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· 1 NTRODUCT 1 ON 



Le muscle fut assimilé à un modèle formé de deux éléments 
(LEVIN et WYMAN, 1927) : une composante élastique pure, en série 
avec une composante élastique amortie. HILL (1938), après 1 •étude 
des phénomènes thermiques de la contraction, propose un autre modèle 
à deux composantes : une composante élastique non amortie, en série 
avec une composante contractile. Mais depuis ces vingt dernières 
années, il apparaît que ce modèle à deux composantes ne donne qu•une 
vue simplifiée de la façon dont le muscle se contracte (JEWELL et 
WILKIE, 1958 ; RITCHIE et WILKIE, 1958 ; CIVAN et PODOLSKY, 1966 ; 
ARMSTRONG et coll.~ 1966 ; SCHADLER et coll., 1971 ; BRESSLER et. 
CLINCH, 1974). Le modèle à deux composantes reste valable, mais on 
Y ajoute une composante élastique parallèle (AUBERT, 1956 ; CARLSON, 
1957 ; JEWELL et WILKIE, 1958 ; PRINGLE, 1960 ; BAHLER, 1968 ; 
CLOSE, 1972) ; ces éléments correspondent au tissu conjonctif intra
musculaire et au sarcolemme (RAMSEY et STREET, 1940 ; BENDALL, 1969 ; 
AKAZAWA et coll., 1969 ; FIELDS et FABER, 1970 ; ASMUSSEN et coll., 
1976). Ce modèle rend compte des propriétés mécaniques du muscle 
étiré passivement. Schématiquement, il peut être représenté de deux 
manières différentes (Figure 1), suivant que 1 •on considère 1 1 élément 
élastique en parallèle avec l 1 élément contractile et 1 •élément élas
tique {I) ou en parallèle uniquement avec la structure contractile 
(II). 

La composante contractile, au repos, est librement déform.able, 
mais en activité, elle développe une certaine tension. La force 
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Figure 1 

Représentations schématiques du muscle, 
selon le modèle à trois composantes. 

SEC : élément élastique série 
PEC : élément élastique parallèle 
CC : élément contractile 

(d'après JEWELL et WILKIE, 1958) 

contractile qu'est capable de développer le muscle stimulé dépend 
de la longueur et de la vitesse auxquelles s'effectue la contraction. 
C'est ainsi que de nombreux auteurs ont mis en évidence des relations 
.. tension-longueur .. et 11 force-vitesse 11

• Les premières relations 
.. tension-longueur .. furent décrites par BLIX (1893). Ces relations 
sont obtenues en mesurant la tension isométrique maximale développée 
à chaque longueur. RAMSEY et STREET (1940), BUCHTHAL (19~2), HILL 

(1977) obtiennent des relations semblables sur la fibre isolée du 
muscle de grenouille, AUBERT et coll. (1951) sur le muscle de gre

nouille, CLOSE (1964), WELLS (1965), BAHLER et coll. (1967, 1968) sur 
le muscle de rat, RACK et WESTBURY (1969) sur le muscle de chat. Ces 
relations ont une allure similaire, quel que soit le muscle considéré 
(HANSON et LOWY, 1960 ;· DELEZE, 1961 ; HARDIE, 1976). On note, en par
ticulier, qu'un maximum de tension contractile est développé pour une 
longueur donnée du muscle. Cette longueur est appelée, suivant les au
teurs, longueur de repos ou longueur de référence, et est désignée le 
plus souvent par le symbole la (voir définition au chap.II). La pre- . 
mi.ère équation caractéristique 11 force-vitesse 11

, établie sur le muscle 
isolé et tétanisé de grenouille est donnée par FENN et MARSH (1935). 
Il s'agit, pour ces auteurs, d'une relation exponentielle. Mais à la 
suite des travaux de HILL (1938), une autre formulation est apportée 
et l'équation caractéristique proposée et encore la plus communément 
utilisée, reliant la tension développée (F) et la vitesse (v), est 
de la forme 

(F + a) (v + b) = (Fa + a)b 
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où : Fo est la tension isométrique maximale, le coefficient~ a les 
dimensions d'une force et b celles d'une vitesse. Cette relation est 
de forme hyperbolique. 

Quand la contraction est isométrique, la composante contractile 
activée se raccourcit, étirant 1 'élément élastique série ; il se déve
loppe alors une tension que 1 'on peut mesurer. Ainsi, le développement 
de la tension ne dépend pas seulement de la relation "force-vitesse" 
de 1 •élément contractile, mais également de la raideur de 1 'élément 
élastique série. Le développement de la tension (~) est le produit 
.de la vitesse de raccourcissement de 1 1 élément contractile (~) et de 
la raideur de 1 'élément élastique série (~) (HILL, 1949). On conçoit 
donc toute 1 •importance que présente 1 •étude des propriétés élastiques 
du muscle, aussi bien au repos, qu'au cours de la contraction. 

s•il est apmis classiquement que la compliance de la composante 
élastique parallèle est fonction de la longueur - la compliance est 
l'inverse de la raideur, soit~- 1 •accord n'est pas unanime quant à 

la forme de la relation (BANUS et ZETLIN, 1938 ; RAMSEY et STREET, 
1940 ; BUCHTHAL et KAISER, 1951 ; AUBERT, 1956 ; JEWELL et WILKIE, 
1958 ; ERNST, 1963 ·; GALEY, 1969). Les données de la littérature tra
duisent, de plus, une grande variabilité du rapport entre la compliance 
parallèle et la compliance série. Le seul point sur lequel 1 'accord 
semble général est que la compliance série est nettement plus faible 
que la compliance parallèle (HILL, 1938 ; BAHLER, 1968). Plus récem
ment, un certain nombre d'auteurs ont montré que la compliance série 
était liée à la tension musculaire (JOYCE et RACK, 1969 ; HUXLEY et 
SIMMONS, 1971 a ; BLANGE et coll., 1972 a ; CLINCH et BRESSLER, 1972 

GOUBEL et PERTUZON, 1973 ; BRESSLER et CLINCH, 1975). Sur cette hypo
thèse, toute condition susceptible de modifier la tension développée 
au cours d'une contraction devrait, ipso-facto, modifier la compliance 
série. 
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Une analyse de la littérature, présentée par GOUBEL (1974) montre 
que deux sortes de ~êthodes sont habituellement utilisées pour étudier 
les caractéristiques de la composante élastique série. La première 
consiste A relâcher brusquement le muscle préalablement maintenu dans 
un état de contraction isométrique. Le relâchement peut être obtenu, 
soit par réduction de la charge imp9sée au muscle ( 11 quick .. release 11

, 

Figure 2-A), méthode utilisée par WILKIE (1956 a), JEWELL et WILKIE 
{1958), BAHLER (1967), PARMLEY et SONNENBLICK (1967), MASHIMA et 
KUSHIMA (1971), soit par le raccourcissement du muscle d•une certaine 
valeur ( 11 COntrolled release 11

, Figure 2-B) (HILL, 1950, 1953 ; AKAZAWA 
et coll., 1969 ; HUXLEY et SIMMONS, 1970 ; BLANGE et coll., 1972 a). 

TENSION 

TIME 

LENGTH 

6LUI ••••• _ ••• 

liiii:LUS[ TIME 

B 

Figure 2 

"fOS {a) ,_quick rf'lease 

l .J0~ __ ._+~~~~--~·-rL~. 
•• : 100 ' 200\ms) 

1 

Méthodes de détermination de la compliance de la composante 
élastique série. 

A ,_ Méthode de "quick-re le a se" - Réduction ( t:,P) de la charge 
imposée au muscle. La compliance s'exprime par le rapport 
t:,LuE/t:,P. (d'après BAHLER, 1967) 

B - Méthode de "controZZed-release" - Raccourcissement du 
muscle d'une certaine valeur (l's). La compliance s'expri
me par le rapport l 's/P a - Pb • 

(d'après AKAZAWA et coll., 1969) 
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Il est encore possible, durant le plateau d'une contraction téta
nique, de porter un étirement rapide sur le muscle ou la fibre muscu
laire, donc d'étirer la composante élastique série (GASSER et HILL, 
1924 ; ALEXANDER, 1959 ; GORDON et coll., 1966 ; JOYCE et coll., 
1969 ; SUGI, 1969, 1972 ; FLITNEY et HIRST, 1974 a et b ; HALPERN et 
MOSS, 1976 ; HILL, 1977). Cette méthode, appelée par·certains auteurs 

"controlled-lengthening" est celle que nous avons retenue dans le 
cadre de ce travail. 

La seconde méthode consiste à enregistrer la variation de la 
tension musculaire (F) en fonction du temps (t) au cours d'une contrac
tion isométrique maximale. Si 1 'on admet 1 'existence d'une relation 
"force-vitesse'' instantanée déterminée dans des conditions isotoniques 
et valable dans des conditions isométriques, l'élasticité musculaire 
peut être évaluée selon la formule : 

61 - 61 6t - v 6t 
6F - 6t • 6F - c • 6F 

Vc : vitesse de raccourcissement de la composante contractile., calculée 
à partir d'une relation "force-vitesse" isotonique (HILL, 1949 
WILKIE, 1950 ; JEWELL et WILKIE, 1958; MAC CROREY et coll., 1966 ; 
PARMLEY et coll., 1970). La mesure est effectuée, avec cette méthode, 
au cours de 1 'étirement des éléments élastiques, c'est-à-dire au cours 
de la phase de croissance de la force. 

Une troisième méthode est encore utilisée. Elle consiste en la 
mesure.du temps de transmission, c'est-à-dire du temps nécessaire à 
une impulsion mécanique pour se propager d'une extrêmité à 1 'autre du 
muscle (TRUONG et coll., 1963; TRUONG, 1970 ; SCHOENBERG et coll., 
1974) et en la mesure de la vitesse de propagation de l'impulsion 
(BLANGE et coll., 1972 a et b). 

L'objet de ce travail porte sur l'étude de la compliance du mus
cle strié squelettique, et principalement sur la compliance de 1 'élément 
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élastique série. La préparation que nous avons choisie est celle du 
muscle Sartorius isolé de grenouille (Rana temporaria). Les études 
sont réalisées en se basant sur 1 •hypothèse que la composante élasti
que série est non amortie ou présente un amortissement négligeable 
(WOLEDGE, 1961). L•existence de cette élasticité non amortie est confir
mée par la réponse biphasique du muscle (CLOSE, 1972), lorsque celui-ci 
est relâché brusquement, par réduction de la charge au cours de la 
contraction. La nature bÎphasique de la réponse apparaît nettement sur 
les enregistrements à partir d•un muscle Sartorius de grenouille (HILL, 
1938 ; JEWELL et WILKIE, 1958 ; WILKIE, 1956 a et b) et de muscle de 
rat (WELLS, 1965 ; BAHLER, 1967 (Figure 2-A) ; JOYCE et RACK, 1969). 

L•enregistrement présenté figure 3 suggère, par contre, pour 
HUXLEY et SIMMONS (1970, 1971 a et b) la présence de deux éléments en 
série : un premier élément auquel on attribue la phase initiale de 
chute de tension (de To à T1), consécutive à la variation de longueur 
(L). Il s•agit d•un élément élastique non amorti. Cette tension atteint 
une valeur intermédiaire (T2 ) en quelques millisecondes et suggère 
1•existence d•un deuxième élément. Il s•agit alors d•un élément élasti
que amorti, c•est-à-dire qui présente des propriétés visqueuses. 

L\ 
-------------------------- Figure 3 

Enregistrement de ta variation de 
tension t~tanique~ cons~cutive d 
un retâchement rapide - fibre 
isotée de muscle semi-tendineux de 
grenouiZZe. 

(d'après HUXLEY et SIMNONS~ 1971 b) 

(exptications dans te texte) 

Le concept de la visco-élasticité fut introduit à la suite des 
travaux de HILL (1922), GASSER et HILL (1924) et LEVIN et WYMAN (1927). 
En 1935, FENN et MARSH, lorsqu•ils définissent une relation 11 force-
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vitesse .. font intervenir un générateur de force et un amortissement de 
type visqueux. Pour AKAZAWA et coll .(1969, 1970) le modèle visee
élastique consiste en deux éléments élastiques (élément élastique série 
et élément élastique parallèle), un élément visqueux et un élément 
contractile (Figure 4). 

Resting muscle 
r-------- ---- PEC-------- --1 

1 

.-------'7rlrtfl1lf'-----, 
vc1 

1 SEC1 

1 
1 
1 
1 
1 
1 1 L:_ ______ _ __ J 

\ 

Figure 4 

Modèle visco-élastique du muscle. 

SEC : éléments élastiques série 
PEC : élément élastique parallèle 
VC : éléments visqueux 
CC : élément contractile. 

(d'après AKAZAWA et coZZ.~ 1969) 

L'étude présentée ici porte principalement sur la compliance de 
l'élément élastique série. La technique développée à cet effet repose 
sur l'hypothèse que la composante élastique série n'est pas amortie. 11 
s'agit là évidemment d'une approximation qui, sur l'examen de certains 
résultats expérimentaux, nous conduira, au cours de la discussion, à 

suggérer une autre méthodologie susceptible de poser le problème en 
termes de visee-élasticité et non plus simplement en termes d'élasticité 
pure. 

Il s'agit de distinguer dans le muscle strié squelettique, la 
compliance de la composante élastique parallèle et la compliance du muscle 
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en contraction. Les mesures sont effectuées pour des longueurs du muscle 
comprises entre la longueur de référence 10 et 1.3 10 • La compliance de 
l'élément élastique série du muscle (Cs) est calculée a partir de la 
compliance du muscle en contraction (Cc) et de la compliance de la 
composante élastique parallèle (Cp), déterminée sur le muscle au repos 
(BRESSLER et CLINCH, 1974). Pour l'étude des valeurs de compliance série 
ou des relations 11 tension-extension 11

, la compliance de la composante 
élastique parallèle est souvent négligée, les expérimentations étant 
réalisées a des longueurs du muscle proches de la longueur de référence 
(HILL, 1949 SUGI, 1972 ; BLANGE et coll., 1972 a et b ; MASHIMA et 
coll., 1972 ; JULIAN et SOLLINS, 1975 ; GOUBEL, 1976). 

Après un exposé des techniques utilisées, nous examinerons la 
relation entre la compliance parallèle et, d'une part la longueur du 
muscle, d'autre part la tension du muscle au repos. Dans le même temps, 
nous préciserons la forme de la relation 11 tension-longueur 11 isométrique 
du muscle en contraction tétanique. 

Nous décrirons ensuite la relation entre la compliance série du 
muscle et sa tension contractile. Plusieurs méthodes permettent de faire 
varier la tension contractile. Parmi elles, nous examinerons les effets 
des facteurs suivants : 

- variation de la longueur du muscle. 
On fait intervenir, de cette façon, la relation 11 tension
longueur" isométrique du muscle en contraction. 

- variation du niveau de stimulation. 
Toutes les fibres musculaires sont recrutées dans le cas de la 
stimulation maximale. Lorsqu'on diminue le niveau de stimulation, 
il s'en suit une diminution du nombre de fibres recrutées et de 
ce fait une diminution de la tension contractile. 

- fatigue musculaire à long terme. 
Il s'agit d'une fatigue apparaissant au cours de tétanos isomé
triques brefs et répétés. 
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- variation de la température. 

- contraction en milieu hypertonique. 
la solution physiologique sera enrichie en saccharose. 

- contraction en milieu enrichi en ions manganèse. 

Nous comparerons les relations ·établies dans chacune de ces 
conditions expérimentales et nous tenterons d•en déduire le comporte
ment de la composante contractile au cours de la contraction isométrique. 
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1 - ANIMAUX D1 EXPERIENCE - SOLUTION PHYSIOLOGIQUE 

Les expériences sont réalisées sur le Sartorius de grenouille 
(Rana temporaria). Le Sartorius est un muscle de la patte postérieure 
(Figure 5), situé sur la face interne de la cuisse. Celui-ci s•étend 
des symphyses iliaques ventrales à 1 •articulation du genou. 

Grand droit interne 

retit droit interne 

Figure 5 

MUscutature de ta cuisse de 
ta grenouiZte (face ventraZe). 

Le Sartorius est disséqué en le laissant inséré sur 1 •articulation pel
vienne .. La dissection se fait à la température ambiante. Le muscle est 
placé dans une cuve où circule une solution physiologique. La composition 
de cette solution est la suivante : NaCl, 115 mM/1 ; KCl, 2 mM/1 ; 
CaCl2, 1.8 mM/1 ; le pH est ajusté à 7.2 par un tampon de NaHC0 3 • L•oxy
gène pur est employé avec cette solution. Le muscle disséqué est déposé 
dans la cuve pendant une heure afin d 1 atteindre 1 •équilibre thermique. 
Puis il est mis en place dans la cuve (Figure 6, M) : 1 •articulation 
pelvienne est reliée au capteur de force ; le tendon tibial est relié à 
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l'aide d'un fil d'acier tressé au dispositif d'étirement. Une demi-heure 
d'attente est alors ménagée avant de commencer les mesures. 

2 - DISPOSITIF EXPERIMENTAL 

8 

2.1 - Description du myographe (Figure 6) 

~ 
A 

11-c 

0 

f 
R 

0 

M 0 

0 

l 
R 

50 mm 

ffgure 6 

Schéma du dispositif expérimental. 

(explications dans Ze texte) 

J 

: i 

1 i 
~- ~) . 
.,!··1" 

l~ 
·=~ t ~ 

H 

Le myographe est formé d'un bâti sur lequel repose une cuve et 
d'un support d~ capteur. 

Le bâti mesure 14 cm x 7 cm x 1 cm. Il est réalisé en duralumin. 
Dans l'axe longitudinal du bâti, une rainure est ménagée aux fins de 
fixation de la cuve et du support du capteur de force. La cuve en plexi
glas mesure 10 cm x 8.5 cm x 3 cm. Elle comporte des tubulures permettant 
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d•y faire circuler une solution physiologique {R) maintenue a une tem
pérature de 0°C, au moyen d•un bain thermostaté. Le débit de la solu
tion est régulier dans toute la cuve, grâce à de petites tubulures 
situées sur toute la longueur de la cuve ; ceci évite des mouvements 
de liquide trop importants au niveau du capteur de force. Deux thermo
mètres sont placés à 1 •entrée et à la sortie de la cuve, afin de 
contrôler la température du bain. Lorsque des solutions sont ajoutées 
au liquide physiologique {solutions de saccharose ou de chlorure de 
manganèse), il faut attendre vingt minutes de façon à rétablir 11 équi
libre thermique. 

Sur le bâti vient se fixer le support du capteur, en duralumin. 
Le capteur est constitué de quatre jauges de contrainte (C), collées 
sur une lame d•acier déformable {A). Un bras de plexiglas (B),solidai
re de la lame, plonge dans la solution physiologique ; une tige filetée 
très légère permet de venir fixer 1 •articulation pelvienne ; celle-ci 
est maintenue au capteur grâce à un écrou en acier inoxydable. 

Des réglages sont possibles du fait que le centre du bâti est 
évidé. Ainsi, la cuve et le support peuvent coulisser dans la gout
tière, suivant les dimensions de la préparation. Ce support peut, de 
plus, être réglé en hauteur. 

2.2 ~ Le capteur de force {jauges de contrainte) 

Le capteur de force est constitué de jauges de contrainte collées 
sur une iame d:acier trempé déformable. Les jauges de contrainte peuvent 
servir aussi bien à des mesures statiques que dynamiques. Elles trans
forment en grandeur électrique la variable mesurée que 1 •on ramène à 

une contrainte. 

Pour obtenir des résultats satisfaisants, il convient de choisir 
exactement la lame d•acier et les jauges de contrainte. 
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2.2.1 - Choix des lames 

La lame support doit être choisie afin d'assurer les 
meilleure sensibilité, rapidité et rigidité (AUBERT, 1956). La lame 
fonctionnant en poutre encastrée (Figure 7), il convient de choisir 
les dimensions afin d'avoir le meilleur compromis entre la sensibilité 
et 1 a flèche. 

---+ ,zr 

Fjgure· ? 

l 

Schéma d'un capteur à jauge de contrainte, Ce capteur est 
formé d'une jauge fixée sur une Zame de torsion fonction~ 
nant en poutre encastrée. 

Soit une lame d'acier de longueur L, de largeur a, 
d'épaisseur e ; Lp et Ld sont les distances des extrémités proxi
males et distales des fils de jauge au point d'encastrement. A l'aide 
des équations caractéristiques des jauges, présentées antérieurement 
(LENSEL, 1973), les dimensions calculées sont les suivantes : 
longueur L = 2~5 cm, largeur a = 1.5 cm, épaisseur e = 0.055 cm. 
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Les calculs ne peuvent être faits que d'une manière approximative ; en 
effet, un bras de plexiglas de 1 cm prolonge la lame d'acier. Ce bras 
a été adapté pour des problèmes d'isolation du support des jauges par 
rapport à la stimulation, et également afin d'éviter que la lame support 
soit au contact de la solution physiologique. 

D'après les calculs et en accord avec AUBERT (1956), on 
voit qu'il est préférable de choisir une lame courte et mince plutôt 
qu'une lame longue et épaisse. 

2.2.2 - Choix des jauges de contrainte 

Les jaug~s ont été choisies en fonction des éléments suivants 

- dimensions de la lame, 
-matière de la lame (acier), 
- température d'emploi (de 0 à 20°C) 
-résistance de la jauge (120 n). 

Il s'agit de jauges à axe de mesure unidirectionnel, VISHAY micro
mesures, du type EA.06.050.AR.120 (voir LENSEL, 1973). Compte tenu de 
la puissance dissipable par ce type de jauges, la tension d'alimenta
tion est limitée à 2.5 volts efficaces. 

2.2.3 - Fabrication du capteur 

La lame support et les jauges ayant été choisies, on procède 
au collage des jauges sur le support. 

Le support est d'abord finement abrasé, dégraissé à 1 'acétone 
et "surfacé" par traitement à 1 'acide phosphorique. Deux jauges sont 
collées de chaque côté de la lame, aussi près que possible de son encas
trement, au moyen d'une colle dont le coefficient de dilatation thermique 
est égal à celui de la lame. Après séchage à 80°C, un dispositif de 
connexion est fixé sur le support du capteur afin de relier celui-ci au 
pont de mesure (Figure 8). Les liaisons sont blindées et le blindage, 
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ainsi que le capteur sont connectés â la masse. Enfin, pour éviter 1 'oxy
dation des jauges et des connexions, 1 'ensemble est recouvert d'une 
gomme caoutchoutée hydrophobe (protection). 

SURFACE 
TRAITEE 

CAB LES 

PROTECTION 

JAUGE 

2.2.4 - Pont de mesure 

Figure·B 

Coupe transversale d'un capteur 
(support-ou structure-et jauge). 

Il s'agit d'un pont de type PEEKEL, 8.105. Le pont ·est ali
menté au moyen d'une tension alternative (1000Hz), de 2.,5 volts effica
ces. Quatre jauges étant fixées sur le capteur, la mesure est effectuée 
en pont complet, c'est-à-dire avec un maximum de sensibilité. Le pont 
est muni d'une sortie pour enregistreur et pour oscilloscope. 

2.2.5 - Etalonnage et détermination des caractéristiques 
du capteur 

Le sensibilité du capteur dépend directement de la déforma
tion relative des jauges sous 1 'effet d'une contrainte. Cette déforma-
t . t.L t f . t . ~ . t . ( 1 . t . 106 t.L 1on 1: es en a1 expr1mee en m1cros ra1ns m1cros ra1n = L 
= luE). Les jauges présentent une bonne linéarité jusqu'à 30~E, 
ce qui, pour le capteur que nous avons réalisé, correspond à une contrain
te maximale à la flèche de 500 grammes. On a testé la linéarité du 
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capteur jusqu'à 200 grammes (c'est-à-dire le maximum de tension mesurée 
au cours des enregistrements) en y appliquant des forces croissantes, 
puis décroissantes. Les relations sont linéaires et confondues 
{. 99 < r < 1). Le capteur a donc une réponse 1 i né ai re et ne présente pas 
de phénomène d'hystérésis. 

En outre, le capteur présente une fréquence d'oscillation 
libre de 250 Hz et un défaut d'isométrie de 2.4 vm/g. 

2.3 - Dispositif d'étirements rapides 

Le muscle, placé dans la cuve est relié d'une part au capteur de 
force et d•autre part au dispositif d 1 étirement (Figure 6), à 1 •aide 
d•un fil d'acier tressé. La compliance de 1 •ensemble capteur-fil d•acier 
est de 4,5 vm/g. Ce dispositif est formé d'un bras (D) solidaire d'un 
levier (E) actionné par un électro-aimant (F). Le levier (E) étant muni 
d'un ressort de rappel (G), il est possible de réaliser des étirements 
et des raccourcissements du muscle. Ces étirements ou raccourcissements 
sont mesurés grace à un capteur de longueur (H) constitué de 4 jauges 
de contrainte ; celles-ci, comme les précédentes, sont collées sur une 
lame d'acier. La longueur absolue du muscle peut être fixée grâce à un 
réglage (I) sur le bras ; une vis micrométrique (J) permet de fixer les 
différentes valeurs de 61. De ces valeurs, il n'a pas été déduit la 
valeur du déplacement du capteur de force (2.4 vm/g), celui-ci étant 
négligeable du fait de sa faible valeur par rapport aux étirements et 
compte tenu des erreurs de mesure sur les enregistrements. 

Les variations de longueur imposées au muscle sont de 1 •ordre 
de 0.1 a 1.1 mm, amplitude maximale des étirements que peut imposer le 
dispositif. Ces variations de longueur sont imposées à une vitesse 
égale a environ 150 mm/s, ce qui est nettement supérieur à la vitesse 
maximale de raccourcissement, mesurée par ailleurs sur le muscle. 
Sartorius de grenouille. Cette vitesse est de 1 •ordre de 20 mm/s pour 
AUBERT (1956), 50 mm/s pour JEWELL et WILKIE (1958), 30 et 40 mm/s pour 
HILL, A.V. (1970) et MASHIMA et coll. (1972). 
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3 - STIMULATION 

La stimulation est délivrée par un. stimulateur GENELAB, de type 
2 VS 100. Entre le stimulateur et les électrodes de stimulation, on 
intercalle un transformateur dont le rapport de transformation est 
0.55. Il a pour but d1 éliminer la composante continue qui polarise 
les électrodes. 

La stimulation est appliquée au muscle par 1•intermédiaire de deux 
fils d•argent, reliés à la fixation de 1 •articulation pelvienne d•une 

·part, et au fil d•acier fixé au tendon d 1 autre part. La durée des chocs 
a été fixée A 10 ms et la fréquence d•excitation est la fréquence mini
mum pour assurer la fusion complète des tétanos, soit une fréquence 
située entre 30 et 40 cycles/s. Ceci est en accord avec les travaux de 
SANDOW et MAURIELLO (1953), MACPHERSON et WILKIE (1954), RITCHIE (1954), 
Pour ces auteurs, la fusion n•est absolument parfaite dans le cas du 
Sartorius de grenouille, à aoc, qu•à des fréquences égales ou supérieures 
à 30 cycles/s. Au début de chaque expérience, on détermine la tension de 
stimulation maximale, c•est-à-dire la tension pour laquelle le muscle, 
placé à la longueur de référence 10 , répond par une contraction d•ampli
tude maximale. 

Afin que la tension tétanique atteinte reste constante, c•est-à
dire que la récupération soit la plus complète possible d•un tétanos à 
1 •autre, HILL (1940) définit un temps d•attente de 30 mn. En pratique, 
comme le préconise AUBERT (1956), et comme nous avons également pu le 
vérifier au cours d•une série expérimentale préliminaire, il a été gardé 

·un intervalle de 10 mn entre chaque stimulation ; ce laps de temps suffit 
à éviter la fatigue du muscle. 



4 - TECHNIQUES o•ENREGISTREMENT ET DE VISUALISATION 

Quatre signaux sont enregistrés : 
- la tension du muscle 

la variation de longueur imposée au muscle 
- les chocs de stimulation 
• la base de temps. 

18. 

Ces signaux sont enregistrés sur papier photo-sensible au moyen 
d•un enregistreur SCHLUMBERGER OM 4501. Chaque phénomène à enregistrer 
est dirigé vers un galvanomètre à aimant mobile, portant un petit 
miroir éclairé par une source lumineuse riche en ultra-violets. Le fais
ceau réfléchi par le miroir est focalisé sur le papier photo-développable 
qui défile à une vitesse réglable. La base de temps est enregistrée grâce 
à un dispositif spécial qui permet de marquer le papier toutes les 100 ms. 
Les galvanomètres utilisés ont une fréquence nominale de 1000 Hz, 
c•est-à-dire une fréquence supérieure à celle des phénomènes enregistrés.· 

L'enregistrement sur papier n•étant pas immédiatement visible 
pendant 1•expérimentation, la tension mécanique et les variations de 
longueur du muscle sont visualisées sur un oscilloscope TEKTRONIX 013 à 

mémoire, ce qui permet un contrôle permanent du déroulement de 1 'expé
rience. 
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Etant donné que nous nous proposons d1 établir la relation entre 
la compliance série du muscle et la tension contractile développée, il 
est nécessaire de conna1tre la relation entre la tension contractile 
et la longueur. De plus, la compliance série étant déterminée en por
tant des étirements sur le muscle, ceux-ci provoquent 1 •étirement 
d•autres structures que les structures élastiques série ; de ce fait, 
il convient d1 étudier auparavant la relation 11 tension ... longueur 11 du 
muscle au repos, 

Après avoir décrit 1 •allure des tracés expérimentaux, nous 
exposerons les techniques de dépouillement et ~e calcul, Puis, nous 
préciserons les caractéristiques générales de la préparation, c•est
~-dire les relations 11 tension-longueur 11 du muscle au repos et en contrac
tion, et les relations entre la compliance parallèle et, d•une part, la 
longueur du muscle, d•autre part, la tension du muscle au repos. 
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1 - DESCRIPTION DES ENREGISTREMENTS (Figure 10} 

Trois variables sont visibles sur 1 'enregistrement 
la tension développée par le muscle 

- la variation de longueur imposée au muscle 
- les chocs de stimulation. 

La base de temps, qui a également été enregistrée, ne peut ce
pendant pas apparaître sur la figure présentée en raison des contraintes 
techniques liées au clichage des enregistrements. 

Au début de chaque expérience, le muscle est placé à la longueur 
de référence (1 0 ) et on fait défiler le papier afin d'avoir la valeur 
de référence de la tension de repos. Puis le muscle est stimulé maxi
malement, afin d'enregistrer la valeur de la tension tétanique maximale 
(Fo) à la longueur 10 • On place ensuite le muscle à une longueur compri
se entre 1.15 et 1.30 10 • On attend 15 à 20 minutes afin que la tension 
de repos à la longueur considérée se stabilise. 

Chaque expérience se déroule dans 1 'ordre suivant : étirement de 
0.1 mm sur le muscle au repos, puis sur le muscle en contraction maxi
male ; étirement de 0.3 mm également sur le muscle au repos, puis sur 
le muscle en contraction maximale, et ainsi de suite avec des étirements 
de 0.5, 0.7, 0.9 et 1.1 mm; le même protocole expérimental est repris 
lorsque le muscle est en contraction sous-maximale et lorsque la contrac
tion atteint une valeur supérieure à Fo du fait de l'augmentation de 
tempér~ture. Les étirements, 61, sont maintenus pendant 200 à 300 ms 
et sont suivis par des relâchements. Dans ce travail, nous emploierons 
indifféremment les termes de relâchement et raccourcissement d'une part, 
d'allongement et d'étirement d'autre part. 

La figure 10 présente trois enregistrements effectués respective
ment sur le muscle au repos (A), sur le muscle en contraction tétanique 
pour une stimulation maximale (B) et pour une contraction sous-maximale 
( c). 
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1111 f \ ] 0.7mm 
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llFt r- \. J lOg • 

200ms 

J \-__ ]o.7mm 
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Figure 10 

Enregistrements des variations de force (~F) consécutives à des étire
ments et relâchements (~Z), portés sur le muscle au repos (A) et sur 
le muscle en contractions tétaniques, maximale (B) et sous-maximale (C). 

De haut en bas sont représentés : - la longueur du muscle 
- la tension du muscle 
- la stimulation. 

Longueur de référence du muscle : lo = 39 mm ; longueur du muscle lors 
de l'enregistrement : l = 1.15 l 0• 

(Explications dans Ze texte) 
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Sur le muscle au repos, les oscillations qui se superposent à 

la variation de tension résultent d•un artéfact dû à la propagation 
dans le muscle du choc mécanique provenant de la variation de la lon
gueur. Au cours de 1 •étirement, la tension croît et ne présente qu•une 
très faible décroissance durant le maintien de cet étirement (variation 
inférieure à 1 p.lOO de la tension atteinte pour les étirements de 0.7, 
0.9, 1.1 mm). Après le relâchement, la tension retrouve sa valeur 
initiale. 

Lorsque le plateau tétanique est atteint, on impose au muscle 
un étirement suivi d•un relâchement. L1 étirement (~1) au cours de la 
contraction provoque une rapide augmentation de la tension (~F), suivie 
d•une décroissance progressive vers la tension isométrique correspon· 
dant à la nouvelle longueur atteinte. Cette décroissance indique qu•un 
réarrangement s•effectue entre la composante contractile et la compo
sante élastique série (ABBOTT et AUBERT, 1952 ; SUGI, 1972 ; WALKER, 
1976). Après le relâchement, la tension rejoint la valeur du tétanos 
à la longueur initiale. 

Les phénomènes sur le muscle en contraction tétanique maximale 
(B) et sur le muscle présentant une chute de tension (C~ quelle qu•en 
soit la cause, sont comparables, à la réserve près que la variation de 
tension ~F est plus faible. 

Après la première série d 1 étirements sur le muscle au repos et 
sur le muscle en contraction maximale, on note une diminution de la 
tension de repos à la longueur considérée, diminution comprise entre 
30 et 50 p,100 de la valeur de départ, suivant la longueur à laquelle 
le muscle est porté ; la tension tétanique maximale présente, conco
mitamment, une légère augmentation, variant entre 7 et 15 p.100 de 
la valeur de départ, suivant les muscles. Le problème posé par cette 
"dérive physiologique" sera discuté plus loin. 
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2 - TECHNIQUES DE DEPOUILLEMENT ET DE CALCUL 

2.1 - Mesure de la variation de force 

On mesure sur 1 'enregistrement la variation de tension muscu
laire (~F), consécutive à un étirement ou à un relâchement rapide (~1), 

sur le muscle au repos et sur le muicle en activité. Au cours d'une 
contraction tétanique (Figure 10, B etc), il est nécessaire d'extra-

. poler le tracé de force (voir JEWELL et WILKIE, 1958; BLANGE et coll., 
1972 a} ; la méthode d'extrapolation est illustrée par les lignes en 
pointillés. Connaissant ~1 et ~F, on calcule la compliance du muscle, 
par le rapport ~1/~F. 

2.2 - Etalonnage de la force 

A la fin de chaque série expérimentale, on étalonne 1 'enregistre
ment de force. Pour cela, on suspend au capteur de force, des poids 
de valèurs croissantes de 5 à 200 g et on mesure le déplacement corres
pondant du spot lumineux sur le papier. 

2.3 • Calculs statistiques 

Les tests statistiques portent sur des populations à deux va
riables, La relation entre ces deux variables est testée sur des mo
dèles d'équation comportant deux à quatre coefficients. Les tests 
portent également sur la comparaison de différentes populations à 

deux variables, 

2.3.1 - Calculs statistiques sur deux variables 
(équation à deux coefficients) 

Dans le cas de relations entre deux variables (équation à 

deux coefficients), on teste les coefficients de régression et le 
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coefficient de corrélation r de BRAVAIS-PEARSON. Cette méthode est uti
lisée à la fois pour des relations linéaires et des relations curvi
linéaires. 

Dans le cas de relations linéaires, le modèle d'équation 
est de la forme y= ax +b. On effectue sur l'ensemble des couples x, 
y, le calcul des coefficients de régression~ et~ de l'équation, le 
calcul du coefficient de corrélation r et le nombre de degrés de li
berté au moyen d'une méthode des moindres carrés non pondérés. 

Dans Ze cas de relations curvilinéaires, deux méthodes sont 
utilisées suivant que 1 'on peut ou non faire une hypothèse sur 1 'écri
ture mathématique de 1 'équation. 

Si aucune hypothèse ne peut être faite sur l'équation, on 
teste trois modèles d'équations : 

-l'équation d'une droite y= ax + b 
-l'équation d'une relation en puissance y= axb 
-l'équation d'une exponentielle y= abX 

les deux dernières relations sont au préalable linéarisées en écrivant 
- relation en puissance, log y = log a + b log x 
- relation exponentielle, log y = log a + x log b 

Ces trois relations sont testées au moyen de la méthode 
décrite plus haut pour les relations linéaires. On en déduit les coeffi
cients ~ et~ de chaque équation ainsi que le coefficient de corrélation 
r correspondant. On choisit l'équation pour laquelle le coefficient de 
corrélation est le plus élevé. 

lorsqu'une hypothèse peut être faite sur des critères phy
siologiques, quant à l'écriture de 1 'équation, on recherche la linéari
sation de cette relation et au moyen de la méthode utilisée pour les 
relations linéaires, on calcule les coefficients de régression et le 
coefficient de corrélation. 

Il s'agit plus précisément, comme on le verra au chapitre 
IV, de tester l'équation y=~+ b. En posant que X=}, on linéarise 
cette équation en écrivant y = aX + b. 
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Ces tests statistiques sont effectués à 1 'aide de cal
culatrices programmables HEWLETT-PACKARD, HP 9810 et HP 65. 

Dans le cas du calcul de coefficients de régression, on 
trace, sur les graphiques correspondants, la relation théorique de 
l'équation qui a été calculée . 

. 2.3.2- Calculs statistiques sur deux variables 
{équation à quatre coefficients) 

Le caicul des équations a été ~éalisé sur ordinateur Cil, 
10070. Ce calcul fait appel également à la méthode des moindres carrés 
non pondérés. Il s'agit de calculer les coefficients les plus probables 
de 1'équation à partir de couples de points expérimentaux ; 1 'équation 

à tester est du type y = axb + ex + d, comme on le verra à la fin de 
ce chapitre. L'écart-type qui permet de tester d'adéquation au modèle 
d'équation proposé est calculé par la relation : 

E = ;Çj2 lN 
ri est la valeur du résidu entre les valeurs des ordonnées mesurées 
et calculées, N le nombre de couples de points expérimentaux et 
4 le nombre de coefficients. 

2.3.3 - Test de comparaison des régressions 

Ce test est directement appliqué dans le cas de régressions 
linéaires. Si les régressions ne sont pas linéaires, on applique le 
test sur les équations linéarisées. Le test consiste à comparer les 
coefficients de régression,!, des relations linéaires ou linéarisées, 
de la forme y = ax + b. 

Dans le cas de relations y = ax + b, on compare les coeffi
cients a. Dans le cas de relations y = ! + b, on compare les coefficients 

x 
a des relations y = aX + b. 
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Le test de comparaison est un test dérivé du t de STUDENT
FISCHER {VESSEREAU, 1960). Ce test nécessite le calcul des écarts entre 
les valeurs des variables x {ou X) et y et leurs moyennes respectives. 
Il est effectué en même temps que le calcul des coefficients de régres
sion de chacune des deux relations qui sont comparées, et à cet effet, 
la méthode de calcul a été légèrement modifiée, suivant le principe 
antérieurement proposé par GOUBEL {1970). 

2.4 - Normalisation des résultats 

Les valeurs de la longueur du muscle sont normalisées en les 
rapportant à 10 ; 10 est la longueur de référence du muscle. 

Les valeurs de tension sont normalisées en les rapportant à 
Fo, qui est la tension tétanique maximale développée par le muscle à 

ooc, placé à la longueur de référence 10 • 

Afin de pouvoir comparer les valeurs de compliance {parallèle 
ou série) obtenues à partir de préparations différentes, celles-ci 
sont également normalisées en les rapportant à 10/Fo ; on considère 
que la force développée par le muscle est proportionnelle à la section. 

3 - CARACTERISTIQUES DE LA PREPARATION 

3.1 - Longueur de référence du muscle 

Quand on étire un muscle, et qu'on le relâche, il se raccourcit 
jusqu'à une longueur très proche de sa longueur initiale : le muscle 
présente une propriété mécanique appelée élasticité. Il faut donc se 
fixer une longueur de muscle qui sera la longueur de référence. Pour 
le muscle Sartorius de grenouille, cette longueur de référence, 10 , est 
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définie selon la convention de HILL (1952). La mesure est effectuée 
sur le muscle in situ, entre les tendons, les cuisses étant en flexion 
et en abduction, dans le prolongement l'une de 1 'autre. Cette longueur 
est toujours supérieure de 5 à 8 p.100 de celle mesurée sur le muscle 
isolé. Ceci est en accord avec l'observation de HAINAUT (1971) ; cet 
auteur observe toujours un raccourcissement lors de la section du 
tendon d'insertion d'un muscle. Le raccourcissement est chiffré de 
10 à 20 p.100 de la longueur déterminée in situ, mais il n'est pas 
précisé la nature du muscle. 

3.2 - Relations 11 tension-longueur 11 isométriques 

La tenston du muscle isolé, au repos ou en contraction, varie 
avec la longueur, On représente cette influence de la longueur sur la 
tension développée en traçant des diagrammas 11 tension-longueur 11

• 

La figure 11 présente le diagramme obtenu à partir de quinze 
préparations. La dispersion des points expérimentaux peut être due à 

une différence de constitution des muscles, mais également aux erreurs 
de mesure de la longueur du muscle. 

D'après ce diagramme, on voit qu'en absence de stimulation, le 
muscle exerce une tension qui est appelée 11 tension de repos 11 (Figure 11 

(oJ). La relation entre la tension du muscle au repos et la longueur 
s'ajuste à une équation du type y= axb, soit~= 0.0011 (--1 }29

•
6 

Fo 1 o 
(r = .84). Cette tension pourrait être due au s~rcolemme (RAMSEY et 
STREET, 1940 ; FIELDS et FABER, 1970), au sarcolemme et au tissu conjonc
tif (BENDALL, 1969 ; AKAZAWA et coll., 1969 ; ASMUSSEN et coll., 1976) 
mais pour CASELLA (1950), le sarcolemme ne peut intervenir dans la 
tension de repos qu'à partir d'une élongation de 20 à 30 p.lOO de la 
longueur de référence, 10 • HILL (1968) suggère qu'un muscle non stimulé 
n'est pas entièrement inactif, mais qu'il existe une petite proportion 
de ponts formés entre les filaments d'actine et de myosine. Ainsi le 
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Figure 11 

Diagrammes "tension- longueur" iso
métriques, au repos (o) et en 

·contraction (e). 

La droite en tirets représente 
l'amplitude de la tension tétani
que isométrique (c'est-à-dire 
l'excès de tension au-dessus de la 
tension de repos). 

Valeurs obtenues à partir de quinze 
préparations. 

processus responsable de 1 'augmentation de tension du muscle stimulé 
pourrait également intervenir dans les conditions de repos (voir égale
ment ALEXANDER et JOHNSON, 1965 ; GRIMM et WHITEHORN, 1966 ; LANNERGREN, 
1971 ; HAUGEN et STEN-KNUDSEN, 1976). Cependant, selon HILL {1968), ces 
ponts se rompent très facilement dès que le muscle est étiré d'une faible 
valeur ~1, à partir de sa longueur d'équilibre. Il s'agit donc d'une 
propriété élastique bien particulière, qui ne peut rendre compte de 
l'augmentation de tension du muscle étiré. 
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L'amplitude de la tension tétanique isométrique (considérée 
comme l'excès de tension au delà de la tension de repos) commence à 
décroître à partir de 1.04 10 • Ces observations rejoignent celles de 
GORDON et coll. (1964) (Figure 12), EDMAN (1966, 1976) et EDMAN et 
coll. (1976). La longueur des sarcomères étant directement liée à la 
longueur du muscle, on peut en déduire que la tension développée dépend 
du degré de recouvrement des filaments d'actine et de myosine. Quand 
la longueur du sarcomère.croît, la tension tétanique décroît pour fina
lement s'annuler. Pour GORDON et coll. (1964) la diminution de la 

100 

-~ -., 
u 
c.. 
0 

ü 
50 > u ., 

c: 
0 
'iii 
c: 
u .... 

0 

• 0 

0 a a 
0 0 

1·00 2·00 
p 

Figure 12 

.. 
0 ~·6 

tJ 
0 co.~ 

o. 
0 

Q ... 

lOO 

z 

4·00 

Re lat ion "tension tétanique-longueur du sarcomère" établie 
sur des fibres isolées de muscle semi-tendineux de grenouille. 

La courbe en trait plein représente les résultats de GORDON 
et coll. (1964) ; les points expérimentaux représentent les 
résultats de RAMSEY et STREET (1940). 

L'échelle des abscisses est double : longueur des fibres 
en p.100 de la longueur de référence~ longueur du sarcomère 
en llm. 

(d'après GORDON et coll.J 1964) 
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tension tétanique suit une relation linéaire a partir de 1.06 10 • Par 
analogie avec les résultats de ces auteurs, nous allons également consi
dérer la relation entre la tension tétanique isométrique et la longueur 
du muscle, a partir d'une longueur égale a 1.04 10 , comme étant une 
relation linéaire ( FF = ~ 2.11 --1 + 3.27 ; r = .77). Cette équation est 

o lo 
représentée sur la figure 11 par la droite en tirets. 

En extrapolant cette relation linéaire, on note que la tension 
·tétanique s'annule lorsque la longueur se situe aux environs de 1.55 10 • 

Sur une préparation identique, HILL (1953) note une annulation de cette 
tension tétanique pour des longueurs de l'ordre de 1.5 10 . Sur la fibre 
isolée de semi-tendineux de grenouille, RAMSEY et STREET (1940), 
GORDON et coll. (1964) obtiennent une annulation de la tension tétanique, 
respectivement pour des longueurs égales a 2 lo et 1.75 lo(Figure 12). 

Globalement, la relation entre la tension du muscle et la longueur 
est la somme des deux équations précédentes, équations établies entre la 
tension passive (F-tgure 11 (oJ) et la tension tétanique isométrique 
(Figure 11, droite en tirets). De ce fait, on a_testé un modèle d'équa
tion du type y= axb +ex+ d. L'équation calculée est la suivante : 

~ = 0.0001 (--1 )37
'
3 + 0.071 (--1 ) + 0.91 

Fa lo lo 
L'écart-type moyen sur les valeurs des ordonnées est égal a .16. 

3.3 - Etude de la compliance du muscle au repos 

Il est classique de déterminer les valeurs de compliance paral· 
lèle a partir des relations 11 tension-longueur 11 du muscle au repos 
(HILL, 1953 ; AUBERT, 1956). La valeur de la compliance est alors égale 
â l'inverse de la pente des relations, aux longueurs considérées. Il 
s'agit, en fait, d'une détermination statique de la compliance parallèle 
pour des états stables du muscle, c'est-à-dire en absence de tout phéno
mène transitoire. Cela suppose que la compliance parallèle ne varie pas 
a la longueur considérée, or nous verrons que ceci n'est pas vérifié. 
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Nous avons, ~n plus de la dêtermination statique de la compli
ance parallèle que nous venons de dêcrire, mesuré cette compliance au 
cours d1 êtirements rapides, c•est-à-dire au cours de phênomènes transi
toires comparables à ceux au cours desquels nous avons mesurê, par 
ailleurs, la compliance sêrie du muscle. Dans ces conditions, on dêter
mine la compliance ~arallèle au cou~s d1 allongements et de raccourcis
sements et on établit les relations entre la compliance parallèle, la 
longueur du muscle et la tension de repos. 

3.3.1 ~La compliance parallèle au cours d•allongements 
et de relâchements 

Lorsqu•on étire le muscle au repos (Figure 10, A), la ten
sion cro1t et ne prêsente qu•une très faible dêcroissance durant le 
maintien de cet êtirement, Cette variation, inférieure à 1 p.100 de la 
tension atteinte, ne s•observe que lorsque les êtirements atteignent 
les valeurs de 0,7, 0,9, 1,1 mm, Il en résulte que les variations de 
tension (6F) mesurées en allongements et en relâchements sont pratique· 
ment égales, De ce fait, la compliance du muscle au repos est la même 
en allongement qu•en relâchement, Ceci concorde avec les résultats de 
HILL (1968), LANNERGREN (1971) ; pour ces auteurs, les valeurs de 
variation de force mesurêes à différentes longueurs initiales, durant 
un relâchement, sont exactement égales, mais de signe opposé, à celles 
obtenues durant un étirement. 

Etant donné que les valeurs de compliance du muscle au 
repos ne présentent pas de variations notables, qu•elles soient déter
minées en allongement ou en relâchement, nous retenons les valeurs 
calculées à partir des étirements rapides du muscle, ceci étant la tech
nique également retenue pour la mesure de la compliance série du muscle 
(voir chap.III). 
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3.3.2 - Relation entre la compliance du muscle au repos 
et la longueur 

La figure 13 présente, pour une préparation, les relations 
entre les variations de tension consécutives à des étirements passifs 

AF 
Fo 

0.5 

0.4 

0.3 

0.2 

0.1 

Figure 13 

Relation entre la variation de tension (6F) et les vari

ations de longueur r6 l 102 ) au cours d'é~~rements passifs 
Z.o 

du muscle porté à différentes longueurs. 

• 1.29 lo; 6 1.26 lo; !1.22 l 0 ; o 1.18 l 0 ; 
• 1.14 lo ; v 1.10 lo ; '1.06 l 0 • 

Longueur de référence : Z.o = 39 mm. 
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et les variations d~ longueur imposées, pour différentes longueurs de 
muscle. La plus faible longueur testée est 1.03 10 • A cette longueur, 
les étirements ne font pas varier le niveau de tension du muscle. En 
fait, il peut exister une très faible variation qui n'est pas détectée. 
A 1.06 10 , on observe une variation de tension à partir d'étirements de 

1 'ordre de 0.5 mm, soit 1.25 (~. 102 ). Ceci signifie qu'aux longueurs 
proches de la longueur de réfé~~nce, la compliance est très grande et 
ne peut être mesurée dans nos conditions expérimentales. Aux longueurs 
supérieures, les relations entre ~F et ~l sont ·linéaires, dans les 
1 

0 0 0 
1mites des bl explorés ; le coefficient de corrélation calculé sur 

1 

chaque série de points est, dans tous les cas, situé entre .99 et 1. 

Les inverses des pentes de ces relations expriment les 
valeurs normalisées de la compliance parallèle du muscle, aux diffé
rentes longueurs considérées. Sur cette préparation, la compliance 
passe de 3.51 {en valeurs normalisées) à 1.06 10 , à 0.05 lorsque la 
longueur atteint une valeur de 1.29 ~(Figure 14}. La relation entre 
les valeurs normalisées de la compliance parallèle et de la longueur 
est ajustable à une équation en puissance et la relation 
log Cp=~= f{log --1 } est approximativement linéaire (Figure 15}. 

lo lo· . 
Sur la figure 16 sont regroupées les valeurs normalisées obtenues sur 

, t. L l . , . 1• , . Cp f.o.. __ 1. 8 {rl } - 1s. 9 . onze prepara 1ons. a re at1on s aJuste à equat1on 
10 0 

Le coefficient de corrélation r est égal à .74. 

On voit d'après cette relation que la compliance parallèle 
est liée à la longueur du muscle. Plus la longueur croît, plus la 
compliance du muscle devient faible. Pour les plus grandes longueurs 
testées {de 1.35 à 1.39 10 ), la valeur de la compliance parallèle est 
de 1 'ordre de 0.04 à 0.025. 
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Figure 14 

Relation entre Za compZiance 
F 

parallèle du muscle (Cp ~) et 
lo 

ta longueur (t)~ exprimée en 

fonction de t 0 • 
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3.3.3 - Relation entre la compliance du muscle au repos 
et la tension de repos 

La tension du muscle au repos est fonction de sa longueur 
(voir figure 11). Il est donc possible de tracer la relation entre la 
compliance parallèle et la tension de repos, aux différentes longueurs. 
La figure 17 présente la relation entre les valeurs normalisées de la 
compliance parallèle et de la tension de repos obtenue pour une prépa
ration. Ici encore, nous avons ajusté les points à une courbe en 
puissance, et la représentation log Cp ~~ = f(log ;

0
) est proche d•une 

droite (Figure 18). Sur la figure 19 sont regroupées les valeurs normali

sées obtenues sur onze préparations. La relation s•ajuste à 1•équation 
Cp ~l = 0.02 {~)- 0 ' 7 • Le coefficient de corrélation rest égal à .86. 

o Fo 

On remarque que, lorsque la tension de repos est pratique
ment nulle (le muscle étant à une longueur proche de la), la compliance 
est très élevée, donc le muscle est très déformable. Puis la tension 
de repos augmente lorsque la longueur croît au-delà de la ; on note 
alors une chute progressive de la compliance parallèle : à mesure 
qu•augmente la tension de repos, le muscle devient de plus en plus 
raide, donc s•oppose à la déformation. 

4 - DISCUSSION 

Nous ne discuterons pas de la forme mathématique retenue pour 
1•expression de la relation entre la compliance parallèle et la longueur 
{ou la tension) du muscle. En effet, nous avons simplement retenu le 
modèle d•équation dont 1•application faisait apparaître le coefficient 
de corrélation le plus élevé, sans qu•aucune hypothèse d•ordre 
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physiologique vienne étayer cette formulation. Il en est d'ailleurs 
ainsi lorsqu'on examine la littérature où d'autres équations ont été 
proposées (GRIMM et WHITEHORN, 1966 ; GLANTZ, 1974 ; TEMPLETON et 
coll., 1976} sans que les hypothèses sur lesquelles repose ce choix 
soient clairement exprimées. 

Trois problèmes se trouvent cependant posés par la technique de 
mesure que nous avons choisie. Il s'agit d'une part du choix de la 
gamme d'étirements (~1} que nous avons appliquée au muscle, étirements 
au plus égaux à 3 p.100 de 10 , aussi bien sur le muscle au repos que 
sur le muscle en contraction. Il s'agit d'autre part de la stabilité 
de la tension de r~pos au cours du déroulement de chaque expérience. 
Il s'agit enfin de comparer les valeurs de compliance parallèle mesu
rées dans des conditions statiques et dans des conditions dynamiques. 

4.1- Choix de l'amplitude des étirements 

La détermination de la compliance, aussi bien sur le muscle au 
repos que sur le muscle en contraction, est effectuée à partir de 
diagrammes ''tension~longueur", c'est-à-dire, dans la méthode que nous 
avons retenue, à partir des relations ~F = f(~}. Il est cependant 
nécessaire de limiter l'amplitude des ~~ireme~~s (~1}. En effet, 
d'après GASSER et HILL (1924}, lorsque l'on porte sur un muscle en 
contraction des étirements rapides et amples, on constate après deux 
à trois étirements, que la tension tétanique développée diminue d'une· 
façon importante. Les étirements imposés étaient de 1 'ordre de 4.5 mm,· 
c'est-à-dire de l'ordre de 20 p.lOO de 10 • Il est vraisemblable que de 
tels étirements entraînent des lésions irréversibles du muscle et donc 

expliquent la chute de tension observée, Pour éviter ce type de lésions, 
SUGI (1972) indique que les étirements doivent être obligatoirement 
inférieurs à 5 à 6 p.lOO de 10 , ce qui dans nos conditions expérimen
tales correspond à des étirements de 1 'ordre de 2 mm. C'est la raison 
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pour laquelle nous avons volontairement limité les étirements à 1.1 mm 
(3 p.100 de 10 ) aussi bien sur le muscle en contraction que sur le 
muscle au repos. 

4.2 - Stabilité de la tension de repos 

Toutes les mesures de tension, et plus particulièrement les 
variations de tension (~F) sont.mesurées par rapport à la tension 
initiale du muscle au repos. Or on note une diminution de cette ten
sion de repos, principalement après la première série d'étirements 
(sur le muscle au repos et en contraction tétanique maximale). La 
tension de repos diminue encore, mais plus faiblement au cours des 
séries suivantes. Elle se stabilise ·après la quatrième ou la cin
quième série, suivant le muscle considéré. De plus, au cours de la 
première série, la tension tétanique maximale présente une légère aug
mentation. Ce phénomène avait déjà été observé par ALEXANDER (1959). 
et WALKER (1960, 1976). La diminution de la tension de repos a été 
qualifiée par ALEXANDER (1959) de 11Stress-relaxation 11

, Celle-ci peut 
être due, soit aux étirements successifs imposés au muscle, soit aux 
contractions tétaniques imposées. 

Plusieurs explications peuvent être apportées à ce phénomène. 
Sur des observations assez anciennes de GASSER et HILL (1924), 
confirmées par BUCHTHAL et KAISER (1951), il pourrait s'agir d'une 
modification des propriétés visee-élastiques des structures disposées 
en série avec la composante contractile. Cette hypothèse explicative 
repose évidemment sur la conception que 1 •on avait initialement des 
rapports entre structures élastiques et structures contractiles, alors 
considérées comme distinctes d'un point de vue physiologi~ue. Par 
contre, POLISSAR (1952) attribue cette diminution de la tension de 
repos à la structure contractile elle-même, celle-ci présentant à la 
fois des propriétés contractiles et élastiques, Ce point de vue est 
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amplement confirmé dès 1957 par HUXLEY lorsqu•;1 propose sa théorie 
de la contraction, où la double propriété élastique et contractile est 
attribuée aux ponts se formant entre 1•actine et la myosine. c•est sur 
ces bases qu•ALEXANDER (1959) propose les mécanismes qui expliquent le 
phénomène de "stress ... relaxation". Pour cet auteur, les étirements et 
les contractions imposés au muscle modifient la longueur d1 équilibre 
élastique des ponts. Plus exactement, ceux-ci passeraient d•un état 
d•équilibre "court" ~ un état d•équilibre "long", ce qui entrainerait 
à la fois une augmentation de la compliance passive (c•est-à-dire pour 
.une longueur donnée, une diminution de la tension de repos) et une 
augmentation de la tension contractile. 

Bien que, comme nous 1 •avons indiqué au début de ce chapitre, 
la "stress-relaxation 11 entraine une diminution de la tension de repos 
pouvant atteindre 50 p.lOO de sa valeur initiale, cette variation 
reste négligeable au regard des valeurs de tension tétanique auxquelles 
la compliance série est, par la suite, mesurée, 

4.3 ~ Comparaison des méthodes statique et dynamique 
de détermination de la compliance parallèle 

La valeur de la compliance parallèle est calculée à partir de 
l•inverse des pentes des relations ~F = f(~), obtenues à partir 
d•étirements rapides du muscle, Il ~~t plus 18ourant de calculer la 
compliance parallèle ~ partir de 1 •inverse de la pente de la relation 
"tension-longueur" du muscle au repos, à chaque longueur considérée. 
Bien que ·nous ayons déjà justifié du choix de la méthode retenue, nous 
avons tenté de comparer les valeurs de compliance, déterminées au moyen 
des deux méthodes. 

~ comparaison graphique : 

La figure 20 représente la relation "tension-longueur 11 du muscle 
au repos, établie sur une préparation. Sur cette courbe, on reporte des 
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~1 valeurs d'étirements rapides imposés au muscle (--) et les valeurs 
de ~F qui en résultent. On remarque que le poini0 ainsi obtenu ne 
se s~tue pas sur la courbe, ce qui indique une différence dans les 
valeurs calculées par les deux méthodes. 

F/~ 
tS 

Fiqure 20 

· Retations entre ta tension (~) et la longueur du muscle 
l Fo 

au repos (--), établies au moyen d'une méthode statique 
la 

(cercles év~dés et courbe en trait continu) et au moyen 

d'une méthode dynamique (couples ~l, ~). 

Longueur de référence du muscle : t 0 = 39 mm, 

(Explications dans Ze texte) 
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- comparaison pa~ le calcul : 

La différence apparaît de la même façon lorsque l'on compare 
les valeurs de compliance parallèle calculées : 

- par 1 'inverse de la pente des relations ~F = f{~) 
(méthode dynamique) 0 10 

-par l'inverse de la pente de la relation "tension
longueur" du muscle au repos, en chaque point considéré 
(méthode statique) 

7, F F F 

Tô - Cp :...0.. Cp :...0.. 
Fo 1-o Z.o 

Longueu~ Tension Méthode Méthode 
du muscZ.e de ~epos dynamique statique 

1.08 0.065 0.457 0.58 

1.11 0.104 0.147 0:42-

1:15 0.25 0.060 0.16 

1.17 0.46 0.041 0.11 

1.19 0.67 0.038 0.09 

1. 21 0.80 0.035 0.1 

1. 22. 1.11 0.031 0.08 

1.24 1.29 0.031 0.08 

Le rapport entre les valeurs calculées par les deux méthodes 
est de 1 'ordre de 40 p. lOO de la valeur de la compliance parallèle 
déterminée par la méthode dynamique. Cette différence importante 
entre les deux séries de valeurs vient justifier le choix que nous 
avons fait quant à la méthode de mesure de cette compliance. En effet, 
si la composante contractile peut être considérée comme librement dé
formable, au cours d'étirements lents (méthode statique),on ne peut 
exclure que, contrairement à 1 'hypothèse très simple que nous avons 
formulée au départ, un étirement rapide, appliqué sur le muscle au 
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repos, porte non seulement sur les structures élastiques en parallèle, 
mais également, à un degré plus ou moins important suivant la vitesse 
de l'étirement, sur toute ou partie des structures élastiques série. 
Celles-ci viennent en quelque sorte "contaminer" les structures élas
tiques parallèles. Enfin, même si 1 'on fait l'hypothèse que les struc
tures élastiques parallèles ne peuvent pas être .. contaminées .. au cours 
des étirements rapides, par les structures élastiques série, on ne peut 
exclure que, si ces structures élastiques parallèles présentent par 
ailleurs une viscosité, même faible, celle-ci ne vienne augmenter la 
tension développée par les structures élastiques parallèles au cours 
des étirements rapides. Quelle que soit 1 'hypothèse retenue, il était 
donc justifié pour .les corrections de la compliance série que nous 
serons conduit à effectuer par la suite, de considérer les valeurs de 
compliance parallèle déterminées au cours d'étirements rapides. 

5 ~ CONCLUS ION 

Les relations compliance du muscle au repos et longueur d'une 
part et compliance du muscle au repos et tension de repos d'autre part, 
sont toutes deux ajustables à une courbe en puissance. On remarque 
qu'au fur et à mesure que la longueur croit au-delà de la, la tension 
de repos augmente et la compliance parallèle diminue ; ceci signifie 
que le muscle s'oppose de plus en plus à la déformation, donc devient 
plus raide. 

Les valeurs de compliance parallèle utilisées pour 1 'étude de 
ces relations ont été déterminées au cours de phénomènes mécaniques 
transitoires, lors d'étirements rapides du muscle. Il est donc mainte
nant possible d'aborder 1 'étude de l'élasticité série du muscle. 
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De nombreux auteurs cités précédemment ont montré que la compli
ance série était liée à la tension du muscle. A partir de cette hypo
thèse, on se pose le problème de savoir si toute variation de tension 
contractile, quelle que soit la cause de la variation, entraîne, ipso
facto, une modification de la compliance série. On se propose donc 
d•étudier la relation entre la compliance série du muscle et le niveau 
de tension tétanique isométrique que 1•on fait varier en intervenant 
sur quatre facteurs susceptibles de la modifier. 

1 - On sait que la tension contractile développée par un muscle 
dépend de la longueur à laquelle il se trouve. On a donc testé en 
stimulation maximale les effets sur la compliance série de la longueur, 
l, du muscle (1 >lo). 

2 - La tension dépend également du niveau de stimulation. Soit 
1 le niveau de stimulation maximum ; on teste pour une longueur donnée 
du muscle les effets sur la compliance série de niveaux de stimulation 
compris entre 0.2 et 1. 

3 - La tension contractile du muscle diminue avec la fatigue. 
On a donc testé les effets sur la compliance série de la fatigue à 

long terme. 

4- Dans les trois conditions expérimentales précédentes, la 
tension tétanique est toujours inférieure ou égale à Fo, Fo étant défi
ni à une température de 0°C. Or, pour des tempêratures supéri~ures à 

aoc, la tension tétanique augmente. On teste donc les effets sur la 
compliance série de températures comprises entre 0 et 17°C. 
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La compliance série, comme on 1 'a vu précédemment, est calculée 
a partir de la compliance du muscle en contraction et de la compliance 
parallèle du muscle. Les variations de tension consécutives aux varia
tions de longueur sont mesurées en relâchement et en allongement. 
Comme on le verra en discussion générale, les valeurs de compliance 
série, mesurées en allongement et en relâchement, sont légèrement diffé
rentes. Nous nous limiterons dans ce chapitre à présenter et discuter 
les résultats obtenus à .partir d'étirements rapides. 

1 • EFFET DE LA LONGUEUR SUR LA COMPLIANCE SERIE DU MUSCLE 

Les différentes longueurs auxquelles la compliance série est 
mesurée sont présentées en ordre croissant. Dans tous les cas, le 
niveau de stimulation est maximal. 

La figure 21 montre les relations entre les variations de ten
sion, au repos et en contraction, et les variations de longueur imposées 
au muscle (étirements), pour quatre longueurs différentes. Dans tous 
les cas, ces relations s'ajustent à des relations linéaires (.99< r< 1). 
Il appara1t que la compliance du muscle au repos, déterminée par l'in
verse de la pente de la relation, croît comme précédemment, avec la 
longueur du muscle, Par contre, dans les limites de longueurs explorées, 
la compliance du muscle en contraction est indépendante de la longueur. 
Il en résulte que le rapport entre la compliance du muscle en contraction 
et la compliance du muscle au repos est de l'ordre de 75 quand 

. 1 = 1.06 10 et de 17 quand 1 = 1.18 10 , A partir des valeurs de compli
ance du muscle en contraction et au repos, on détermine la valeur de 
la compliance série du muscle, ainsi qu'il l'a été expliqué antérieurement 
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Figure 21 

Retation entre Za variation de tension (6F) du muscZe et 

Za variation de Zongueur imposée (6z 102}~ Zors d'étire-
Zo 

ments passifs (3 droites inférieures) et Zors d'étirements 

en contraction (droite supérieure) du muscZe porté à dif

férentes longueurs : ' 1.06 Zo ; V 1.10 Zo ; • 1.14 Zo ; 

o 1.18 z0 • 

Longueur de référence du muscZe : Z0 = 40 mm. 

Sur la figure 22 (partie supérieure), on a tracé la relation en
tre la tension contractile et la longueur du muscle. Cette relation 
montre que la tension décroît lorsque la longueur croît. Les valeurs 
reportées sur ce graphique correspondent à celles qu•avait reporté 
HILL (1953). Sur la partie inférieure, on a tracé la relation entre les 
valeurs normalisées de la compliance série et la tension tétanique 
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développée aux différentes longueurs. Cette relation s•ajuste à 1 •é
quation Cs ~ 0 =0,011~ + 0.004 (r = .75). Il apparaît que la compli
ance série e~t liée, par 1 •intermédiaire de la tension développée, à 

la longueur du muscle ; les variations sont faibles pour des valeurs 
de tension comprises entre 0.5 Fo et Fo (variations comprises entre 
0.024 et 0.016), mais sont ensuite plus importantes de 0.5 F0 à 0.25 

F0 : la compliance série croît de 0.024 à 0.048. 

~0 
l4 

• 

1 

«------~----~--

005 

0--------~--------T-

Figure 22 

Relations entre la tension tétanique 
(F/F0J et : 

- la longueur du muscle (l)~ exprimée 
en fonction de lo 

- tes valeurs de complianoe série~ en 

valeurs normalisées (Cs ~) 
lo 

Valeurs obtenues à partir de cinq pré
parations. 
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C'est pourquoi, pour l'étude de l'influence des autres facteurs 
sur l'étude de la compliance série, la longueur sera fixée entre 1.1 
et 1.2 10 , de façon que la compliance du muscle en contraction soit, 
aussi peu que possible, dépendante de la longueur. 

2 - EFFET DU NIVEAU DE STIMULATION SUR LA COMPLIANCE SERIE DU MUSCLE 

On modifie la tension tétanique développée en faisant varier 
le nombre de fibres musculaires recrutées. A cet effet, on porte sur 
le muscle des stimulations sous-maximales. La fréquence est constante 
et maximale (de 1 'ordre de 35 c/s) ; il s'agit donc toujours d'un 
tétanos parfait. Les différents niveaux de stimulation ont été présentés 
soit par ordre croissant, soit par ordre décroissant. L'ordre de présen
tation des différents niveaux de stimulation n'entraîne pas de modifi
cations des résultats. 

La figure 23 montre les relations existant entre· les variations 
de tension, au repos et en contraction, et les variations de longueur 
imposées, pour différents niveaux de stimulation. Ces relations s'ajus
tent â des droites (r compris entre .99 et 1). Quand le niveau de 
stimulation est sous maximal, la compliance du muscle en contraction 
augmente (la pente des relations est plus faible). Dans le même temps, 
la tension tétanique décroît ; elle atteint des valeurs égales à 0.6 F0 

quand le niveau de stimulation est égal au 1/3 de la stimulation maxi-· 
male. Pour des valeurs de stimulation inférieures au l/3 de la stimu
lation maximale, la tension décroît plus rapidement. On remarque, sur 
la figure 24, que la compliance série est liée, par 1 'intermédiaire de 
la tension tétanique, au niveau de stimulation donc au nombre de 
fibres musculaires en contraction. La relation entre la compliance série 
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Figure 23 

Relation entre la variation de tension r6F) du muscle et 
6l Fo 

la variation de longueur imposée (-- 102 ) 3 lors d'étire-

ments passifs {') et Zors d'étirem~gts en contraction3 à 

différents niveaux de stimulation (6 3 st. max; ~ 0.33 

st. max; o3 0.32 st. max; e 3 0.28 st. max; ~3 0.25 st. 

max). 

Longueur de référence du muscZe : z0 = 38 mm ; Zongueur 
du muscZe au cours de l'expérience : Z = 1.20 z0 • 



du muscle et la tension tétanique s•ajuste à 1•équation 
Cs~= 0.015 F~- 0.006 (r = .95). 

1 0 

st 
SfïiiaX 
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0 o.s 1 F/Fo 

Figure 24 

Relations entre ta tension tétanique (F/F0 ) et ; 

- te niveau de stimulation (st)~ exprimés en fonction de 

ta valeur de stimulation maximale (st max) 

51. 

- tes valeurs de compliance série~ en valeurs normalisées 
(Cs Fo) 

z 
Valeurs 0obtenues à partir de quatre préparations. 
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3 - EFFETS DE LA FATIGUE SUR LA COMPLIANCE SERIE DU MUSCLE 

D'après AUBERT (1956), FITTS et HOLLOSZY (1976), la fatigue 
est la réduction de la performance du muscle sous 1 'effet de l'activi
té antérieure. MARECHAL et AUBERT (1958) définissent deux types de fa
tigue : la fatigue à court terme, qui survient pendant une contraction 
tétanique prolongée et la fatigue à long terme, apparaissant progressi
vement au cours d'une série de tétanos successifs (AUBERT, 1956 ; 
ALJURE et BORRERO, 1968 ; VERGARA et RAPOPORT, 1971). 

Pour étudier les effets de la fatigue a long terme, nous avons 
imposé au muscle, en stimulation maximale, des tétanos successifs d'une 
seconde, séparés par des périodes de repos de même durée. Dès que la 
tension développée atteint une valeur préalablement choisie, on déter
mine au moyen de la technique exposée plus haut la valeur de la compli
ance série. On reprend ensuite le même protocole jusqu'à atteindre une 
autre valeur de la tension tétanique. Ainsi la compliance série est 
mesurée pour des valeurs de tension tétanique présentées de façon 
décroissante. 

Nous examinerons successivement les effets de la fatigue sur la . 
tension tétanique développée puis la relation entre la compliance série 
et la tension contractile. 

3.1 - Tension tétanique et fatigue 

Quelle que soit la cause invoquée pour expliquer les phénomènes 
de fatigue, il apparaît que la fatigue se traduit toujours par une di
minution de la tension tétanique. Celle-ci ne paraît pas être due à 
une diminution de 1 'amplitude des potentiels d'action (MASHIMA et coll., 
1962 ; EBERSTEIN et SANDOW, 1963). Pour GRABOWSKI et coll. -(1972), la 
fatigue est attribuée à une réduction de la concentration d'un ''activa
teur de la contraction" (calcium libéré ou "précurseur"), mais le 
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problème peut se poser également au niveau des réserves énergétiques 
(voir par exemple SPANDLE et SCHOTTELIUS, 1970 ; NASSAR-GENTINA et 
coll., 1976). Cette diminu.tion des réserves énergétiques affecte en re
tour la libération de calcium ; ceci implique une diminution des liai
sons actine-myosine, et de ce fait, une diminution de la tension 
contracti 1 e (FITTS et HOLLOSZY, 1976). 

Au cours des épreuves de fatigue où nous avons imposé au muscle 
des tétanos brefs et successifs, nous avons observé cette diminution 
de la tension tétanique développée ; celle-ci diminue progressivement 
et atteint des val~urs de 1 'ordre de 0.2 F0 • Cela ne signifie pas né
cessairement qu'au cours de la fatigue, la diminution de la tension 
soit régulière. Au contraire, cette décroissance se déroule en trois 
phases (MARECHAL et AUBERT, 1959 ; ALJURE et BORRERO, 1968) 
(Figure 25). 
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Figure 25 

Evolution de la tension tétanique 
(T %) en fonction du temps (t)~ au 
cours de la fatigue. 

Expérience réalisée sur un muscle 
Sartorius de crapaud, stimulé pen
dant 4 secondes~ toutes les demi
minutes. 

(d'apr~s ALJURE et BORRERO, 1968) 
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- dans la première phase, la tension maximale décroît faible
ment et la courbe de fatigue présente un plateau incliné. 

- durant la seconde phase, la chute de tension (P) augmente 
brutalement. MARECHAL et AUBERT (1959) représentent cette 
phase par une équation exponentielle en P qui s'écrit : 
N C (Po - P) , p 1 · · 1 · · t · 1 p = exp , ou o est a tens1on max1ma e 1n1 1a e, 

nPo 
Cet n des constantes, et Np le numéro d'ordre des tétanos 
successifs. 

- la tension tend ensuite à se stabiliser. 

Ces trois phases sont décrites par ALJURE et BORRERO (1968) par 
une équation du type T = ae-kt + b, où Test la tension, t le temps, 
a, b et k des constantes. 

L'allure de cette décroissance de la tension tétanique justifie 
le choix du protocole expérimental. Il est évident que si les tests de 
mesure de la compliance série avaient été effectués après s'être fixé 
un nombre déterminé de tétanos, nous aurions disposé de nombreuses 
~esures de la compliance série se situant en deux zones, les mesures 
auraient été nombreuses pour des valeurs de tension proches de la ten
sion tétanique maximale, et pour des valeurs de l'ordre de 0.25 F0 , 

·laissant peu de données dans la zone intermédiaire. Il était donc pré
férable,· non pas de préfixer un nombre de tétanos entre chaque test, 
·mais de choisir un niveau de tension tétanique et d'effectuer le nom
bre de tétanos nécessaire pour atteindre cette tension. 

Il est à noter que, s'il est possible d'obtenir une diminution 
de la tension tétanique due à la fatigue, au cours de tétanos brefs et 
successifs, il n'en est pas de même en ce qui concerne une succession 
de secousses (voir par exemple MASHIMA et coll., 1962 ; FITTS et 
HOLLOSZY, 1976). Plutôt qu'une diminution, on observe une augmentation 
initiale de 1 •amplitude ; il s'agit donc d'une situation expérimentale 
qui ne se prêtait pas à l'étude, 
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On aurait toutefois pu envisager de tester la compliance série 
pour des valeurs de·tension sous maximales, pendant un tétanos prolongé 
(fatigue A court terme}. En fait, au cours d1 études préliminaires, nous 
avions tenté de tester cette compliance au cours d•une fatigue à court 
terme. Mais il se pose deux problèmes. o•une part, la diminution de la 
tension au cours d•un tétanos prolongé se déroule en deux phases 
(MARECHAL et AUBERT, 1958 ; SERAYDARIAN et coll., 1961} : une première 
phase où la diminution est faible, suivie d•une deuxième phase où cette 

·diminution intervient plus rapidement. o•autre part, il n•était malheu
reusement pas possible, au cours d•une même contraction tétanique d•ap
pliquer au muscle un nombre d1 étirements suffisant à une bonne détermi
nation de la compliance série. Enfin, la récupération d•une fatigue à 

court terme (tétanos prolongé} s•effectue beaucoup plus lentement que 
celle d•une fatigue à long terme, ce qui vient également limiter le 
nombre possible des mesures. 

3.2 - Compliance série et fatigue 

Les mesures ont été effectuées à des longueurs comprises entre 
1:1 et 1.2 10 afin de se garantir d•une bonne linéarité entre les étire
ments et les variations de tension (voir paragraphe 1}. La figure 26 

.présente les relations ~F = f(~} établies sur le muscle au repos et 
sur le muscle en contrac~ion. tgs relations s•ajustent A un ensemble 
de droites, avec un coefficient de corrélation r compris entre .98 et 
1. Le calcul de 1•inverse de la pente donne les valeurs de compliance. 
du muscle au repos et en contraction, valeurs à partir desquelles la 
compliance série est calculée. 

La fatigue n•entraine pas de variations de la compliance du 
muscle au repos supérieures A celles dues au phénomène de stress
relaxation, décrit au chapitre II. On ne peut donc pas dire que cette 
légère variation de la compliance du muscle au repos soit caracté
ristique de la fatigue. Par contre, la fatigue entraîne une augmentation 
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Figu·roe 26 

Z . Z . . d . (6F) d Z Z Re at~on entre a var~at~on e tens~on -- u musc e et a 

variation de longueur imposée (67, 102 ), fgrs d'étirements 

passifs (f) et tors d'étirement;
0
en contraction, au cours de 

Za fatigue. 

MUscle non fatigué (A) ; muscle dont Za tension tétanique est 

égale à 0.86 Fo (o), 0.53 Fo (e) et 0.27 Fo (6). 

Longueur de référence du muscle lo = 35 mm ; longueur du 
muscle au cours de l'expérience : Z = 1.10 lo ; Fo = 33.5 g 

de la compliance du muscle en contraction. Il en résulte que la compli
ance série augmente dans un rapport de 5 lorsque la tension tétanique 
passe de F0 (muscle non fatigué) ~ 0.2 F0 (muscle fatigué). Sur la 
figure 27 sont regroupées les valeurs normalisées de la compliance série 
en fonction de la tension tétanique développée par le muscle. La relation 
entre la compliance série et la tension tétanique s'ajuste à l'équation 
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Figu·re 26 

Z • z . . d • (6F) d 1 1 Re at~on entre a var~at~on e tens~on -- u musc~e et ~a 

variation de longueur imposée (6 z 102 ), {grs d'étirements 

·r r J 1 d 'é · zo · d pass~ s ' et ~ors t~rements en contract~on, au cours e 

Za fatigue. 

MUscle non fatigué (A) ; muscle dont Za tension tétanique est 

égaZe à 0.86 F0 (o), 0.53 Fo (e) et 0.27 F0 (6). 

Longueur de référence du muscle : Zo = 35 mm ; longueur du 
muscle au cours de t'expérience : Z = 1.10 Zo ; Fo = 33.5 g 

de la compliance du muscle en contraction. Il en résulte que la compli
ance série augmente dans un rapport de 5 lorsque la tension tétanique 
passe de F0 (muscle non fatigué) a 0.2 F0 (muscle fatigué). Sur la 
figure 27 sont regroupées les valeurs normalisées de la compliance série 
en fonction de la tension tétanique développée par le muscle. La relation 
entre la compliance série et la tension tétanique s'ajuste à 1 'équation 
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Cs ~ 0 =0.013 FFo + 0.0005 (r = .87). Il apparaît que la compliance série 
est 8•autant plus élevée que la tension tétanique est plus faible et 

que, comme on 1 'a déjà observé précédemment dans d'autres conditions, 
la diminution de la tension tétanique s'accompagne dans un premier 
temps d'une augmentation lente de la compliance série. Au fur et à 

mesure que la tension décroît, cette élévation devient de plus en plus 
rapide. 

0.05 

0 

0 
0 

0.5 
. 

1 VFo 
Figur>e 27 

Relation entr>e les valeur>s normalis~es de la compliance · 

s~rie (Cs ~) et la tension t~tanique d~veloppée au cours 
lo 

de la fatigue (F/Fo), 

Valeurs obtenues à partir de huit préparations, 
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4 - EFFET DE LA TEMPERATURE SUR LA COMPLIANCE SERIE DU MUSCLE 

Les mesures de compliance série ont été effectuées pour des 
températures supérieures à 0°C, température a laquelle on définit la 
tension tétanique Fo ; ceci permet d'étudier la relation entre la 
compliance série du muscle et la tension tétanique développée pour 
des tensions supérieures à F0 • 

Quelle que soit la température, la stimulation est maximale et 
la longueur du muscle est fixée entre 1.1 et 1.2 10 comme il en a déjà 
êté justifié plus haut. Il se posait toutefois le choix de la fréquen
ce de stimulation. En effet, il a été observé, sur le muscle de mammi
fère, que la fréquence critique de fusion tétanique augmente avec la 
température (CULLINGHAM et coll., 1960 ; TRUONG et coll., 1964 ; CLOSE 
et HOH, 1968). Nous observons le même phénomène sur le muscle Sartorius 
de grenouille. C'est pourquoi, à chaque palier de température, nous 
avons préalablement recherché cette fréquence de fusion. La fréquence 
est de l'ordre de 35 c/s a 0°C; lorsque la température passe a 10°C, 
1~ fréquence critique de fusion est de 1 'ordre de 45 c/s, pour attein
dre une valeur de 50 c/s aux températures comprises entre 18 et 20°C. 

Dans ces conditions, on mesure la compliance du muscle au repos 
et en contraction, pour les différentes températures du bain où est 
placé le muscle. La température, fixée initialement à aoc est ensuite 
augmentée par paliers pour atteindre une température de 20°C. Un 
contrôle est effectué dans quelques expériences, après avoir ramené la 
température de 0°C. A chaque palier de température, une fois la 
stabilisation thermique atteinte, on ménage un temps d'attente de 15 mn 
avant de commencer les mesures. 

4.1 -Tension tétanique et température 

Il apparaît que 1 'augmentation de température agit toujours en 
provoquant une augmentation de la tension tétanique (voir par exemple, 
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CASELLA, 1950 ; HADJU, 1951 a et b ; HADJU et D'SULLIVAN, 1951 ; 
WASHINGTON et coll.·, 1955). Les mécanismes invoqués pour expliquer ce 
phénomène sont nombreux. On peut citer, par exemple, 1 'augmentation 
des vitesses des réactions chimiques (WALKER, 1960 ; TRUONG et coll., 
1964) ou l'augmentation de la libération d'un "activateur de la 
contraction" (CLOSE et HOH, 1968). Au cours des épreuves où nous avons 
imposé des augmentations de température par paliers successifs de 0 ~ 
20°C, nous avons observé cette augmentation de tension tétanique 
(Figure 30, partie supérieure), Pour une augmentation de 0 à 10°C, la 
tension tétanique passe de Fo à environ 1.5 F0 ; elle atteint des va
leurs de 1 'ordre de 2 Fo lorsque la température est comprise entre 18 
et 20°C. 

Il faut toutefois noter que cette action de la température est 
différente si 1 'on observe 1 'amplitude de la secousse (voir par exemple, 
WALKER, 1949, 1951 ; KELLEY et FRY, 1958 ; DOUDOUMOPOULOS et CHATFIELD, 
1959). Dans ce cas, plutôt qu'une augmentation, on note une diminution· . 
de l'amplitude, il s'agit donc encore ici, d'une situation expérimentale 
qui ne se prêtait pas à 1 'étude. 

On a tenté de tester la compliance série du muscle en imposant 
a ce dernier un réchauffement initial de 0° à 20°C, puis une diminution 
progressive de température par paliers, de 20°C à 0°C, Ce protocole n'a 
pas permis d'effectuer des mesures très cohérentes de la compliance. En 
effet, s'il est possible d'obtenir assez rapidement la température du. 
bain de 20 à 0°C, comme précédemment, il n'est pas possible de faire 
croître la température rapidement de 0 à 20°C ; le réchauffement de
mande au minimum quatre vingt dix minutes auxquelles il faut encore 
ajouter les quinze minutes ménagées après la stabilisation thermique. 
De ce fait, la durée totale de l'expérimentation devient très longue 
et la validité des mesures peut être mise en doute. 
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4.2 - Compliance série et température 

La figure 28 présente les relations ~F = f(~) établies sur le 
F o 1 a 

au repos et sur le muscle en contract1on, à différentes tempéra-
Ces relations s •ajustent à un ensemble de droites ( .98 < r < 1). 

La compliance série est, comme on 1 •a déjà indiqué plus haut, calculée 
à partir des valeurs de compliance du muscle au repos et en contraction, 
valeurs égales à 1•inverse des pentes des relations. 

3 

2.5 

2 

15 

0.5 

Figur>e 28 

Relation entr>e la variation de tension (~~) du muscle et 

Za va'l'iation de longueur imposée (~l 102}a lors d'étire--
la ~ 

ments passifs à 0°C (e} et lors d'étirements en contrac-

tion~ à différ>entes tempér>atur>es (o~ 0°C ; '~ 3°C ; 

~~ 5°C; v~ 8°C j '~ 1?°C; *~ 0°C). 

Longueur> de r>éfér>ence du muscle : Za = 3?.5 mm; longueur> 
du ~~sete au cour>s de l'expér>ience : l = 1.20 la. 
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Il faut noter que 1 •augmentation de température n'entraîne pas, 
comme dans le cas de la fatigue, de variations de compliance du muscle 
au repos supérieures â celles dues au phénomène de stress-relaxation 
(voiP chap.II). Pourtant, les variations de température ont une influ
ence sur la tension de repos (HILL, O.K., 1970, 1972 ; voiP figure 29), 
et 1 e rapport : 

6F (variation de tension de reros) 
6T (variation de ~empérature) 

est constant dans une gamme de température comprise entre 0 et 24°C. 

a 

1 
! 

FiguPe 29 

EnregistPement de Za vaPiation de Za tension de Pepos au 
couPs de VaPiations de tempéPatuPe. 

En A~ la tempéPatuPe passe de 24.5°C à 0°C ; en B~ Za 
tempéPature passe de 0°C à 24.5°C; la tension Pevient à 
son niveau initial. 

ExpéPience Péalisée suP un muscle SaPtoPius de gPenouiZle. 
LongueuP de PéféPence : lo = 31 mm ; longueur du muscle 
duPant l'expéPience : Z = 1.06 l 0 • 

(d'apPès HILL~ D.K.~ 19?0) 

Ce comportement du muscle indique que la tension dont il est question 
serait plutôt de nature 11 active 11 que 11 passive 11 (HILL, 1968). Lors de 
nos séries expérimentales, nous n'avons pas observé ces variations de 
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tension de repos. Elles sont, en effet, de l'ordre de 200 mg ; or, 1 'am
plification nécessaire â la visualisation des différents phénomènes 
(1 mm correspond â des valeurs de tension comprises entre 0.9 et 1.25 g) 
ne nous permet pas cette observation. En conséquence, une éventuelle 
variation de la tension de repos peut, au regard des tensions tétaniques, 
être considérée comme négligeable. 

En ce qui concerne la compliance série, 1 'augmentation de tempé
rature entraîne peu de variations. Ces résultats apparaissent sur la 
figure 30 ; lorsque la température passe de 0 à 20°C, la tension téta
nique double de valeur, alors que la compliance série ne diminue que 

temp (•c) 

15 ' ' 

10 

5 

2 F/Fo 

O.o5 

.. 
........ .:..: .. Jif ................. .. 

1 1 ' 
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Figure 30 

ReZations entre Za tension tétanique 
(F/F0 ) et : 

- Za température~ en degrés centigrades 

- Zes vaZeurs de oompZianoe série~ en 

vaZeurs normaZisées (Cs ~) 

VaZeurs obtenues à partir de dix pré
parations. 
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dans un rapport de l'ordre de 1.4. Ces résultats sont en accord avec 
ceux de HILL (1951); et les faibles variations de compliance série 
avec la température expliquent sans doute la non-concordance des ré
sultats relevés dans la littérature. Pour HILL (1951), la compliance 
série du muscle diminue légèrement lors d'une élévation de température 
dans les mêmes conditions, ABBOTT e~ MOMMAERTS (1959) et WALKER (1960) 
n•observent pas de variations de la compliance série, alors que JEWELL 
et WILKIE (1958), FOWLER et CROWE (1976) notent une augmentation. 

5 ~ DISCUSSION 

De 1 •examen des résultats, il apparaTt nettement que la compliance 
du muscle au repos est toujours supérieure à celle du muscle en contrac
tion ; le rapport maximal entre les valeurs mesurées au cours des expé
riences présentées est de 75, lorsque le muscle est à une longueur égale 
à 1.06 la. Pour les longueurs inférieures, la compliance parallèle n'a 
P?S pu être mesurée (voir chap.II). Du fait de cette grande différence, 
on pourrait négliger, lorsque 1 •on mesure la compliance série, la 
compliance de 1 1 élément élastique parallèle pour des longueurs inférieures 
à 1.2 la (AUBERT, 1956 ; BAHLER, 1968 ; BENDALL, 1969) quel que soit le 
modèle de muscle (voir figure 1). Il faut toutefois noter que BUCHTHAL 
et ROSENFALCK (1957) ont mesuré un rapport, entre les valeurs de compli
ance parallèle et de compliance série, qui est de 1 'ordre de trois, ce. 
qui est nettement inférieur aux mesures que nous avons réalisées et qui, 
en général, ne correspond à aucune autre donnée de la littérature. 

D•une analyse de la littérature faite par AUBERT (1956), il appa
raTt que la nature des structures responsables des propriétés élastiques 
du muscle au repos a été largement discutée. BANUS et ZETLIN (1938) 
attribuent ces propriétés aux enveloppes conjonctives des muscles ; 
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RAMSEY et STREET (1940) les attribuent au sarcolemme des différentes 
fibres du muscle. CASELLA (1950) montre que le sarcolemme de la fibre 
musculaire isolée ne contribue à la tension de repos qu•à des longueurs 
comprises entre 20 et 30 p.100 de la longueur de référence lo. Plus 
récemment, HILL (1968) a montré qu•une partie de la tension de repos 
est due à une interaction entre les filaments d•actine et de myosine, 
interaction très différente de celle existant dans un muscle stimulé 
(HILL, O.K., 1970). 

Si on fait 11 hypothèse que, sur le muscle au repos, la composante 
contractile se déforme librement au cours des étirements, il n•intervient 
alors, dans le développement de la tension de repos, que la compliance 
élastique parallèle. 

Au cours de la contraction, la compliance est modifiée par 1 •inter
vention d•une élasticité série, située soit dans les structures passives, 
soit dans les structures actives. o•après WILKIE (1950), il n~ semble 
pas possible que toute 1 •élasticité série puisse être attribuée aux 
tendons, ceux-ci étant en fait relativement peu extensibles. Selon JEWELL 
et WILKIE (1958), les tendons ne représenteraient pas 50 p.100 de 1 1 élas-

• ticité série. Cependant, les stries Z (PHILPOTT et SZENT-GYORGYI, 
1953), ou les liaisons actine-myosine formées pendant la contraction .. 
(HUXLEY et SIMMONS, 1972 ; RUEGG, 1971 ; RACK et WESTBURY, 1974 ; 
HUXLEY, 1974) pourraient également contribuer à 1 1 élasticité série. 
Il faut noter, d•après SCHOENBERG et coll. (1974), qu•il n•est pas 
possible de savoir si la compliance mesurée se situe entièrement 
dans les ponts ou si une partie se situe en série avec les ponts. 

On a constaté (Figures 22, 24, 2?, 30) que la compliance série 
du muscle n•est pas constante, mais qu•elle est fonction de la tension 
contractile développée par le muscle. Au regard des différents facteurs 
qui font varier la tension tétanique, on peut postuler qu•il existe une 
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relation entre la compliance série et le nombre de ponts entre 1 'actine 
et la myosine. 

- Lorsque 1 'on augmente la longueur du muscle au-delà de la lon
gueur de référence 10 , la compliance série diminue ; ceci est en 
accord avec les résultats de CLINCH et BRESSLER (1972). Lorsque 1 est 
supérieur à 10 , ceci se traduit, d'après les observations de HANSON et 
HUXLEY (1955) et HUXLEY (1957), par une diminution du recouvrement des 
.filaments d'actine et de myosine. D'après la théorie développée par ces 
auteurs, il s'en suit une diminution du nombre de ponts possibles entre 
ces filaments, diminution proportionnelle à la longueur (Figures 11, 12, 

22), 

- Quand le niveau de stimulation diminue, le muscle est en con
traction sous maximale. Les fibres n'étant pas excitées en totalité, 
ceci se traduit également par une diminution du nombre de ponts entre 
1 'actine et la myosine. Toutefois (Figure 24), on a pu noter que la 
relation entre le niveau de stimulation et la tension tétanique déve
loppée n'est pas linéaire. 

- La chute de tension est également due à la fatigue. Quel que 
soit le mécanisme que 1 'on puisse invoquer pour expliquer la fatigue, . 
défaillance au niveau du couplage excitation-contraction (EBERSTEIN 
et SANDOW, 1961, 1963), réduction de la concentration d'un activateur 
de la contraction (GRABOWSKI et coll,, 1972 ; VERGARA et RAPOPORT, 
1974), il en résulte, selon DAVIES (1963), que la fatigue correspond à 

la diminution du nombre de ponts entre 1 'actine et la myosine. On 
pourrait cependant formuler également 1 'hypothèse que, même si la fati
gue n'entraînait pas une diminution du nombre de ponts, la tension de 
chaque pont se trouverait diminuée, Il ne nous est pas possible, à ce 
stade de la discussion, d'argumenter en faveur de 1 'une ou 1 'autre de 
ces hypothèses. 
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Les trois facteurs que nous venons de rappeler ont permis de me~u
rer la compliance série du muscle pour des tensions inférieures à F0 , 

Fo étant déterminé a aoc. Par contre, 1 'élévation de température au-delà 
de 0°C permet de mesurer la compliance série pour des tensions tétaniques 
supérieures a F0• Dans ce cas, nous avons observé une légère diminution 
de la compliance série, résultats en accord avec ceux de HILL {1951). 

Il pourrait para~tre. surprenant que, pour des tensions contractiles 
inférieures à F0 , la compliance varie fortement alors qu'elle ne varie 
que faiblement pour des tensions contractiles supérieures à F0 • Comme on 
le verra en discussion générale, le modèle mathématique proposé pour la 
relation entre la compliance série et la tension développée permet d'ex
pliquer qu'au-delà d'une certaine valeur de tension, la compliance série 
varie peu. Quoiqu'il en soit, les relations entre la compliance série 
du muscle et la tension tétanique développée suivent la même évolution 
que celles présentées par JOYCE et RACK {1969), BLANGE et coll. {1972 a), 
CLINCH et BRESSLER {1972), GOUBEL et PERTUZON {1973), BRESSLER et 
CLINCH {1975) 

En résumé, il apparaît donc que la compliance série d'un muscle en 
état d'activité est toujours nettement plus faible que la compliance 
d'un muscle au repos. De plus, la compliance série est liée au niveau 
d'activité du muscle ; cette compliance est d'autant plus élevée que la 
tension tétanique est plus faible, la variation étant plus forte aux 
faibles valeurs de la tension et tendant vers une valeur stable aux en
virons de la tension isométrique maximale. 
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Comme on 1 •a déjà signalé au début du chapitre III, il s•était 

posé, pour la détermination de la compliance série, le problème du 
choix entre une technique de 11 COntrolled-release 11 (relâchements) et 
une technique de 11 Controlled-lengthening 11 {étirements). Nous commen
cerons cette discussion par une comparaison des valeurs mesurées au 
moyen de ces deux méthodes. Les problèmes techniques et méthodologi
ques liés au mode d•expression des résultats seront ensuite examinés. 

Etant donné la grande similitude des relations entre la compli
ance série du muscle et la tension tétanique développée, présentées 
au Chapitre III, on examinera le caractère de généralité de cette re-
1ation,d•une part en faisant varier les caractéristiques physico
chimiques du milieu dans lequel le muscle est placé, d•autre part en 
présentant un essai de justification théorique de la forme de la 
relation. 

Enfin, on discutera de 1 •interaction entre la composante élastique 
série ·et la composante contractile au cours de la phase initiale de la 
contraction tétanique isométrique et pendant les 11 réarrangements 11 qui 
suivent un étirement ou un relâchement pendant le palier tétanique. 



1 - COMPARAISON DES COMPLIANCES SERIE MESUREES EN RELACHEMENT 
ET EN ETIREMENT 

68. 

Les valeurs de compliance série que nous avons calculées sont 
mesurées en imposant des étirements sur le muscle, à partir du pla
teau tétanique. Par contre, la plupart des valeurs présentées dans la 
littérature sont mesurées en imposant des relâchements au muscle. Les 
valeurs de compliance série normalisées mesurées au cours d'allonge
ment sont légèrement plus faibles (de 0.017 à 0.019 pour des tensions 
tétaniques comprises entre 0,99 et 1 F0 ) que celles mesurées par HILL 

(1950) : 0.023, WILKIE (1956 a) : 0.024, GOUBEL (1976) : 0.023. Les 
valeurs de compliance que nous mesurons au cours du relâchement impo
sé qui suit l'étirement (voir figure 10) sont également de l'ordre 

de 0.023 à 0.024 pour des tensions tétaniques maximales. Au cours de 
l'étirement, 1 'augmentation de tension est suivie d'une décroissance 
progressive vers la tension isométrique correspondant à la nouvelle 
longueur atteinte. Celle-ci n'est peut être pas stabilisée totalement, 
mais le relâchement étant très rapide, on peut faire 1 'hypothèse qu'au 
cours de ce relâchement rapide, 1~ composante contractile ne varie pas 
de longueur. Ainsi, même si la tension, au moment du relâchement, n'est 
pas encore totalement stabilisée à la nouvelle longueur du palier té-

• tanique, la variation de tension consécutive au relâchement peut être 
attribuée exclusivement à la détente de la composante élastique, et 
permet en conséquence, la détermination de son élasticité. 

Dans ces conditions, il apparaît que la composante élastique 
série serait plus compliante au cours du relâchement qu'au cours d'un 
étirement. Il faut noter que notre hypothèse, comme celle des auteurs 
cités, est de considérer la composante élastique série comme une compo
sante élastique pure non amortie ou présentant un amortissement négli
geable. Or, si 1 'on considère le muscle comme un système visco
élastique, il est certain.que des forces visqueuses doivent s'ajouter 
à la variation de tension consécutive à un étirement rapide, Ces forces 
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visqueuses font tendre à diminuer la valeur de la compliance, ce qui 
pourrait expliquer la valeur de compliance, plus faible en étirement 
qu'en relâchement. Bien que les différences de la compliance série 
en relâchement et en étirement soient relativement faibles, il serait 
néanmoins justifié, dans une étude ultérieure, de reposer le problème 
en termes de visco-élasticité, c'est·à-dire en testant les effets sur 
la valeur de la compliance s~rie, de la vitesse d'étirement ou de re
lâchement, 

2 - PROBLEMES TECHNIQUES ET METHODOLOGIQUES DE LA MESURE DE LA 
COMPLIANCE SERIE 

Il est classiqu~ de représenter les variations de tension, lors 
de relâchements à partir du plateau tétanique, en fonction des varia
tions de longueur. Les relations traduisant les variations du coeffi
cient d'élasticité se présentent sous la forme de courbes "tension
extension". Il peut apparaître une grande variation des pentes de ces 
relations, selon le muscle considéré ou la méthode utilisée (CAVAGNA, 
1970, Figur>e 31 ; CLOSE, 1972 ; BRESSLER et CLINCH, 1974 ; BLANGE et 
coll., 1972 a ; GOUBEL, 1978). Mais il appara,t que la majorité des 
auteurs décrivent des relations compliance-force non linéaires, la 
compliance diminuant lorsque la force augmente. 

Lorsque les valeurs de compliance sont calculées à partir des 
pentes des relations "tension-extension", les auteurs cités ci-dessus 
montrent que la compliance série est constante de 0.4 F0 à F0 , puis 
augmente quand Fest inférieur à 0.4 F0 • CAVAGNA (1970) montre que 
cette courbe peut être prolongée au-delà de F0 , la pente de la relation 
"tension-extension" ne variant pas. 
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Figure 31 

Courbes "tension-extension 11 de la composante élastique 
série pour différents muscles : trait plein, gastrocné
mien de grenouille ; tirets : sartorius de grenouille ; 
tirets-pointillés : gracilis anticus de rat. 
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La tension est exprimée en kg par cm2 de section du muscle 
et l'extension en p.lOO de la longueur de référence, lo. 

(d'après CAVAGNA, 1970) 

Or les résultats présentés sur les figures 22, 24, 27 et 30 
mettent en évidence une légère diminution de la compliance série lors
que la tension tétanique passe de 0.5 Fo a 2 F0 . Ces variations sont 
évidemment minimes (de 0,026 a 0,014) par rapport aux variations lors
que la tension décroît de 0,5 Fo a 0,075 Fo ; la compliance, de 0.026 
atteint une valeur égale a 0,14, 

Il nous est néanmoins apparu intéressant de reporter nos résultats 
sur une courbe .,tension-extension .. , telle que celle présentée par 
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GOUBEL (1978). Cette courbe, obtenue sur un muscle Sartorius de gre
nouille, est tracée en imposant au muscle des relâchements a partir du 
plateau tétanique et extrapolée au-delà de Fo suivant 1 'hypothèse de 
CAVAGNA (1970) (Figure 32). Pour chaque valeur de tension tétanique 
atteinte avant chaque étirement, on reporte suivant 1 •axe des abscisses, 
à partir de la courbe, les variations de longueur imposées (~ 102 ). 

Puis on reporte suivant 1 •axe des ordonnées les variations d!
0
tension 

correspondantes. On peut·ainsi comparer nos résultats avec ceux des 
auteurs pré-cités. Théoriquement, les points ainsi reportés devraient 
être situés exactement sur la courbe 11 tension-extension 11

• Or, on cons
tate que, pour des valeurs de tension supérieures à 0.8 Fo, les points 

sont situés légèrement au-dessus de la courbe. Cela signifie que, pour 
les niveaux de tension les plus élevés, les valeurs de compliance série 
que nous avons mesurées sont légèrement sous estimées. Cette constata
tion plaide également en faveur d'une étude ultérieure de la composante 
élastique série, non plus en termes d'élasticité pure, mais en termes 
de visco-élasticité. 

3 - GENERALISATION DE LA RELATION ENTRE LA COMPLIANCE SERIE 
ET LA TENSION TETANIQUE 

Lorsque l'on compare les relations entre la compliance série du 
muscle et la tension tétanique développée, obtenues en faisant varier 
la tension tétanique, soit par 1 •augmentation de la longueur du muscle, 
soit par une variation du niveau de stimulation, soit encore au cours 
d'épreuves de fatigue, on s'aperçoit que ces relations sont relativement 
identiques. Une analyse statistique (test dérivé du! de Student-Fisher, 
voir chap.II), a été effectuée en comparant deux à deux les relations 
entre la compliance série et la tension, établies dans ces trois 
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Comparaison des résultats obtenus au aours de six séries 
expérimentales, d partir d'une aourbe "tension-extension" 
(GOUBEL_, 1978), tracée en imposant au musale des relâche
ments d partir du plateau tétanique. 

Les variations de tension tétanique au aours des six 
séries expérimentales sont obtenues par: e, variation de 
longueur du musale ; •, modification du n~veau de stimu
lation ; o_, épreuves de fatigue ; V, augmentation de la 
température ; *, présence de solutions hypertoniques ; 
,, présence d'ions manganèse (voir plus loin). 
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conditions. Cette comparaison teste 1 •hypothêse d•une différence nulle 
entre les coefficients a de la relation Cs ~ = a~+ b. Le tableau 

1 o F 
ci-dessous regroupe 1 •ensemble de ces tests statistiques. 

Frœf;ctœs modifiant Equation t 
SeuiZ de 

la tenoion tétanique 2' pr>obabi ii té 

Va!"iation Fn Fo .75 de lmzgueur> Cs 1 - = 0.011 ·- + 0.004 
o F 

1.58 .2 
Var>iation du niveau Cs Fo = 0.015 F'o - 0.006 .95 de st-imulation Zo F 

Var>iation Cs Fo = 0.011 Fo + 0.004 • 75 
de Zon;;ueur> Zo F 

0.59 .5 

Fatigue Cs~~= 0.013 ~ + 0.0005 .87 

Var>iation du niveau Cs Fo = 0.015 Fo - 0.006 .95 de st·imulation z0 F - 1.06 .J 
Fatigue Cs~~= 0.013 F;. + 0.0005 .87 

On notera que dans le tableau comparatif ci-dessus, on. n•a pas 
fait figurer les tests entre les relations compliance série - tension 
tétanique obtenues par augmentation de la température et les autres 
relations établies lors de variations de longueur, de niveau de stimu-

• lation et au cours des épreuves de fatigue. Nous avons, en effet, 
estimé qu•il n•était pas justifié d•effectuer, à ce stade de 1 •exposé, 
une telle comparaison compte tenu du fait que la relation entre la 
compliance série et la tension tétanique,établie par augmentation de la 
tempér9ture,couvre une gamme de tension différente de celle des autres 
relations. Nous nous limiterons à examiner plus loin, 1 •allure de la re
lation obtenue sur 1 •ensemble des séries expérimentales, y compris celle 
effectuée par variation de température. 

De 1 •examen du tableau regroupant 1•ensemble des tests statistiques, 
il n•apparaît que, dans aucun des cas, les coefficients~ des équations 
reliant la compliance série et la tension tétanique soient significative
ment différents, ce qui semblerait conférer à cette relation un certain 
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caractère de généralité. Dans ces conditions, on a recherché si la 
relation entre la compliance série et la tension tétanique, déterminée 
au cours d•expériences oa 1 •on fait varier les caractéristiques physico
chimiques du milieu, était comparable à celle que nous venons de 
décrire. c•est pourquoi nous avons choisi de tester : 

- 1 •effet des solutions hypertoniques 
- 1 •effet des ions manganèse. 

Enfin, sur 1 1 hypothèse que l 1 élasticité série est une propriété à la 
fois des liaisons actine-myosine et de structures passives en série 
avec elles, nous tenterons de justifier le choix de 1 •équation par 
laquelle nous décrivons la relation entre la compliance série et la 
tension tétanique. 

3.1- Effet des solutions hypertoniques 

Quels que soient les mécanismes retenus pour expliquer 1 •effet 

des solutions hypertoniques sur le muscle, il apparaît que la tension 
contractile diminue toujours quand 1 •hypertonicité du milieu augmente 
(HOWARTH, 1958 ; APRIL et coll., 1968 ; ADRIAN et coll., 1970 ; GORDON 
et GODT, 1970 ; LANNERGREN et NOTH, 1973). Même lorsque la réponse 
mécanique du muscle, sous 1 •effet de ces solutions, est annulée, le 

• potentiel d•action est inchangé (HODGKIN et HOROWICZ, 1957 ; TIGY! 
• et SHIH-FANG, 1962 ; VARGA-MANY! et TIGY!, 1962). L•effet de ces solu-

tions a été décrit par SANDOW (1965) comme une dissociation du couplage 
excitation-contraction, bien que pour d•autres auteurs (HOWARTH, 1958 ; 
HILL, 1968) ce couplage ne soit pas affecté. 

Au cours de nos expériences, ·1 •augmentation d1 hypertonicité a 
été obtenue en ajoutant du saccharose au milieu dans lequel baigne le 
muscle. La pression osmotique de la solution physiologique est équiva
lente à celle d•un milieu contenant 254.2 milliosmoles/1. Cette· 
pression osmotique a été augmentée progressivement, par palier, de 30 
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ou 60 milliosmoles/1, c'est-à-dire 30 ou 60 mM/1. Nous observons une 
décroissance de la tension tétanique en fonction de 1 'hypertonicité 
(Figure 33, partie supérieure). Cette évolution est comparable à celle 
présentée par GORDON et GODT (1970). Lorsque la pression osmotique du 
milieu a doublé, la tension tétanique atteint des valeurs de l'ordre 

de 0.09 F
0

• 

Comme précédemment, nous avons tracé les relations ~F = f(~), 
Fo 1 o 

établies sur le muscle au repos et sur le muscle en contraction, 
pour chaque valeur d'osmolarité du milieu, c'est-à-dire pour chaque 
valeur de tension tétanique développée. (La longueur du muscle est, 
comme il l'a été indiqué précédemment, comprise entre 1.1 et 1.2 10 ). 

Ces relations s'ajustent à des droites (.97<r<l). A partir de l'in
verse des pentes des relations, nous calculons les valeurs de compli
ance du muscle au repos et en contraction, puis la compliance série du 

muscle comme il 1 •a déjà été indiqué plus haut. 

De la même façon que nous 1 •avons observé dans le cas ~e 1 'aug
mentation de température, il faut noter que 1 'hypertonicité n'entraîne 
pas de variations de la compliance du muscle au repos supérieures à 
celles dues au phénomène de "stress-relaxation .. (voir chap.II) . 

• Pourtant, la tension de repos varie en fonction de l'hypertonicité 
(HILL, 1968 ; ISAACSON, 1969 ; LANNERGREN, 1971 ; HOMSHER et coll., 
1974). Ces variations sont de 1 •ordre de 150 mg lorsque la pression 
osmotique est multipliée par trois (HILL, O.K., 1970). Au cours de 
nos expériences, nous n'avons pas observé ces faibles variations, du 
fait de llamplification trop faible pour visualiser ces phénomènes ; 
ce point a déjà été explicité lors de l'étude des effets de la tempé
rature sur la tension de repos, Comme dans ce cas, les variations de 

tension de repos sont négligeables au regard des tensions tétaniques 
développées. 
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En ce qui concerne la compliance série, celle-ci augmente en 
fonction de l'hypertonicité du milieu. Sur la figure 33, sont regrou
pées les valeurs normalisées de la compliance série en fonction de la 
tension tétanique développée par le muscle. La relation entre la 

[mM/1] 

300 

150 

0 
1 F/Fo 

0.1 

- -- -·-· ---. 

"Figure 33 

Relations entre la tension tétanique 
(F/Fo) et : 

- la concentration en saccharose~ 
en mM/l 

- les valeurs de compliance série~ 

en valeurs normalùJées (Cs ~) 
lo 

Valeurs obtenues à partir de cinq 
o.os préparations. 

• • 

0 0.5 1 
F/Fo 

compliance série et la tension tétanique s'ajuste à 1 'équation 
Cs f.Q_ = 0.0066 FFo_ + 0.014 (r = .84). L'augmentation de la compliance 

lo 
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série du muscle est comparable à celle décrite dans·les cas précédents 
(Figures. 22, 24, 27 et 30). La variation est d'abord faible de Fo à 

0.4 Fo : la compliance série, de 0.019 devient égale à 0.025, alors que 
de 0.4 Fo à 0.09 Fo, 1 'élévation est plus rapide ; cette compliance 
croit de 0.025 à 0.1. 

Si les solutions hypertoniques agissent au niveau du couplage 
excitation-contraction, soit par l'augmentation du taux de séquestra
tion du calcium, soit par la libération insuffisante de calcium lors 
de la dépolarisation (GORDON et GODT, 1970), il s'en suit, selon les 
hypothèses de DAVIES (1963) une diminution du nombre de ponts formés 
entre 1 'actine et la myosine. Mais on ne peut pas exclure 1 'hypothèse 
que, si le nombre de ponts est inchangé, il peut néanmoins se produire, 
en fonction de 1 'hypertonicité, une diminution de la tension développée 
par chaque pont (EDMAN et ANDERSON, 1968). 

3.2 - Effet des ions manganèse 

La présence d'ions manganèse dans le milieu dans lequel baigne 
le muscle fait également chuter la tension tétanique (CHIARANDINI et 
STEFAN!, 1973). Ces ions agissent, d'après ces auteurs, au niveau du 

·couplage excitation-contraction, en modifiant le seuil mécanique d'ex
citation des fibres musculaires de grenouille. Cette modification du 
seuil mécanique a, comme conséquence, pour une même stimulation, une 
diminution du nombre de fibres recrutées. 

Au cours de nos séries expérimentales, nous avons ajouté les ions 
manganèse sous forme de chlorure de manganèse, MnCl 2 • Il convient de 
ne pas utiliser le sulfate de manganèse, MnS0 4 , l'ion S0 4-- se révélant 
toxique pour le muscle. Le chlorure de manganèse est ajouté par quan
tités successives et la tension chute progressivement ; elle atteint 
une va 1 eur de 0.1 F o 1 ors que nous avons ajouté 60 mM/1 (Figure 34, pa.r·tie 

supérieure) . 
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Le calcul de la compliance série se fait comme dans les cinq 
autres cas précédents. Cette compliance augmente à mesure que 1 'on 
ajoute des ions manganèse, et que la tension tétanique chute 
(Figure 31). La relation entre la compliance série et la tension téta-

Fa Fo nique s'ajuste à l'équation Cs T; = 0.017 ~- 0.0024 (r = .97). 

[mM/1] 

60 

30 

o------+--"' ..... .._o::.r-
1 F/Fo 

0.1 

0.05 

o------~--------T-
0.5 t F/Fo 

!_igure 34 

Relations entre la tension tétanique 
(F/Fo) et : 

- la concentration en chlorure de 
. manganèse, en mM/l 

- les valeurs de corrrpliance séï>ie, 

en valeurs normalisées (Cs Po) 
lo 

Valeurs obtenues à partir de quatre 
préparations. 

La variation, faible au début (de 0.019 à 0.025 lorsque la tension 
décroît de Fo à 0.4 F0 ) devient de plus en plus rapide. Quand la tension 
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décroît de. 0.4 Fo a 0.1 Fo, la compliance série augmente de 0.025 a 
des valeurs de 1 'ordre de 0.13. 

On a vu, d'après CHIARANDINI et STEFAN! (1973), que les ions man

ganèse agissent en modifiant le seuil mécanique d'excitation des fibres 
musculaires ; ceci entraîne une diminution du nombre de fibres recrutées, 
ce qui globalement se traduit par une diminution du nombre de ponts 
entre 1 'actine et la myosine. 

3.3 - Essai de justification théorique de la forme de la 
relation 

Dans chaque condition expérimentale, nous avons établi la rela
tion entre la compliance série et la tension tétanique développée ; 
au début du paragraphe 3, sur les résultats de l'étude statistique 
effectuée afin de comparer les coefficients~ des relations entre la 
compliance série et la tension, il est apparu que 1 'on pouvait retenir 
une relation générale dans les trois cas suivants : variation de ten
sion du fait d'une augmentation de la longueur du muscle, d'une varia
tion du niveau de stimulation et variation de tension au cours des 
épreuves de fatigue. Nous complétons cette étude en 1 'élargissant aux 
deux conditions expérimentales que nous venons de décrire. Le tableau 
ci~dessous regroupe 1 'ensemble des tests statistiques pour cinq condi
tions expérimentales. 

Bien que dans certaines conditions, les différences entre les 
coefficients a des différentes relations tendent à être significatives, 
il faut néanmoins noter que, dans deux cas, les différences n'appa

raissent pas comme significatives. 11 s'agit des relations entre la 
compliance série et la tension tétanique établies lorsque cette ten
sion décroît du fait de la présence d'ions manganèse et de la variation 
du niveau de stimulation d'une part, et du fait de la présence de 
saccharose et d'une augmen~ation de la longueur du muscle d'autre part. 
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Facte~rs modifiant Equation l' t Seuil de 
ta tension tétanique probabilité 

Val'iation cs~= 0.011 ~ + o.'oo4 .7S de longueur 
1.14 .3 . 

Saccharose Cs Fo = 0.0066 Fo + 0.014 
lo P 

.84 

Variation du n·.:veau Fo _ ~ .9S de stimulatio,; Csy;;-O.OlS F -0.006 

3.77 .001 

Saccharose Cs Fo = 0.0066 Fo + 0.014 . zo p .54 

Fati.,u11 Cs Fo = 0.013 Fo + o.ooos 
lo F 

.87 

3.98 .001 
Saccha:foose Cs !..9. = O. 0066 Fo + o. 014 

Zo F 
.84 

Ions manga,Wse Cs~= 0.017 'fJ-- 0.0024 .97 

t- 6.SS .001 

Saccharose Cs~= 0.0066 Fo + 0.014 
Zo F 

.84 

Variation Cs~= 0.011 ~ + 0.004 .75 de longueur Z.o P 
2.31 .02 

Ions ma~<.m~se Cs~= 0.017 ~- 0.0024 .97 

Variation du niveau Cs~= O. OlS~- 0.006 .95 de stimulation Zo P 

1 1.11 ;3 

Ions mangan~se ~ Fo ·· .97 Cs Zo .:: 0.017 F- 0.·0024 

Fatigue Cs Fo = 0.0066 Fo + 0.014 
lo F 

.84 

2.49 .02 

Ions rr.angan~se cs !:a.= o. 017 !:a. - o. oo2i 
Z.o F 

.97 

Au regard de l 1 ensemble des tests statistiques, on peut considérer comme 
justifié de regrouper la totalité des valeurs afin de calculer une équa
tion générale ; pour le calcul de cette équation, nous ferons figurer les 
valeurs de compliance série mesurées pour des tensions tétaniques supé
rieures â Fo, valeurs obtenues par augmentation de la température. 

Plutôt que de proposer une équation empirique, simplement en tes
tant plusieurs types d•équations et en choisissant celle pour laquelle 
le coefficient de corrélation est le plus élevé, on a recherché une 
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équation basée sur des hypothèses simples : toutes les fibres sont de 
même longueur, c•est~a-dire sont formées du même nombre de sarcomères 
toutes les fibres sont parallèles à 1 •axe longitudinal du muscle ; on 
assimile les différents types de fibres qui pourraient composer le muscle 
à un seul et même type de fibres ; on considère que tous les sarcomères 
ont la même longueur le long de la fibre (HUXLEY, 1957). 

Soit c la compliance d•un sarcomère et f la tension développée 
par un sarcomère. Une fibre est formée de rn sarcomères et on appelle 
n le nombre de fibres. Les sarcomères étant en série dans une même 
fibre, la tension développée par la fibre est la même que celle déve
loppée par un sarcomère, c•est-à-dire f ; la compliance de la fibre 
est égale à rn fois la compliance élémentaire d•un sarcomère, c•est
à-dire c• =mc. L1 élément contractile du muscle est formé den fibres 
en parallèle. La tension développée par le muscle est donc égale à 

n fois la tension développée par une fibre soit F = nf et la 
compliance C11 du muscle peut être calculée à partir de la compliance 
d1 une fibre : C11 = en• = mnc. Puisque n = 7, on peut écrire c" = m~f· 
A cet élément variable de la composante élastique liée à la composante 
contractile, il convient d•ajouter une composante invariable k, corres
pondant aux tendons, aux tissus conjonctifs, etc .• , c•est-à-dire à 

toutes les structures élastiques dont la compliance est indépendante 
de la tension développée. 

On peut donc proposer, au niveau global du muscle, 1 •équation 

Cs = C11 + k c•est-à-dire Cs = mcf + k 
F 

La quantité mcf est une constante. On peut donc écrire la relation 
Cs = ~ + k. Afin de pouvoir comparer les équations établies sur des 

F 
préparations différentes, on normalise les compliances en les rappor-

tant à~ et les tensions en les rapportant à F0 (voir chap.II). 
Fo 
La relation générale s•écrit alors Cs 

1
Fo =a~+ b dans 
·a F 

laquelle a =~soit mcf et b = k fQ. Le coefficient a dépend donc 
Fn Fo lo. -
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de la compliance d'un sarcomère et de la force développée par celui-ci, 
et également de la longueur de la fibre. 

Si 1 'on ajuste 1 'ensemble des points expérimentaux, y compris 
ceux pour laquelle la tension développée est supérieure à F0 , 1 'équa

tion s'écrit 
Cs ~ = 0.0098 FFo + 0.0083 

1 0 

Le coefficient de corrélation est égal à .84. Le nombre de degrés de 
libertés est égal à 177. La probabilité pour que les deux variables 
soient indépendantes 1 'une de l'autre est inférieure à .001. 

La figure 35 regroupe 1 'ensemble de ces points expérimentaux et 
la courbe en trait plein est la courbe théorique calculée à partir 
de l'équation ci-dessus. On remarque que les points obtenus lors de 
1 'augmentation de température, c'est-à-dire les points d'abscisse 
~ >1 sont cohérents avec les autres points obtenus dans les cinq 
Fo F 
autres conditions expérimentales et d'abscisse-< 1. Lorsque la 

Fo 
tension tétanique développée est de 1 'ordre de F0 , la compliance liée 
a 1 'élément contractile et celle liée aux structures tendineuses sont 
du même ordre, bien que 11 élément constant de cette équation soit envi
ron 15 p.100 inférieur à l'élément variable. Quand F croît au-delà 
de Fo, la compliance de 1 'élément variable est supérieure à celle de 
l'élément constant. Lorsque Fest inférieur à F0 , la compliance de 
l'élément invariable devient faible devant celle liée à 1 'élément 
contractile. Pour des tensions tétaniques de 1 'ordre de 0.1 F0 , ce 
qui correspond aux tensions les plus faibles que nous ayons testées, 
la compliance liée aux structures contractiles est environ dix fois 
supérieure à celle liée aux structures tendineuses. 

Si les structures contractiles peuvent être caractérisées d'une 
part, par la tension contractile qu'elle développe et d'autre part, 
par leurs propriétés élastiques, peut-on pour autant affirmer qu'il 
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Figuroe 35 

Relations g~n~r>ales entr>e la compliance s~r>ie du muscle et · 
la tension t~tanique d~velopp~e. 

En troait plein, roelation Cs ~0 = f(~) 
t.O Fo 

En tiroets, r>elation FF = f(Cs Fo) 
o lo 

Les r>elations sont obtenues à parotiro de six conditions 
exp~roimentales test~es : •~ varoiation de longueur> du mus
~le ; •, modification du niveau de stimulation ; o~ ~proeuves 
de fatigue ; ~~ augmentation de la temp~roaturoe ; *, muscle 
en solutions hyperotoniques ; T, muscle en pro~sence d'ions 
manganèse. 

s'agit là, d'un point de vue anatomique, de deux structures matériel
lement distinctes ? Il pourrait tout aussi bien s'agir d'une seule et 
même structure (les liaisons actine-myosine), possédant à la fois des 
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propriétés contractiles et élastiques. Cette dernière hypothèse ~·est 
pas en contradiction avec celle de JEWELL et WILKIE (1958), mais serait 
cependant plus proche de celles de HANSON et HUXLEY (1955), RUEGG (1971), 
BLANGE et coll. (1972 a), HUXLEY (1974) et RACK et WESTBURY (1974). Cela 
n'exclut pas la possibilité de conserver la terminologie de HILL (1938) 
où 1 'auteur parle de composante contractile et de composante élastique 
en série avec la composante contractile, à condition de considérer que 
ces termes recouvrent, non pas deux éléments totalement distincts dans 
le muscle d'un point de vue anatomique, mais au moins en partie des pro
priétés différentes d'une même structure musculaire. 

Quoiqu'il en soit, comme les composantes élastique et contrac
tile sont fonctionnellement en série, il s'en suit nécessairement qu'au 
cours de la contraction, et lorsque la tension varie .(contraction ani
satanique), il existe des interactions entre ces deux composantes. 
C'est particulièrement le cas des phases de réarrangements consécutives 
à un étirement ou à un relâchement rapides pendant le plateau tétanique. 

Connaissant pendant ces réarrangements, 1 'évolution de la tension et 
par conséquent 1 'évolution de la compliance de 1 'élément élastique série, 
il doit être possible de tracer les relations entre la tension de la 
composante contractile, que celle-ci s'allonge ou se raccourcisse. 

4 - RELATION ENTRE LA TENSION ET LA VITESSE DE LA COMPOSANTE CONTRACTILE 

Au cours d'une contraction anisotonique, c'est-à-dire lorsque la 
tension varie, la longueur de la composante élastique série varie. Par 
conséquent, si 1 'on désigne par Vc la vitesse de la composante contrac
tile, par Ve la vitesse de la composante élastique, par Vm la vitesse 
du muscle (par vitesse, on entend aussi bien une vitesse de raccourcis
sement qu'une vitesse d'allongement), on peut écrire Vc = Ve + Vm. 
Dans le cas particulier de la contraction isométrique anisotonique, la 
vitesse du muscle est nulle. Il s'en suit que Vc = Ve. Or, la vitesse 
de la composante élastique série peut être calculée par l'équation 
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Ve = E_l = E_l . dF = Cs dF 
dt dF dt dt 

(dl est la variation de la longueur de la composante élastique série). 
Par conséquent, Vc =Cs ~~· Comme la compliance série est fonction de la 
tension, ainsi que nous venons de le démontrer, on peut à chaque instant, 
calculer la vitesse de la composante contractile au moyen de la relation 
Vc = (~ + k) dF. Dans cette équation, a et k désignent les coefficients 

F dt 
. de la relation entre la compliance série et la tension en valeurs abso-

lues et non pas en valeurs normalisées . Sur la figure 10, on voit qu'un 

étirement rapide, aussi bien qu'un relâchement rapide sont suivis par 
des réarrangements qui se traduisent par une stabilisation progressive 
de la tension. Durant ces phases de réarrangement, la composante con~ 
tractile s'allonge ou se raccourcit, bien que la longueur·du muscle soit 
stable. Au cours de ces deux phases, on mesure toutes les 7 ms, les 
valeurs instantanées de la tension F et on calcule les valeurs instan
tanées de~~· En appliquant l'équation que nous venons d'établir, on 
calcule les valeurs instantanées de la vitesse de la composante contrac
tile. Ces valeurs sont examinées en fonction du temps. Puis, à partir 
des couples de valeurs force-vitesse dont on dispose, on trace les 
relations force-vitesse. 

4.1 - Evolution de la vitesse de la composante contractile 

Sur la figure 36 est représenté le décours de la vitesse de la 
composante contractile, consécutivement à une variation de longueur de 
0.7 mm, sur une préparation. Au cours d'un étirement rapide du muscle, 
la vitesse évolue en deux phases : une phase de croissance très rapide, 
la vitesse d'allongement de la composante contractile atteint une 
valeur de 5.3 mm/s. Cette première phase est suivie par une phase de 
décroissance de la vitesse, d'abord rapide, puis plus lente : 300 ms 
après le début de 1 'étirement, la vitesse est de 1 'ordre de 0.5 mm/s 
elle est égale à 0.35 mm/s après 320 ms. On retrouve ces deux phases, 

croissance rapide puis décroissance, lors d'un relâchement rapide. 
Néanmoins, la vitesse de raccourcissement de la composante contractile 
atteint dans ce cas., une valeur supérieure à celle atteinte au cours 
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Figure 36 

Evolution de la vitesse d'allongement et de raccourcisse
ment âe la composante contractile (Vc) au cours du temps (t), 
après ~tirement et relâchement rapides du muscle. 

Longueur de r~f~rence du muscle : lo = 36.5 mm j longueur 
du muscle au cours de l'expérience : l = 1.15 lo. 

d'un étirement ; â la fin de la première phase, cette vitesse est de 
l'ordre de 7.8 mm/s. De plus, au cours de la phase de décroissance de 
la vitesse, celle-ci s'annule plus rapidement que la vitesse d'allonge
ment; après 300 ms, la vitesse de raccourcissement s'est annulée. 
Cette constatation fait supposer que les réarrangements après un étire-
ment rapide du muscle sont plus lents que lors d'un relAchement rapide. 
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4.2 - Relation force-vitesse de la composante contractile 

Pour chaque valeur de vitesse de la composante contractile, au 
cours des réarrangements, on dispose de valeurs de tension musculaire. 
A partir de ces couples de valeurs, on trace les relations force-vitesse, 
d1 allongement et de raccourcissement de la composante contractile 
(Figure 37). Ces relations force-vitesse instantanée·s sont à rapprocher 

-A 
étirement 

-4 

F/Fo 
1.6 

1.4 

1.2 

0.8 

0 

relâchement 
1 
2 

Figure 37 

1 
4 

1 
6 'v, 8 c 

[mm;s] 

Relation force-vitesse instantan~e de ta composante contrac
tile. 

Variations de longueur impos~es au muscle : 6t = 0.7 mm (e} 
6t = 0,8 rrm (A). 

Longueur de r~f~rence du muscle : Zo = 36.5 mm; longueur du 
muscle au cours de t'expérience : t = 1.15 Zo. 
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de celle_s obtenues par HILL, A.V. (1970) (Figure 38, cercZes noirs) sur 
le muscle isolé et PERTUZON (1972) sur le muscle humain in situ. Dans 
ces deux cas, le calcul de la vitesse de la composante contractile a été 
effectué durant les réarrangements, pendant la phase de croissance 
de la tension, au début de la contraction isométrique. On remarque sur 
la figure 38 que la relation entre les valeurs instantanées de la ten
sion et de la vitesse de raccourcissement de la composante contractile, 
au début de la contraction isomé~rique)ne se superpose pas à la relation 

so 
0 

0 

.(20 0 

D • 0 

i- 24 
0 

~ • • • 0 

.. 10 
28 • 42 • • 0 

~1 • 0 61 • • 

Tension as PfP0 

Figure 38 

ReZation entre Zes vaZeurs instantanées de Za tension (P) 
exprimée en fonction de Po et de Za vitesse de raccour
cissement de Za composante contractiZe (mm/sec) au début 
de Za contraction isométrique du muscZe isoZé (t) et 
reZation force-vitesse de ce muscZe (o). 

(d'après HILL, A. V., 1970) 

force-vitesse obtenue dans des conditions isotoniques, pour des faibles 
niveaux de tension. Cependant, pour des tensions supérieures à 0.6 Fo, 
les deux relations sont très proches et confondues. Dans ces conditions, 
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il paraît justifié de tracer les relations force-vitesse instantanées 
au cours des réarrangements consécutifs à des étirements et relâchements 
rapides du muscle, à condition d~ se limiter à des tensions supérieures 
à 0.6 F0 • 

Au cours du relâchement du muscle, la relation entre la vitesse 
de raccourcissement de la composante contractile et la tension est une 
relation curvilinéaire. On peut dire, bien que 1 •on ne couvre qu•une 
partie de la relation, que celle-ci présente une allure comparable à 

celles des relations force-vitesse classiques. 

Lors d•un étirement du muscle oQ les tensions sont supérieures à 

F0 , on peut noter que lorsque la vitesse augmente, les tensions augmen
tent également. 

Ces relations, tracées au cours d1 êtirements et de relâchements 
du muscle à partir du plateau tétanique sont comparables à celles obte
nues par AUBERT (1956) sur une même préparation, mais dans des condi
tions isotoniques. Cet auteur décrit ces relations force-vitesse par 

1• . p p -v/B F , p . 1 . . . 1 équat1on = 0 e ~ ou 0 est a tens1on tétan1que max1ma e, 
V la vitesse, B une constante et F une force de frottement constante. 
Nous observons le même décalage des courbes sur 1 •axe des ordonnées, 
en un point qu•AUBERT (1956) nomme le point de transition isométrique. 
Ce décalage avait déjà été signalé par KATZ (1939). Il est de 1 •ordre 
de 0.125 Po pour AUBERT (1956) et correspond à une valeur égale à 2 F 
(F étant la force de frottement constante) ; dans les relations que nous 
avons tracées, les deux courbes sont décalées d•environ 0.25 P0 , ce 
qui correspond à 1•excès de tension isométrique correspondant à 1 •étire

\ 

ment imposé au muscle. 

Le fait que 1 •on retrouve des relations force-vitesse instantanées, 
calculées à partir des valeurs de compliance-série, comparables a celles 
relevées dans la littérature, semblerait montrer que la relation entre 
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la compliance série et la tension que nous avons déterminée présente un 
caractère de généralité suffisant pour permettre la description du 
comportement de la composante contractile. Par conséquent, cela semble
rait montrer également que la relation entre la compliance série et la 
tension, déterminée sur un ensemble de contractions en régime stable, 
soit en fait une propriété instantanée de la composante élastique série. 



RESUME - CONCLUSION 
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L'objet de ce présent travail était d'étudier la relation entre 
la compliance du muscle et la tension développée. On a considéré le 
muscle comme formé de trois éléments : un élément contractile en série 
avec un élément élastique, éléments auxquels s'ajoute un élément élas
tique disposé en parallèle. De plus, on s'est basé sur l'hypothèse que 
la composante élastique série est non amortie ou présente un amortisse
ment négligeable. Nous nous sommes donc limité à une étude des proprié
tés élastiques du muscle, et la compliance a été calculée par le rapport 
entre la variation de longueur imposée au muscle et la variation de 
tension qui en résulte (C = ~). 

~F 

On distingue dans le muscle strié squelettique la compliance de 
la composante élastique parallèle et la compliance du muscle en contrac
tion. La compliance de 1 'élément élastique série du muscle (Cs) est 
c·alculée à partir de la compliance du muscle en contraction (Cc) et de 
la compliance de la composante élastique parallèle (Cp) déterminée 
sur le muscle au repos : ~ = ~ - ~. 

Cs Cc Cp 

La compliance de la composante élastique parallèle varie avec la 
longueur du muscle et donc avec la tension de repos. Plus la tension de 
repos augmente, plus la compliance du muscle au repos diminue ; ceci 
signifie que le muscle au repos s'oppose de plus en plus à la déforma
tion passive, donc devient plus raide. 

Il apparaît, de plus, que la compliance du muscle au repos est 
toujours supérieure à celle du muscle en contraction. Au cours de la 
contraction, la compliance est modifiée par 1 'intervention d'une élas
ticité série. 
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De l'analyse des résultats, il apparaît que la compliance série 
du muscle n'est pas constante, mais qu'elle est fonction de la tension 
contractile développée par le muscle. En étudiant différents facteurs 
ayant une influence sur cette tension, quelles que soient les conditions 
de la contraction, il apparaTt qu'une même équation décrit la relation 
entre la compliance série du muscle et la tension tétanique isométrique 
développée . La compliance est d'autant plus élevée que la tension 
tétanique est plus faible, la vàriation étant plus forte aux faibles 
valeurs de la tension ; elle tend vers une valeur stable lorsque la 
tension tend vers la tension isométrique maximale à 0°C. Au regard des 
différents facteurs qui font varier cette tension, on peut postuler 
qu'il existe une relation entre la compliance série et le nombre de 
ponts entre l'actine et la myosine. 

L'hypothèse de départ était de considérer la composante élastique 
série comme une composante élastique non amortie ou présentant un amor
tissement négligeable. Or, les comparaisons entre les valeurs de 
compliance série mesurées en étirement et en relâchement montrent qu'il 
serait justifié de reposer, au cours d'études ultérieures, le problème 
en termes de visco-élasticité. 

Enfin, connaissant les caractéristiques de la composante élastique 
série, on en déduit le comportement de la composante contractile, ce qui 
permet de tracer les relations force-vitesse d'allongement et de raccour
cissement de la composante contractile, en valeurs instantanées. Du fait 
que ces relations présentent des caractéristiques identiques aux relation~ 
force-vitesse classiques, il en résulte que 1 'on peut supposer que la 
relation établie entre la compliance série du muscle et la tension téta
nique isométrique est applicable au muscle même dans des conditions de 
régime transitoire, tout au moins quand les niveaux de tension sont 
suffisamment élevés (au-delà de 0.6 F0 ). Ceci amène à dégager deux points 
particuliers qu'il conviendra d'étudier. 
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Dans un premier temps, on examinera si la relation entre la 
compliance série et la tension est applicable en valeurs instantanées, 
pour de faibles niveaux de tension, c•est-à-dire en appliquant des 
relâchements d•amplitude plus importante au cours des paliers tétaniques. 
Puis, dans un second temps, il s•agira de réaliser une étude détaillée 
des propriétés de la composante contractile. 
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