui 

seraif contrOlé prr le gr2dient des c~tions div~lents 

B trgvers cette membrane. Une ~ugment~tion du rrpport 

/ b++] i indiiirrit un dbplacement des courbes 

des p~rm&trcs menbr~n~ircs contr6l~nt l'activ~tion ou 

1' in~ctiv~tion en fonc-tioai du potentiel de membrr.ne c??r:s 

le sens des dépol~ris~tions. Siir Ir fibre muscill~ire de  

cïgl>e, nous pouvons ixgginer que, lorsqu 'une dépol~ri - 



s~tion est inpas'c, le cour~nt entrmt provoque une mgmen- 

tation trrnsitoire de qui entrninc une îugnentrtion 

i l  ,e gy résult~nt d'un d8pl~cenent de 12 courbe d'~ctiv2tion 

du cour~nt Iicl vers les hyperpol~ris~ tions membr~naires. 

Ceci rendrrit possible l'apparition du cour~nt 1 
% *  

Le courint 1 diminue trég rapidement. Il ne K1 

peut etre r6cbscrv:5 dcns les cour~nts de queue à 1~ fin 

d'impulsions de ?O h 60 ms d e  durée. Cette ppp~rition 

de l'in~ctiv~tion rprès l'rctiv~tioa de 1 suppose que 
11 

12 cinétique de d6pl~cenent de IF vnriphle d'incctivi- 

tion vers les hyperpolnris~tions est plus lente. L'inîc- 

tiv~tion se produirnit d'une p ~ r t  p ~ l - c e  que 1~ membr~ne 

se trouve d6polrrisée ppr l'impulsion qui F donné ngis- 

spncc B 1 et dtPutre pnrt, parce que, pour un nivepu CP 

de potentiel donné, le flegré de disponibilité de 1 

est plors moindre. De plus, l'in2ctiv~tion de 1 peut 

++ Ki 
résulter d'une diffusion r~pide des ions CP & l'intb- 

rieur de 1~ fibre. Il s'agir~it  lors d2vrnt~ge d'une 

dérctiv~tion que d'une in~.ctiv~tion du courant 1 . 
K-, 
A 

Cette dépend;ince de gIr p m  r3pport h [cF]~ 
9. 

nous conduit h prQciser que nous ne pouvons p ~ s  connaftre 

1~ cinétique réelle du cour~nt 1 . Celle que nous obscr-- 
Kl 

vans est en effct tou.joiirs 13 conséquence i) de IF ci,- 

netique propre de g ,  & un potentiel donné et ii) de 1- 

cirlrStiq11e consécetive nu dSpl~cenent des courbes d v  r c-v 

tiv~tion et d'ingctivrtion résult~nt de l'ziccroissement 

noment-1î5 de l? coaci:~trrtion cîlcique interrie locrlc. 



Enfin, nous devons remrrquer qu'une telle 

dbpendznce d'un cour~nt pot~ssique ne semble pouvoir 

étre ecvisagée jusquV?t ~rintenrnt que vis B vis d'un 

cour~nt c~lciquc. Sur les neurones d'Pplysie, GEDULDIG 

et C-IiüENETL (1970) n 'obtiennent une courbe d'intctivr tion 

du cour~nt entrgnt 5 d6cours complexe que lorsque 1~ 

solution externe contient des ions CF plors que cett- 

courbe dsvient de type cl~ssique qu~nd les ions CF so::t 

rcmpl~c6s prr des ions No. Unc courbe identique est o y -  

tenue uniqucne:~t sur les tissus prbsentînt des répocsns 

VkSSOI,T, 1973 ; LC;TkI:DEN, 1974).Sur l.;r fibre nuscul~iïc 

de cr~be, il r p p ? i r ? i t  que l:, cc.-posnnte de I,, li6e 

h ICP sergit ncttîncnt prdponc?érrntc pîr rrpport h 

lvactivption propre dc 1 puisque nous n'pvons j~mris KI 

pu observer 1 srns 1 . Dpcs les deux c ~ s  expérimen- Cr, 

t ~ u x  exceptionnels oh 1 semblzit seul, nous pouvons 1% 

im~giner que ltélément ~ctivrtion propre de 1 bt~it K, 

prédomin~nt. Ceci n'exclue p ~ s  qu'un courant c~lciquc 

nit &té activé. Son ~mplitude serrit seulement trop 

frihle ppr ripport A celle de 1 ,ce qui expliquerait 
lii 

qu'une comras~nte entr~nte n'2it pu étre décelée sur 

les enregistrements. Il est en effet vrnisem1)l~ble 

que 13 compos~nte c~lcique ét2it nlors vérit~hlement 

peu import~nte puisque lp courbe d'insctiv~tion de 1, 
IL, 

iI_ 

correspond sensiblement 3 celle obtenue en soustrpyrnt 

tout le corrr~ni: crlciqiic (voir 'il;. 49 ct 51 ) .  



Les trîcbs différents des courants ioniques 

et des PA se ji~stilier~iest donc p r r  le jeu des deux 

compos3ntes c3lciqiie et pot~ssique et pûr l'origine 

propre ou CD-dépend~nte du courznt 1 . La pol~ris~tion 
membrpnsire serrit en elle-meme un élément de régul~tio;~ 

de lT?ctivit6 électrique. En dehors des v~ri~tions q t i i  

peuvent être introduites pgr notre protocole expérimen- 

tal, divers autres fscteurs peuvent rendre compte d'uce 

modul~tion de l*~ctivit@ blectrique. Nous Pvons reteïu 

en pprticulier le r61e éventuel des synspses présente; 

dans les portions de fibres testées. 

- Influence de zones synnptigues -------------------- ----- --- 
Le f ~ i t  que le courant 1 soit ~ctiv6,ou non 

IC1 
2pperent et que, d2ns le premier cas, son pmplitude soit 

vpriable, pourrsit s'interpréter en considérgnt que 17 

portion de membr~ne d ~ n s  le conpprtiment test ne prÉscnte 

pas systém;i tiqiicnent le neme type de structure d'une 

fibre à l'autre. :!'IERSlrYt et RIPLEY (1952) ont montre 

que des branches de lT~xone inhibiteur commun sont pré- 

sentes d ~ n s  le muscle extenseur. De plus, ITi'OOD (1965) 

3 démontrb que les fibres phssiques sont plus ~ffectécs 

par une stimulntion de lT9.xone inhibiteur que les fibres 

toniq11es. Toutes nos expdriences ét ?.nt ré~lisées sur 

des fibres ph~siques prélevbes drns 19 mame zone du 

muscle extenseur, la différencc entre leurs réponses 



: " L  pourr~it provenir de ln présence ou de l'influence pr@- 

pondér~nté des syn2pses inhibitrices d ~ n s  1s portion 

de ffbre test'&e par r~pport aux synppses excitatrices, 

AT4VOOD e t  8fTiTTlBt (197f) ont en effet sugger6 que l'in- 

hiblZion pht être trbs v~rinble d'une fibre 8 l18utre. 

On sait en outre, que 1~ libdr~tion du mgdinteur agis- 

srnt B 13 jonction synnptique inhibitrice provoque, 

saiv~at les fibres, soit une hyperpoinrisation, soit 

une dbgolaris~ t ion de l p  nembrnne post -sybpt ique des 

fibres musculnf res de Crust ~c&s ou bien liisse inch~ngé 

le P.R. (~iar%f," et I&L%R, 1961 ; PTTXIOD, 1055 ; 

s'râlf d!h$pcrpol~risaiioi;s man$r~nnires, que Ir dis:?o.. 

,. -+, .ni$i&$&4 CI!  ;cq~rnii$:~l~, n ét6 ~ugaaientbe. Ei &r meml;r?ne 
% 2 

lq$,t, contraire 3ih&rmend *d$pa&ar2s4e, detq potentiels 
. r'i 

d q ~ ~ g ~ i e ~ n t i f s  sa g r o d ~ i b o i t  .&Ac ub: tBla g ~ n i d e  p;.o - 
c.. jl . :*i r a .  n - s~bc$~$ $.* ;>,; !*: G : , ~ ~ ? 8 ~ ~ ~ ~ ~ ~ ~ ~ ~ ~ , ~ ~  , ' F i  " "  

P . ,  , * 
i r > Q  y+-?;, , $ ??, , ,. $. ,,, - 8 .  

,a ,*, ++&+P&&@, '&G: @,&,l)u7 Q O & ~ U O ~ ' R ~ I M -  m b z  &an$ a c  est, dr ils 
, - 

s- .- . * -,b%=* 



~ u g m c n t c  t i o n  d e  g  c o r r e s ~ o n d  (L une ; > n s t c n t  ~ t i o n  s é l z c -  m 
t i v e  69 Le c o u r r n t  c z l c i q u c  d c v r ~ i t  p lors  s u r p r  sser 

un c o u r ? n t  d e  f u i t e  p l u s  r n p l r .  

3 ~ r  c o n s é q ~ ~ e n t ,  il r p p ~ r g i t  que 1 9  préscnc,? 

d e  zones  s y n r ? p t i q i ~ e s  e : ; c i t r t ï i c c s  e t  i n h i b i t r i c e s  s u r  

I r  f i b r e  m u s c u l ~ i r e  de c r z b e  pour:-r i t  ê t re  un d e s  615- 

n e n t s  d ' e x ~ ~ l i c ? t i o n  d e  l n  d i v e r s i t é  d e s  phbnom3nes 6 l c c -  

t r i q u e s  e n r e g i ç t r 6 s .  

P r r  p i l l e u r s ,  nous rvons  c o n s t ~ t é  qu 'une V T -  

r i ~ b i l i t é  non 9 1 ~ 5 ~  t o i r c  d e s  cour<rn t s  ioxiiqiies se p r o d u i t  

e n  f o n c t i o n  d e  I r  p x r i o d e  r u  c o u r s  d e  l ~ q u e l l e  l e s  en-  

r e g i s t r e x n n t s  s o x t  cFfectirc5s. Les  d i f f  6 r e n c e c  c o n c e r n r n t  

noil seu1cmc:rt l e  dc5cours du c o i ~ r a i i t  i n i t i ~ l  m ~ i s  6 g r l e -  

ment l f ? p p ? r i t i o i ~  neae du c o u r r n t  e n t r g n t .  

V i r i ~ t i o n s  s r i s o n n i h r c s  o b s e r v é e s .  E s s ~ i  ----------------------------------------- 

Bu p r i n t e m p s  c t  e n  rutomne,  1~ q u ~ s i - t o t ~ l i t 6  

des  f i b r e s  é t u d i é e s  p e u t  e t re  c l ~ s s é e  dxns l e  type  I I  

c'est & d i r e  que  nous  obse rvons  B 1 2  f o i s  l e  c o u r c n t  

I c ~  e t  l e  c o u r n n t  1%. P P ~  c o n t r e ,  d u r a n t  l t é t O ,  1 2  

f r d q u e n c e  d q n p p 8 r i t i o n  du c o u r ~ n t  1 d e v i e n t  p l u s  
ICI 

f a i b l e  e t  1~ m ~ j o r i t b  d e s  f i b r e s  se  comporte comme d e s  

f i b r e s  de t y p e  1. E n f i n ,  e n  h i v e r ,  e n  p 8 r t i c u l i e r  de 

decembre B f é v r i e r ,  peu de f i b r e s  se r & v è l e n t  excitp-  

F l e s  et nous n ' c n r c g i s t r o n s  que d e s  r é p o n s e s  p z s s i v e s  

o u ,  pu mieux, i inc  t r 3 s  f ~ i b l c  r c t i v i t é  é l e c t r i q u e ,  



condition dl~ppliqiicr des stimulrtions très &levées. 

Toutefois, lorsque les tenp6rrturcs hivern~les ne sont 

PPS trVs brsses, comme ce17 F été le cas cette ~nn$e, 

nous avons pu continuer h enregistrer une activité 

électriqi~e au cours de l'hiver conpnrable à. celle de 

Ces observrtions sugghrent donc que, si des 

vnriations s~isonnières influent sur llactivité élec-. 

trique, ce serait plus vr~isembl~blement pzr le biais 

de la tempér2ture ext6rieure. De nombreux tr3voux 

rel~tent une v~ri~tion des concentrotions ioniques d u  

S P I I ~  PU cours de ll?nnée. En p~rtic~ilier, TIIO5IPSOIT et 

FF(XR3.GUT (1036) sur le c r ~ b z  C~llinectes scpidus obs--- 

vent une évolution de 1; concentr~tion cclcique d ~ n s  

11h6nolynphe m i s  leiirs r6stiltr ts, comme 1~ plup~rt de 

ceux obtenus sur diffCrents Crustacés, sont relies B 

1r periode de niie ou FUX différents st~des dlintermur 

des mnin~ux. D g n s  nos conditions expQriment~lcs, nous 

ne Fouvons retenir ce focteur. En effet, les fibres 

soumises à 11exp6rimentntion n'ont été prélev6es que 
-. . 

sur des cr~bes cyant une cprnpace dure et ne présentrat 

prs de cuticule pr6exuvi~le. Les crabes totalement oii 

p2rtiellement mous, &trient systérn~tiquement rejetés. 

Les rnimmx se trouv~ient donc, selon Ir terminologie 
3 

de DRACH (1939) rux stpdes d'intemue Cg h DO. Or, : r i  
J 

cours de ces st~des, le contenu ionique et en pnrticu- 

lier le taux de C?, ne v~ric p-s sensiblcnent F U  nivepu 



335. 

de l'h6molymphe (ROBERTSON, 1960 ; GRAF, 1974). Pnr 

contre, CWRP7Pz1<TIEZ (19753 mesure en fonction de 12 

température, & différentes périodes, des variations ?c 

lfionorégul~tion sur un Crustscé isopodc : Sph~erom~ 

serrgtum DU s t ~ d e  C Les dos~ges portent sur 12 modi-- 4 '  

fication de 13 nptr'nie de lfh&molymphe et indiquent 

que les r6giil~tions sont comp;(rgbles eil putomne et $1.1 

printemps, opposees en hivcr et en été. Les concentrn- 

tions ioniques s'él2ver3ient lorsque 12 tempérrtture 

est abaissée, r6sultst en ~ccord TVCC les premi2res 

const2tations de XOEZXTSON (1960). Nous n'avons mplheu- 

reusement p2s trouve+ d ~ n s  12 litt6rature d'études re- 

latives ~ u x  nodific~tions ionique?. intr~musculsires. 

LS seule corrél~tion que nous puissions étoblir est 

bnsée sur 1~ notion de régul~tion isosmotique intracel- 

lulaire introduite pPr FL0RE:IN (1962) : lin r6,cljusternel;t 

ionique & l'intérieur des cellules se produir~it lors- 

que les concentr2tions ioniques du srng vgrient. Il 

serait donc possible d'émettre lThypoth2se suiv~nte : 

des varistions sensibles de 1~ tempbr~ture extdrieure 

penvent provoqirer iine modif icri ti on des concen t r ~  tions 

ioniques intr;rcelli~l~ircs en prticulier intr~miiscul~ircs. 

Ainsi, lorsque Ir temsératurc est ~bgissée, une régulp- 

tiori ioniqiie s'ef Fcictrier~it dnr;s le sens d'un etirichis- 

sement eil ions. L? diminution ou l a  disp~.ritioil de l'ac- 

tivité électrique en hiver pourrpient rlors s'expliquer 

3 n r  un rccroissemen-t des ions CP'" ft l'intérieur des 

fibres musculnires. 



L'ensemble d e  ces r é s u l t ~ t s  mont re  donc q u e  

l es  d i v e r s  t y p e s  d e  p o t e n t i e l s  q u i  o n t  pu é t re  r e c u e i l l i s  

s u r  l a  f i b r e  r n u s c u l ~ i r e  d e  c r ~ b e  r é s u l t e n t  d 'une  r b g u l r -  

t i o n  de l ' n c t i v i t é  é l e c t r i q u e  % p s r t i r  d e  f a c t e u r s  d 'o -  

r i g i n e  phyçiologiqixe ou b i o l o g i q u e .  P ? r  c o n s é q u e n t ,  l e s  

r é p o n s e s  grpdubes  enregistrées e t  ol;.serv&es très g é n 6 r ~ -  

lement  s u r  l e s  f i b r e s  do C r u s t ~ c é ç  n e  s' ~ v è r e n t  p ~ s  foii- 

d m e r i t ~ 1 e ; r e ; i t  d i f f  ::rci?tcs d e s  r b p o n s e s  c?e t y p e  toiit ou 

r i e n .  C e s  d i v c r s c s  r h p o n s e s ,  d? nene que l 1 > c t i v i t é  r 3 -  

p é t i t i v e  q u i  s e  m r n i î c s t e  p ~ r f o i s ,  d o i v e n t  e t r c  r e l i é e s  

eri f 3 i t  h un m ê m e  c o ~ p o r t c i ~ e i l t  mernbr3.n~irc,  m o d u l ~ b l e  c-: 

c o r r e s p o n d ~ n t  h 1' e x i s t e n c e  d 'un  c o u r r n t  p o t n s s i q u e  

r 2 p i d r  çimultriiC: e t  d15pznd?ilt pour une l r r g e  p p r t  du cr-;:i- 

r ~ n t  c ~ l c i q u c ,  Ili11 Ll~ici lce r e l r t i v e  d e  c e s  deux c o u r r c t s  

i o n i q u e s  r c g r S s e n t  ? n t  un c5l62e~1t de  r b g u l ~  tio11 dc  1 ' ~ c -  

compte ci r i s  phlilor? >,;es o k s c r v 4 s  c:i r5ponse  h clcs s t i n u l î  -- 

t i o n s  d . 5 p o l n r i s r n t c ç ,  u i ~  certri i i  co~15rc 6 2  p o i i î t s  rzst- 

d ' i c o l e r  l e  courri:it p u t n s s i q n e  1 ou t o u t  ou moins 1 9  Ki 

f r ~ c t i o n  d e  ce courrc i t  noil d é p c i ~ d ~ i i t e  dc 1 11 n ' c ~ t  C? 
7- . i,lc;l silr prs e -.rir i,. c;ri.? ~ ~ 2 1 -  ~ 0 i . f :  r ; S ~ l i ~ ? 1 3 1 :  , COIZT~E ;' 

I ~ O : I ' : ~ . J ~ A S S . S  - E ~ ; , t - : : i v ~ + ~  L,C)?IS  liiç:i.ti-i t 5 l e  ??~:ssr,  c ? - : ~ s  - - 
I 



l Un complément 5 l ' e n s e m b l e  d e  n o s  r é s u l t ~  ts 

pc t i t  e t r c  é ~ ~ 1 c n c u - t  c? :~vis rgé  pir l'i5li1clc c'c l i  p 2 r t i c i  - 

p ~ t i o n  Cl2 P r c t c u r s  l i 6 s  C 1- s t r u e t u ï - e  e t  A. l ' u 1 t r c ç L r 1 ; ~ -  

t u r c  de ces f i b r c ç  :ri:sc:llr i r e s .  3?;is cc? c ~ d r e ,  il sem:. 1.: -- 

r2it i n t 6 r c s s r z t  d ' z n ~ l y s e r  1~ r & g u l ~ t i o n  d e  l ' P c t i v i t 4  

é l e c t r i q u e  en c o a t r 0 l r n t  l ' i c f  1iic.lc.v d c s  z o n e s  s y n ~ p t i - .  

q u e s  p r ~ 6 s e i l t e s  l?:îs les f i b r e s  3 t ü d i S c s  e t  q u i  s o n t  

so i t  c x c i t î t r i c c s ,  s o i t  i - i h i b i t r i c - S .  Une ~ u t r e  v o i e  

c o n ç i s t e r ~ i t  B ex -mine r  l e  r6le du S I T  dcns  l e  p r o c c s s i ï s  

d ' e x c i t p t i o i i .  T o u t e f o i s ,  q u e l q u e s  c s s ~ i s  e f f e c t u é s  F U  

l ~ k o r g  t o i r e  (S:UDZCOEP., c o n : ~ u n i c ~ t i o a  p e r s o n : i e l l c )  , 

c o n s i s t ? n t  A d 6 t r u i r e  l e  STT p?r du g l y c é r o : ,  s e  s o n t  

~ v é r 6 ~  peu f x u c t u e u x  n ~ i s  il s e r r i t  c e r t z i n e n c n t  t rhs  

u t i l e  de r b u s s i r  5, ?issocicr les  t c t i v i t s s  m e n b r n n ~ i r c ç  

d e  s u r f - c e  ou t : ! ?u l r i r e .  

Enf i t ; ,  noiis ~ v o z ~ s  s i g r , r l 6  les pliénoribnes p ~ r - -  

t i c u l i c r s  s u r v e n r c t  l o r s q u e  d e s  s t i n u l ~ t i o n s  h y p e r p o l p - -  

r i s g n t e s  Soiit a p p l f q u l c s .  L ' z n ~ l y s c  d e s  m x c r n i s n e s  m i s  

en j e u  c o n s t i t i l e  6g,nlernc:lt t ~ n  r x e  q u ' i l  s e r p i t  i n t é r c s -  

s ~ n t  de  d é v e l o p p e r ,  3 p ~ r t i r  d e s  h y p o t h s s e s  que n o u s  

Pvons pu f o r m u l e r  gu c o u r s  d e  ce t r n v P i l .  
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