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Comme 1'écrivent CAVAGNA et CITTERIO (1974), 1lorsque des muscles
sollicités par des activités quotidiennes se raccourcissent, ce n'est pas
toujours & partir de 1'état de repos ou & partir d'un état de contraction
tétanique, comme c'est bien souvent le cas lors d'expériences en laboratoire.
Trés souvent, dans les activités naturelles le raccourcissement commence
alors que le muscle en contraction a dé&ja été étiré par une force, générée
par un groupe musculaire antagoniste; ce mode de contraction est prépondérant,
par exemple, dans la marche, la course ou le saut. Lors de cet étirement, si
on admet que le muscle est doté d'éléments élastiques, de 1'énergie
potentielle est stockée, qui peut étre restituée au cours de la phase de
raccourcissement {voir 1la revue de questions proposée par THYS, 1987). Et les
résultats expérimentaux présentés dans ce vtravail ‘portent plus
particuliérement sur 1'étude des caractéristiques élastiques du muscle

lorsque celui-ci est soumis & un étirement.

Afin de situer le probléme de 1l'élasticité au niveau musculaire, le
premier chapitre est consacré &a une revue bibliographique sur : 1- la
structure du muscle et les modéles musculaires utilisés pour 1'étude des

propriétés du muscle ; 2- les méthodes d'étude de 1l'élasticité musculaire.

Le deuxiéme chapitre est consacré a 1l'expérimentation réalisée sur le
muscle isolé (muscle Sartorius de grenouille). Aprés 1'exposé des technigues,
nous décrirons les méthodes d'étude de 1'élasticité série au niveau de ce
muscle et nous nous attacherons plus particuliérement : 1~ & mettre en
évidence les modifications des propriétés élastiques suite & un étirement
porté sur un muscle en contraction ; 2- & faire ressortir les conségquences

d'un étirement sur le processus de stockage - restitution d'énergie



potentielle élastique. Nous pourrons alors envisager le probléme du
fonctionnement des muscles in situ, lorsqu'ils sont impliqués dans des actes
moteurs, au cours desquels s'enchainent des phases d'étirement et de
raccourcissement (cycles étirement -détente). Durant de tels cycles, le
muscle contracté subit d'abord un étirement (on parle d'étirement ou de
préétirement), cette phase est encore appelée phase de contraction ou de
travail excentrique, ou de travail "négatif". Celle-ci est suivie par une
phase de raccourcissement (ou relachement, ou détente),il s'agit de la phase

de contraction ou de travail concentrique, ou de travail "positif".

De facon & aborder le probléme du fonctionnement des muscles in situ,
les techniques wutilisées sur le muscle isolé sont transposées sur le muscle
humain in situ (Biceps brachii) ; 1l'exposé des techniques et les résultats
obtenus quant & 1l'évolution des propriétés é&lastiques musculaires aprés

étirement sont présentés dans le troisiéme chapitre.

Enfin le probléme de 1l'amélioration du processus de stockage -
restitution d'énergie potentielle est envisagé dans le quatriéme chapitre.
Ceci est réalisé a l'aide d'une technique basée sur l'étude des réactionsg au
sol et des activités électromyographiques des muscles de la jambe, pendant

des sautillements & différentes cadences.

C'est donc & partir de trois préparations différentes que nous
abordons les effets de 1'étirement sur les caractéristiques élastiques du
muscle et les conséquences de cet étirement sur le probléme du stockage -

restitution d'énergie potentielle élastique.
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Ce premier chapitre vise & situer le probléme de 1l'élasticité
musculaire et & rassembler les différents éléments nécessaires a 1l'ensemble
des discussions présentes dans ce mémoire. La connaissance de la constitution
des myofibrilles et 1'étude de 1l'évolution des différents modéles musculaires
aménent a4 retenir un modéle, calqué sur celui de HILL (1938). Celui-ci est
formé de différents éléments et 1'étude porte sur l'un de ces éléments, la
composante élastique série : nous allons voir successivement & quoi
correspond la composante é&lastique série, sa localisation et les méthodes

utilisées pour déterminer ses caractéristiques, sur le muscle isolé et sur le

muscle humain in situ.
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I. STRUCTURE DU MUSCLE SQUELETTIQUE

1. LE TISSU CONJONCTIF ET LES FIBRES MUSCULAIRES

Le muscle squelettique est composé de plusieurs centaines ou
plusieurs milliers de cellules ou fibres contractiles individuelles,

maintenues ensemble par du tissu conjonctif (Figure 1).

Le tissu conjonctif qui enveloppe chaque fibre musculaire est
l'endomysium ; celui-ci est en contact avec la membrane plasmique des fibres
ou sarcolemme. Les »réseaux de tissu conjonctif intramusculaire s'unissent 3
chaque extrémité du muscle et forment le tissu conjonctif dense des tendons :
ceux-ci sont solidement fixés &a 1la couche externe des os, le périoste, et
servent de lien entre les muscles squelettiques et les os. Les fibres
musculaires n'entrent pas en contact direct avec le squelette et la force
produife par la contraction musculaire est donc transmise par les attaches

tendineuses.

2. LES MYOFIBRILLES

Chaque fibre musculaire apparait striée de facgon réguliére en raison

de la structure particuliére des myofibrilles qu'elle contient (Figure 2).

L'alternance de bandes sombres (bandes A) et de bandes claires
{(bandes I) observée en microscepie optique est due & l'arrangement original
des filaments protéiques (HUXLEY H.E. et HANSON, 1954 ; HUXLEY A.F. et
NIEDERGERKE, 1954). Les bandes A sont formées par des filaments épais ou

filaments primaires, constitués de molécules de myosine ; entre ces filaments
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Figure 2 : Staucture du muscle

Chaque muscle [A) est composé de nombreuses cellules musculaines, ou fibaes
(B), regroupées en Laisceaux. Chaque Libre (C) apparalt stride de fagon
requliene, du fait de la stauciturne panticuliéne des myofibridles qu'edle
contient (0). la pontion de da myofibrille comprise entre deux dignes Z est
le sarcomerne (E) dont la stwuctune est due & L'arrangement des filaments
d'actine et de myosdine.

{ Dans Me MAHON, 1984).
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A - La modécule de myosine est foamée de deux ALongues chalnes polypepti-
diques, qui peuvent &tre dissocides en trnois parties : LW = méro-
myoaine légéne ; HMM = méromyosine Lounde, subdivisée en deux frag-
ments S1 et S52.

B - Anrangement des modécules de mg&aine en fidlaments Zpais.

TROPONINE
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\
TROPOMYOSINE —

Figure % : Stauctune d'un filament secondaine ou filament Lin
(d'apres ADELSTETN et KLEE, 1980)

lin tilament fin est constitué de moldécudles globuleuses d'actine,
dLApOAQQA en longues chaines, enrouléesen double hélice, dans da
gonge de laquelle se trouvent les molécules de tropomyosine. A inter-
valles néguliens ye inouvent ldes modécules de troponine foamées de

EoLs AoUS=uniESs.
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peuvent oscidlen (B) et s'attacher & d'actine (C). La rotation des tétes

de da modécule de myosine (HMN-S7) provoque le glissement élémentaine des
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primaires, se trouvent des filaments fins ou secondaires formés
principalement de molécules d'actine et de molécules de tropomyosine et
troponine. La structure des molécules et 1'arrangement des filaments sont
illustrés par les figures 3 et 4. Chaque myofibrille est divisée en unités
fonctionnelles ou "sarcoméres", comprises entre deux stries Z. Par sarcomére,
deux demi-bandes claires (ou demi-bande 1) sont situées de part et d'autre de

la bande A.

IX. LA CONTRACTION MUSCULAIRE

D'aprés la théorie des filaments glissants (HUXLEY A.F., 1957), les
filaments protéiques glissent les uns par rapport aux autres et le muscle
développe une certaine force. Ce développement de force résulte d'un ensemble
de processus : phénoménes électriques au niveau de la membrane ; couplage

électro-calcique ; couplage calcium-contraction.

Pendant la contraction, le glissement des filaments est provoquévpar
la formation et la destruction cyclique des "ponts" formés entre les

molécules de myosine et les molécules d'actine (figures 5 et 7).

Chaque cycle comporte les étapes suivantes

~ attachement des tétes de myosine aux molécules d'actine, puis pliure de la
molécule de myosine (Figure 5, B et C) et intervention des ions Ca'’,qui se
fixent sur la troponine et autorisent la formation des liaisons acto-myosine
(figure 6).

- basculement des tétes de myosine entrainant le glissement des filaments

2



Figune 6 :
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secondaires entre les filaments primaires (Figure 5, D).

- détachement de la myosine et formation d'un nouveau cycle.
Le déroulement de ces phénoménes est couplé avec l'hydrolyse des

molécules d'ATP (Figure 7, voir également EISENBERG et HILL, 1978, 1985 ;

GOLDMAN, 1987 ; GOLDMAN et BRENNER, 1987).

I1T. LES MODELES MUSCULAIRES

Avant la notion des filaments glissants, introduite dés 1954 (HUXLEY
A.F. et NIEDERGERKE, 1954, HUXLEY H.E. et HANSON, 1954), de nombreuses
données concernant les propriétés mécaniques du muscle avaient déja été
présentées, émanant pour une bonne part de HILL et de son école. L'étude de
la mécanique musculaire a atteint de nos jours un développement intéressant
du fait que 1'approche <classique du sujet, Dbasée essentiellement sur un
modéle conceptuel particulier, a été suivie d'une nouvelle approche prenant
en compte la structure musculaire. L'analyse bibliographique qui suit
constitue une synthése de différentes revues de questions (voir par exemple
WHITE et THORSON, 1973 ; HUXLEY A.F., 1974 ; SIMMONS et JEWELL, 1974 ;

CHAPMAN, 1985).

1. APPROCHE CLASSIQUE DE LA MECANIQUE MUSCULAIRE

Les premiers modéles sont représentés sur la figure 8a, b, c. Suite
aux travaux de FENN et MARSH (1935), il devient évident que les modélss ne
peuvent se limiter a des représentations purement visco-élastiques. Une étape

importante est franchie par HILL (1938) gréce & ses travaux sur les
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(d'aprés JEWELL et WILKIE, 7958)



phénoménes mécaniques et thermiques au cours de la contraction. Le muscle est
assimilé alors & un modéle a deux composantes (Figure 8d) : une composante
contractile, associée & une composante élastique série, non amortie ; cette
derniére est un ressort non linéaire dont les propriétés ne sont pas
affectées par 1'état d'activation du muscle. Quand la composante contractile
est & 1l'état de repos, elle se comporte comme un élément visqueux : elle
résiste a4 1l'étirement avec une force faible qui dépend de la vitesse
d'étirement, mais elle n'offre pas de résistance permanente & une variation
de sa longueur. Quand elle est activée, elle est capable de se raccourcir
et/ou de développer une tension si le raccourcissement est rendu impossible.
La contraction résulte d'un passage rapide de la composante contractile de

1'état de repos 4 l'état d'activation ("état actif").

Ce modéle 4 deux composantes simule le comportement du muscle
lorsqu'il n'apparait pas de tension de repos, mais il ne convient plus pour
des longueurs élevées puisque la composante contractile au repos n'offre pas
de résistance a 1'étirement. Afin de rendre compte des propriétés mécaniques
des muscles aux longueurs ou apparait une tension de repos, un troisiéme
élément capable de supporter 1la tension de repos est ajouté au systéme ; il
s'agit de la composante élastique paralléle, correspondant aux enveloppes
conjonctives des faisceaux et au sarcolemme (BENDALL, 1969 ; AKAZAWA et al.,
1969). Cette composante se préte beaucoup plus a la déformation que la
composante élastique série qui ne varie donc pas de longueur lorsque le
muscle est étiré passivement (WILKIE, 1950, BUCHTHAL et ROSENFALCK, 1957).
Schématiquement, le modeéle peut étre représenté de deux manieres différentes,
suivant que 1l'on considére 1'élément é&lastique en paralléle avec 1l'élément
contractile et 1'élément élastique série (modéle proposé par HILL (1951) -

Figure 8¢ ou Figure 9, I) ou en paralléle uniquement avec la structure
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a : Le Lilament épais est fixé & da Ligne M ; les fLilaments fins
de déplacent verns da droite si le muscle est étind. L'élément
M, connecté par des Liaisons élastiques aufilament épais, est
capable de se lier au site A (un seud est matérnialisé) du
Lilament fin.

6 : Evodution des constantes de vitesse d'attachement (1) et de
détachement (g) en fonction de x (déplacement instantané du
site A, @ partin de la position d'équilibre O de l'élément M).



contractile (modéle proposé par AUBERT (1956) - Figure 9, II). La composante
élastique paralléle n'intervient vraiment qu'aprés une élongation de 20 & 30
pour 100 de la longueur du muscle in situ (BUCHTHAL et KAISER, 1951 ; AKAZAWA
et al., 1969). De ce fait, lorsqu'un muscle travaille & une longueur proche
de la longueur in situ, encore appelée Ilongueur de référence, cette
composante peut étre négligée et on retrouve alors le modéie a deux

composantes (Figure 8, d).
Mais cette approche classique comporte quelques imperfections (voir
SIMMONS et JEWELL, 1974) et la connaissance de l'ultrastructure du muscle va

permettre de modifier ces modéles.

2. APPROCHE CONTEMPORAINE DE LA MECANIQUE MUSCULAIRE

Les formulations mathématiques de HUXLEY A.F. (1957) débouchent sur
un premier modéle de la contraction isotonique (Figure 10). Le filament épais
est fixé dans une position de référence stationnaire par la ligne M. Quand le
muscle est étiré, les filaments fins glissent vers la droite. Le pont M est
connecté par une liaison élastique au filament épais ; la distance x mesure
le déplacement instantané d'un site actif A sur un filament fin, & partir de
la position d'équilibre (0) de la piéce M (c'est-a-dire sa position centrale
ou sa position de force nulle). M ne peut pas atteindre une distance
supérieure & h pour réaliser une liaison avec le site A. Un pont M ne peut
pas se combiner avec plus d'un site A & 1la fois. Les éguations liant n
(proportion de sites A & la distance x de 0), les constantes de vitesse (f,
constante d'attachement ; g, constante de détachement) et v (vitesse de
1'élément glissant A) sont & 1la base de l'interprétation de la contraction

musculaire.
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Figure 11 : Jldustrations du modéle de ponits de HUXLEY AF. ex
STAMONS (1971) , d'apres SQUIRE (1987).

7 - Modede & trnois états successils
La Ligure supérieurne neprésente l'attachement initial du pont
dans d'état A et la transition rapide vens d'état B dans lequel
une tension est produlte. JL 4'ensuit un glissement du filament,
d'élément dlastique se naccourcit et le pont négénére de lda ten~
sdion en oscillant vers C.

77 - Modéle & deux Stats successifs
Les deux états A et B produisent une tension, et id y a autant
de ponts dans L'une et l'autre des conligurations ; da position
moyenne est indiquée parn da ligne en pointidlés. Le glissement
tend a changen da distaibution et davantage de ponts se trouveront
dans 1'état B.

(M o Lidament épais ; AC : fLilament Lin.



Ce premier modéle est modifié par HUXLEY A.F. et SIMMONS (1971),
suite & leurs travaux sur les perturbations rapides de longueur appliquées &
une fibre au cours du plateau tétanique. Ce modéle suggére que les liaisons
entre l'actine et 1la myosine se répartissent suivant un certain nombre de
configurations ayant des niveaux d'éﬁergie potentielle différents (Figure 11,
I et II). La distribution des ponts dans les différentes configurations
dépend de 1la tension présente dans l'élément é&lastique de liaison (localisé
ici au niveau de la partie HMM-S2 de la molécule de myosine, voir Figures 3
et 5) et de l'énergie disponible pour passer d'un état & un autre ; 1l'énergie
nécessaire 4 un pont, pour se stabiliser dans une position ol il exerce une
tension plus élevée sur 1le maillon Sz, dérive de 1l'hydrolyse de 1'ATP. La
Figure 12 résume les résultats de HUXLEY A.F. et SIMMONS (1971) ayant trait

au diagramme d'énergie potentielle des différentes configurations des ponts.

Dans le modéle qui vient d'étre décrit, 1'élasticité instantanée est
localisée dans le maillon Sz. HUXLEY A.F. (1974), FORD et al. (1977)
argumentent plutdét sur le fait qu'il existerait une élasticité instantanée
"quelque part" au niveau des ‘ponts acto-myosine, en plus de 1l'élasticité
située dans la strie Z. Et HUXLEY A.F. (1974) illustre plusieurs
localisations possibles de cette élasticité instantanée (Figure 13). Dans la
partie b de la figure, 1l'élasticité est localisée dans le maillon Sz, mais
les différentes configurations sont dues a des changements structuraux de la
téte de la molécule de myosine (HMM-Sl) plutdt qu'a des modifications au
niveau du site d'attachement entre 1l'actine et la myosine (Figure 13, a) ;

dans la partie c, l'élasticité est attribuée aux molécules d'actine.
Cette localisation d'une élasticité au niveau méme du générateur de
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Thin filament
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Figure 12 : Diagramme neprésentantdes propriétés présumdes des
— ponits. .
(HUXLEY A.F. & STMMONS, 19717)

A ¢ La téte de da molécule de myosine est connectée au filament fin
par un maillon AB, présentant une élasticitd non amortie [voix
77, Lig. 19). la ligne en trait plein neprésente la position de
da téte de da molécule o les Lialsons M1A7 et M2A2 sont ~éali-
sdes ; da Ligne en pointillés, celle ol ce sont des Liaisons
M2A2 et M3A3 qui sont établies. Selon ce diagramme, il y aurait
trols positions stables.

B : Diagramme d'énengle potentielle du modéle présentd.

i-iv : Diagrammes des liaisons individuelles MiA7, MpA2, M3A3,
MyAy. La ligne épaisse cornespond & da valeur de 0 dans
laguelle les sites A et M coanespondants sont attachés.

v : Somme de i & ilv, donnant l'énergie poten/tLéL[e d'un sys-
teme composé uniquement d'une téte de myosine et d'un
Lilament Lin.

vi : bnengle potentielle du maillon élastique AB.

vil : énengle potentielle totale du systéme dans aon ensemble.



Thick filameny  =—————— —

Thin filament

Figune 13 : Représentations schématiques des ditlénentes docalisations
possibles de 1'élasticité située au niveau des ponts acto-
myosine (HUXLEY AF., 1974)
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Figure 14 : Modele d'AKAZAWA et al. (71969)

SEC : éléments élastiques sérnie
PEC : élément élastique paralléle
VC & éléments visqueux

CC : élément contractile
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Figune 15 : Modele de Wong (1977)



force est également mise en évidence par RUEGG (1971), RACK et WESTBURY

(1974), BRESSLER et CLINCH (1975), FLITNEY et HIRST (1978).

3. MODELE RETENU

De l'approche classique a4 l'approche contemporaine de la mécanique
musculaire, 1l'évolution s'est faite depuis des modéles qui n'avaient pas de
relations avec la structure du muscle jusqu'a des modéles qui tiennent compte
des propriétés mécaniques et de l'ultrastructure du muscle. Compte tenu de ce
qui précéde, 1'idéal est de réaliser la synthése des deux approches : dans 1le
modéle retenu par les auteurs qui travaillent sur 1la fibre ou le muscle
isolés (BAHLER, 1968 ; AKAZAWA et al., 1969 (Figure 14) ; WONG, 1971 (Figure
15), 1972 ; GOUBEL, 1978 ; CROWE et al., 1980) ou sur le muscle humain in
situ (PERTUZON, 1972, GOUBEL, 1974 ; HOF et VAN DEN BERG, 1981 ; BOSCO, 1982 ;
BAILDON et CHAPMAN, 1983 ; HOF et al., 1983 ; AVIS et al., 1986), le muscle

est assimilé a :

- une composante purement contractile.
11 s'agit d'un générateur de force, de par la formation des ponts acto-

myosine présentant également des propriétés visqueuses.

- une composante élastique, en série avec la composante contractile.
Cette élasticité est située au niveau :
des tendons : ceux-ci ne représentent que 50 pour 100 de 1l'élasticité
série (JEWELL et WILKIE, 1958).
. des stries Z (SZENT-GYORGYI, 1953).
. des ponts acto-myosine (voir le point 2 : approche contemporaine de la

mécanique musculaire).



Ainsi une fraction de 1la composante élastique série, telle qu'elle est
définie par HILL se trouve intégrée a la composante contractile. Cette
élasticité est considérée comme une élasticité pure, non amortie. I1 faut
bien noter que l'acceptation d'une telle hypothése n'implique pas qu'il
s'agisse d'une élasticité passive, ni que le coefficient d'élasticité soit

constant (GOUBEL, 1974).

- une composante élastique paralléle, qui n'est prise en compte que si le

a

muscle travaille a des longueurs supérieures & celles mesurées in situ.
i

IV. DETERMINATION DES CARACTERISTIQUES ELASTIQUES

Un élément élastique peut étre déformé par une force et il
retrouve sa forme initiale quand la force n'agit plus. La déformation
s'exprime par une variation de longueur (0L) et suivant le sens de cette
variation, on dit qu'il s'agit d}extension positive ou négative. En
reportant sur un graphique les wvaleurs de tension (ou force) et de
longueur, on obtient une courbe tension-extension. La pente de cette
courbe indique la raideur instantanée (R = df/dl) ou 1la compliance
instantanée (C = dl1/dF = 1/R), pour une valeur donnée de 1la force F.
Quand 1'élément obéit & la loi de HOOKE, 1la relation est linéaire, donc
la raideur est constante pour toutes les valeurs de la tension.

Si les valeurs de raideur ({ou de compliance) doivent
étre comparées entre différents muscles, ces valeurs sont normalisées. La

force peut étre exprimée par unité de surface et la longueur en fraction

13



de la 1longueur de référence L . D'autres normalisations peuvent également
o]
étre effectuées comme par exemple la raideur normalisée R = R(L /F ) (ou la
n o] [+]
compliance normalisée Cn = C(FO/L ) ou la raideur relative Rr = raideur &
o

F/raideur & F ou F est la force isométrique maximale mesurée a L (1a
o] (o]

o

raideur 4 F est encore appelée raideur classique R 1).
[+] <

L'étude des caractéristiques de la composante élastique série
est relativement aisée sur des préparations isolées ou il est facile de
déterminer les conditions de contractions maximales ou sous-maximales. Le
probléme devient plus complexe & partir du moment ol 1l'on s'intéresse a
un muscle in situ ; <c'est 1la ;otion de "muscle équivalent" (PERTUZON,
1972 ; BOUISSET, 1973) qui a permis d'aborder 1'étude de la compliance

d'un muscle en place, et on peut encore parler de compliance de la

composante élastique série.

1. DETERMINATION DES CARACTERISTISTIQUES DE LA COMPOSANTE ELASTIQUE

SERIE SUR DES PREPARATIONS ISOLEES

L'étude porte sur la fibre isclée ou sur le muscle entier. Les
expérimentations sur la fibre isolée permettent &e travailler sur une
préparation comportant un minimum de structures tendineuses et d'étudier plus
spécifiquement 1'élasticité localisée au niveau des ponts. Le travail sur le
muscle isolé présente, quant & lui, l'intérét de s'adresser & un systéme plus
composite (systéme musculotendineux) tel qu'il est dimpliqué dans les
mouvements et il est intéressant de connaitre 1les caractéristiques de

l'ensemble de ce systéme.

L'étude des propriétés élastiques, aussi bien sur la fibre que sur le

14
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Figure 16 : Ennegistrements des variations de tension au courns de pertunba-—
tions napides dunant lde plateau tétanique (HUXLEY A.F. et SIMMONS,
19717) obtenues sun fibre isolée.
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: ennegistnement des variations de longueun
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muscle isolé, est réalisée a 1l'aide de différentes techniques ; les plus
couramment utilisées permettent d'exprimer directement les caractéristiques
de la composante élastique série en termes de relations tension-extension. Il
existe d'autres méfhodes basées  sur 1'application de  perturbations
sinusoidales sur la fibre isolée (JULIAN et SOLLINS, 1974, 1975 ; JULIAN et
MORGAN, 1981 ; CECCHI et al., 1982, 1984) ou sur le muscle entier (RACK, 1966;
RACK et WESTBURY, 1974 ; PARMIGGIANI et STEIN, 1981 ; PARMIGGIANI et al.,
1984) ; ou encore des méthodes basées sur les mesures de temps de
transmission d'impulsions mécaniques (SCHOENBERG et al., 1974). Les
techniques sont donc trés nombreuses, mais nous ne détaillerons ici que
|

celles dont nous nous sommes inspirés pour les expérimentations sur le muscle

isolé.
1.1. Méthodes

1.1.1. Mesures sur la fibre isolée

De nombreuses expérimentations ont été effectuées par HUXLEY A.F. et
son équipe (GORDON et al., 1966 ; HUXLEY A.F. et SIMMONS, 1970, 1971 ; FORD
et al., 1976, 1977, i981). Les études sont réalisées en appliquant des
perturbations trés rapides de longueur (leur éurée est inférieure & 1 ms) ;
les auteurs ont travaillé principalement en raccourcissement, mais également
en étirement (Figure 16). D'autres auteurs ont travaillé plus
‘particuliérement sur les étirements (SUGI, 1972 ; BRESSLER et DUSIK, 1984 ;

COLOMO et al., 1986) ou 1lors d'augmentations de charge imposées aux fibres

(TSUCHIYA et al., 1979 ; SUGI et TSUCHIYA, 1981, Figure 17).

Au cours des relachements, la nature biphasique de la réponse est

15



Figure 17 :
J - bnnegistrements des variations de longueun lors d'une augmentation
de charge de P, (Zension tétanique maximale) & 1.4 Py suwivie pan
une aéduction de charge varlable.

J7 - Détail de l'enregistnement. La valewur AL est mesunée en iracant
da tangente ¢ da deuxdiéme phase du tracéd et en la prodongeant jusqu'a
d'axe indiquant le début de L'augmentation de charnge (AP).

(SUGT et TSUCHTYA, 1987)

Eosp (2) '
é Y
) . L
a0 ¢ 100 o 200¢mst
ty TIME i
3 (b 4{
LENGTH — {
IR . !
7 K I
w
) $ b b
|
L T , j
0 i 1 L 1 o
0 100 200 ms

[<]
t

RELEASE TIME

Figure 18 : Techniques de mesure de la "détente élastique’.

A - Méthode de "quick-nelease” - Réduction (aP) de la charge
imposée au muscle. La compliance 4'exprime par le rappori
ALLE/ AP,

(d'apres BAHLER, 71967).
B8 - Méthode de "controldled-release” - Raccourncissement du muscle

d'une certaine valeun (L',]). la compldiance 4'exprime par de
rappornt L' 4/ Pa=P.

(d'apnes AKAZAWA et al., 7969).



bien mise en évidence par HUXLEY A.F. et SIMMONS (1971 - Figure 16, xi). La
réponse rapide (TB a T1) met en évidence la présence d'un élément élastique
trés peu amorti, en série avec 1l'élément contractile. La phase initiale (de
TO a T1) est due au reléachement de la composante élastique série ; la
deuxiéme phase correspond au redéveloppemrent de tension & la nouvelle

longueur.

1.1.2. Mesures sur le muscle isolé

Les perturbations d'une durée maximale de 4 ms, sont appliquées au

muscle durant le plateau tétanique.

- Le reléachement du muscle peut &tre obtenu :
. par réduction de 1la charge imposée au muscle : cette méthode est
appelée méthode du "quick-release" et est utilisée notamment par
WILKIE (1956), JEWELL et WILKIE (1958), BAHLER (1967, Figure 18-A)
. par raccourcissement : il s'agit de la méthode du "controlled-release"
utilisée par AKAZAWA et al. (1969, Figure 18-B), BLANGE et al. (1972),
GOUBEL (1978), STIENEN et al. (1978), STIENEN et BLANGE (1980 , 1981).
- L'étirement est également é&tudié sur le muscle entier (FLITNEY et HIRST,

1978 ; STIENEN et BLANGE, 1981 ; BARDEN et MASON, 1982 ; SCHOENBERG, 1985 ;

LENSEL et GOUBEL, 1987 a et b, 1988).

1.2. Analyse des résultats

Les résultats sont exprimés sous forme de courbes tension-extension
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Figure 19 : Relations entre des variations de longueun et la tension
musculaine.

(HUXLEY A.F. et STIMMONS, 1971 et HUXLEY AF., 1974).

Ligne continue : longueun des sancoménes : 2.2 um

"}\\ Pointilies : dongueun des sancoménes : 3.2 um



(Figures 19 et 20) ou de diagrammes tension-longueur en dynamique (CAVAGNA et
al., 1968 ; CAVAGNA et CITTERIO, 1974). La plupart des mesures sont réalisées
en détente, c'est-a-dire dans le domaine des extensions négatives. De ce fait,

les courbes sont souvent représentées dans le deuxiéme quadrant.

1.2.1. Résultats sur la fibre isolée

Les relations caractéristiques de 1'élasticité série s'expriment en

termes de "T1 - curves" (HUXLEY A.F. et SIMMONS, 1971 ; voir figure 19).

Les courbes T1 expriment le niveau de tension atteint 4 la fin de cha-
que perturbation. La pente des courbes T1 mesure la raideur instantanée de la
fibre. Il apparait que la raideur de la fibre est constante jusqu'a environ O.
b Fo ; en deca, la raideur diminue faiblement puisque la courbe s'incurve. La
différence de pente observée (T1' ligne continue et T1' ligne en pointillés)
implique que 1la majeure partie de 1l'élasticité localisée au niveau des fila-
ments se situe aussi bien au niveau des ponts que dans des éléments élasti-
ques série externes aux ponts, comme les lignes Z par exemple. Les ponts sem-
blent donc présenter une élasticité en série avec une composante active capa-

ble de maintenir une tension.

1.2.2. Résultats sur le muscle isolé

Les relations obtenues (voir par exemple, Figure 20) présentent, com-
me dans le cas de la fibre, une partie linéaire indiquant une raideur constan-
te et une partie incurvée indiquant une diminution de la raideur. Il appa-
rait d'aprés 1la Figufe 20 qu'il existe une grande variation des coefficients

de raideur suivant les muscles considérés (voir également CLOSE, 1972, ta-
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(d'apres CAVAGNA, 1970).



bleau 3).

2. DETERMINATION DES CARACTERISTIQUES DE LA COMPOSANTE ELASTIQUE SERIE

SUR _LE MUSCLE HUMAIN

Différentes méthodes peuvent é&tre employées pour aborder 1'étude des
caractéristiques élastiques .d'un muscle humain in situ (voir par exemple
AGARWAL et GOTTLIEB, 1977 a et b ; ZAHALAK et HEYMAN, 1979 ; VINCKEN et al.,
1983 ; MA et ZAHALAK, 1985). Nous nous limiterons ici & décrire les
techniques qui consistent en des transpositions de celles utilisées sur le
muscle isolé. Puisque 1l'étude porte sur un muscle en place, il est nécessaire
de définir des hypothéses simplificatrices qui permettent de passer de
1'ensemble des muscles actifs au cours d'un mouvement & un muscle
représentatif de cet ensemble. Pour ce faire, le mouvement choisi doit étre
aussi simple que possible. I1 doit répondre & plusieurs impératifs, dont
certains ont été précisés par WILKIE (1950) et repris par PERTUZON (1972),
GOUBEL (1974) et CNOCKAERT (1976) : 1-le mouvement doit mobilisér une seule
articulation & géométrie simple pour pouvoir étre modélisé ; si l'articula-
tion présente plhsieurs degrés de liberté, il est nécessaire de les réduire a
un seul ; 2-le mouvement doit concerner un nombre restreint de muscles bien
délimités anatomiquement ; 3~il ne doit pas perturber la posture du reste du

corps et il doit pouvoir étre reproduit avec le maximum d'exactitude.

C'est en fonction de ces impératifs que les mouvements de flexion et
d'extension de 1'avant-bras ont été retenus. Ces mouvements du coude
résultent de 1l'action conjuguée de plusieurs muscles. Mais il n'est pas
possible d'évaluer la participation relative de chacun des muscles. Il

convient alors de réduire le groupe des fléchisseurs ou le groupe des
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Figure 21 ¢ &nnegistnement d'un mouvement de quick-release de Llexion.

La fléche indique le déclenchement du mouvement.

de bas en haut :
- déplacement angulaine (6)
- longueun du fléchisseun équivalent (L)
- lonce du fléchisseur équivalent (F)
- accélénation anguilaire (6")
- couple isométrique développé parn des fléchisseuns (Ld)

- électromyogrammes (ENG) du biceps (B), du triceps (T)
et du brachionadialis (BR).

(d'apres PERTUZON, 1972).



extenseurs & 1l'un d'entre eux dont 1'action sera considérée comme
représentative de 1'ensemble, sur la base de données anatomiques et
physiologiques. Ce probléme a été résolu en définissant un fléchisseur
équivalent dont les dimensions correspondent & celles du biceps (PERTUZON,
1972) ; cette simplification n'est toutefois valable que si certaines
conditions sont remplies (BOUISSET, 1973). Par extrapolation, le raisonnement

a été appliqué au triceps considéré comme extenseur équivalent (CNOCKAERT,

1976).

L'élasticité des muscles équivalents est étudiée par 1l'établissement
des relations entre la compliance instantanée et 1la force (relations
compliance-force) ; les auteurs utilisent pour cela la méthode de "quick-
release" (Figure 21). La relation compliance-force du fléchisseur équivalent
a été établie par GOUBEL et PERTUZON (1973, Figure 22). On constate que la
compliance n'est pas une fonction 1linéaire de 1la force ; elle est
relativement élevée pour les faibles niveaux de force, et elle décroit

rapidement pour tendre vers une valeur constante pour des forces élevées.

3. CONCLUSION

Dans l'ensemble du travail qui va suivre, tant sur le muscle isolé
que sur le muscle humain in situ, on fait appel a la composante élastique
série du modéle préalablement retenu (voir III,3) et on envisage son
comportement tant en détente gqu'a l'étirement. Dans toutes les études sur les
préparations isolées, ce comportement est bien établi en degd de Fo ( JEWELL
et WILKIE, 1958 ; HUXLEY A.F. et SIMMONS, 1971 ; BRESSLER et CLINCH, 1974 ;
GOUBEL, 1978) mais il n'en est pas de méme pour les études au-dela de Fo. Les

résultats sont contradictoires indiquant soit aucune modification de la
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raideur (les courbes tracées de part et d'autre de Fo, Figures 19 et 20, sont
dans le prolongement 1l'une de l'autre) ou une augmentation (voir par exemple
BRESSLER et DUSIK, 1984 :COLOMO et al., 1986). Ce probléme est repris dans le

cadre du présent travail et fait l'objet du deuxiéme chapitre.

Le probléme du comportement de la composante élastique série, en
étirement peut également étre étudié sur le muscle humain in situ, a
condition bien sGr de faire appel & des hypothéses simplificatrices. Ces
hypothéses sont wvalidées lors des études en détente puisqu'il apparait qu'en
réduisant un groupe mnusculaire & un muscle é&quivalent, on trouve des
propriétés de structures élastiques qui sont compatibles avec celles établies

sur un muscle isolé (GOUBEL, 1974).
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Le deuxiéme chapitre de ce travail est consacré a 1l'étude de
1'élasticité série du muscle isolé (muscle Sartorius de grenouille), en
contraction maximale. L'étude porte plus particuliérement sur les effets de
l'étirement. Quand un muscle isolé et tétanisé est étiré durant une
contraction isométrique, la force développée est plus élevée que la force
maximale (Fo). Cette force met 1la composante élastique série sous tension
(élasticité tendineuse et élasticité 1localisée au niveau des ponts, voir
Figure 13), dans un domaine qui n'est pas bien défini en termes de courbes
tension-extension. En effet, si la relation tension-extension est bien
établie en dega de Fo (BRESSLER et CLINCH, 1974 ; GOUBEL, 1978), il n'en est
pas de méme au-dela de Fo : STIENEN et BLANGE (1981), COLOMO et al. {1986)
décrivent une augmentation de la raideur alors que pour CAVAGNA (1970) cette
raideur n'est pas modifiée (Figure 20).De plus, depuis les travaux de CAVAGNA
et CITTERIO (1974), il apparait qu'un préétirement induit une augmentation de
la compliance (ou diminution de raideur) : cette coﬁpliance accruerdoit
permettre pour  une chute donnée de force, une restitution d'énergie
potentielle plus importante pendant le raccourcissement subséquent ("effet

Cavagna").

Les expérimentations sont entreprises ici dans le but d'une part, de -
déterminer précisément les caractériétiques'de la composante élastique série
au-delad de Fo et d'autre part de rechercher les conditions expérimentales

nécessaires a4 la mise en évidence de l'effet Cavagna.
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 I. TECHNIQUES

1. PREPARATION MUSCULAIRE

1.1. Muscle utilisé

Les expériences sont réalisées sur le muscle Sartorius de grenouille
(Rana temporaria). Il s'agit d'un muscle de la patte postérieure (Figure 23),
situé sur la face interne de la cuisse et qui s'étend des symphyses iliaques
ventrales & l'articulation du genou. Il est constitué d'un faisceau d'environ
620 fibres paralléles qui parcourent toute la longueur du muscle et dont le
diamétre varie entre 28 et 128 um (LUFF et PROSKE, 1976). Ces fibres seraient
de deux types (I et II) alors que l'on décrit cing types distincts chez les
amphibiens (SMITH et OVALLE, 1973). D'aprés ces auteurs, les fibres de type I
développent des tensions élevées, ont des temps de contraction brefs et sont
fatigables. Les fibres de type Il se contractent également rapidement, mais
développent des tensions moins élevées ret sont résistantes a la fatigue.
ZEFIROF et al. (1979), en associant des études électrophysiologiques,
morphologiques et biochimiques décrivent, quant a eux, trois types différents:
1) des fibres sombres (le terme sombre se rapporte & la coloration obtenue
aprés mise en évidence de 1la succino-deshydrogénase) représentant 37 % du
nombre total de fibres, de petit diamétre et surtout localisées sur la
périphérie du ' muscle ; 2) des fibres péales (faible activité succino-
deshydrogénase), 48 % du nombre total ; 3) des fibres intermédiaires, 15 % du
nombre total. Les fibres pales et intermédiaires sont de grand diamétre et
situées dans la partie interne des muscles. ZEFIROF et al. (1979) signalent
qu'il est difficile de faire l'analogie entre les fibres pales et sombres du

muscle Sartorius de grenouille et les fibres lentes et rapides décrites chez
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les mammiféres, bien que certaines caractéristiques des fibres sombres soient

aussi des caractéristiques des fibres lentes des mammiféres.

Quelles que soient la répartition et lés propriétés des fibres du
muscle Sartorius de grenouille, celui-ci sera toujours, dans le cadre de ce
travail, stimulé maximalement, c'est-d-dire que 1l'on aura toujours un
recrutement total de 1l'ensemble des fibres du muscle. De plus, les
stimulations sont espacées pour éviter la fatigue au niveau de certaines

fibres.

D'aprés la figure 23, il apparait nettement que le muscle Sartorius
présente un tendon tibial bien individualisé, un tendon coxal plus étalé et
il existe également des fibres tendineuses internes connectées aux fibres
musculaires (BARDEN et MASON, 1982). La longueur de ces fibres tendineuses
internes se situe, d'aprés BARDEN et MASON, aux environs de 0.12 LO (Lo étant
la longueur de référence mesurée in situ, voir point 1.2). La présence de ces
différeﬁts typés de structures tendineuses signifie que lorsque les
structures élastiques série sont étirées, soit au cours de 1la montée
tétanique, soit au cours d'étirements imposés tout au _long du plateau
tétanique, il y aura toujours une sollicitation de la composante élastique

série d'origine "passive" c'est-a-dire d'origine tendineuse.

1.2. Longueur de référence

La longueur de référence du muscle, L , est mesurée in situ, entre

[
les tendons, les cuisses étant en flexion et en abduction, dans 1le
prolongement l'une de 1l'autre. Cette longueur est toujours supérieure de 5 a

8 pour cent de celle mesurée sur le muscle isolé. Ceci est en accord avec
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1'observation de HAINAUT (1971) qui décrit toujours un raccourcissement lors

de la section du tendon d'insertion d'un muscle.

1.3. Dissection et montage

La longueur de référence étant déterminée, le Sartorius est disséqué.
Avant de sectionner 1le tendon tibial, on fixe sur celui-ci un fil d'acier, a
l'aide de deux ligatures {ce fil d'acier permettra de réaliser la connexion
avec l'ergométre). Les ligatures sont posées & 1la limite du muscle et du
tendon, ceci afin de minimiser la participation du tendon libre lors des
mesures ultérieures. Le Sartorius est disséqué en le laissant inséré sur
l'articulation pelvienne. La dissection se fait a la température ambiante. Le
muscle est monté dans une cuve o0 circule une solution physiologique de
Ringer oxygéné a 0°C. La composition de cette solution est la suivante : NaCl,
115 mM/1 ; KC1, 2 mM/1 ; CaClz, 1.8 mM/1;le pH est ajusté a 7.2 par un tgmpon
de NaHCO3. Une heure d'attente est nécessaire avant de commencer les mesufes,
afin d'atteindre 1'équilibre thermique et obtenir lé récupération du choc

opératoire.

2. DISPOSITIF EXPERIMENTAL

2.1. Description du myographe (Figure 24)

Le myographe se compose :
- d'un bati sur lequel repose une cuve dans laquelle est monté le muscle (M),
en position horizontale ;
- d'un capteur de force (A) auquel est reliée l'articulation pelvienne du

muscle ;
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- d'un ergométre (B) et d'un capteur de déplacement (C). Le tendon tibial est

connecté a cet ensemble a4 l'aide du fil d'acier tressé.

La disposition des capteurs permet de mesurer la variation de force a
une extrémité du muscle et les variations de longueur sur l'autre extrémité.
I1 s'agit d'une disposition adoptée par un grand nombre d'auteurs -voir par
exemple HALPERN et ALPERT (1971), BLANGE et al. (1972) MASHIMA et al. (1972),
SCHOENBERG et al. (1974)- qui permet au capteur de force de rester immobile
et de ne pas enregistrer d'artéfacts provenant des perturbations imposées au
muscle. Le muscle étant en position horizontale, on veillera & ce qu'il
existe une légére tension de repos, afin que le muscle et les fils de
connexion soient toujours légérement tendus. Dans ces conditions, la longueur

du muscle se situe aux alentours de la longueur de repos.

Les différents éléments constituant 1le myographe peuvent coulisser
sur des supports réglables en hauteur, afin d'adapter le montage aux

dimensions de la préparation.

La circulation du Ringer (r) dans la cuve est assurée par une pompe :
son débit est réglé de facon gqu'il n'y ait pas de mouvements de liquide trop
importants au niveau du capteur de force. La température est maintenue aux

-

environs de 0°C a l'aide d'un thermostat.

La compliance totale du systéme (capteur et fil d'acier) est de

-4 - s s s P
2.10" 'm.N"'. Elle est constante et sera considérée comme négligeable ; en

effet, les valeurs les plus faibles de compliance mesurées au cours des

expérimentations représentent encore 4.5 fois la compliance du systéme.
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2.2. Le capteur de force

Il s'agit d'un capteur de force KULITE, KI-BG-300. Les dimensions ont
été choisies afin d'obtenir le meilleur compromis entre la sensibilité et la
fléche (Figure 25). L'étendue de mesure est de + 3N et la sensibilité de 20

mV/N. La fréquence de résonance est de 2.5 KHz

L'ensemble -lame, jauges de contrainte, fils de connexion- est
recouvert d'une gomme caoutchoutée hydrophobe qui évite aux jauges d'étre en

contact avec le liquide physiologique.

Les deux jauges & semi-conducteur sont insérées dans un montage en
pont complet. La tension d'alimentation est de 5 V D.C. La tension de sortie
du pont, aprés amplification, est dirigée vers les appareils d'enregistrement

(Figure 29).

2.3. L'ergométre

Il est constitué d'un vibrateur électro-magnétique Ling Dynamic
System, série 200 (Figure 26), relié a un amplificateur d'asservissement
(Figure 27) permettant de linéariser le déplacement du vibrateur, donc le
raccourcissement ou 1l'étirement du muscle. Le signal d'entrée du systéme
provient d'un générateur de déplacement (Figure 2U4). Ce générateur est piloté
par un micro-ordinateur (Apple II). Ceci permet 4d'imposer des étirements ou
des raccourcissements d'amplitude et de vitesse contrdlées, soit sur le
muscle au repos, soit a4 des moments déterminés au cours de chaque contraction
tétanique. Les caractéristiques du circuit d'asservissement sont telles que

le signal asservi suit correctement le signal d'entrée de type rampe, avec un
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retard minimal (1 a 2 ms, Figure 28).

2.4, Le capteur de déplacement

Ce capteur est un capteur inductif de déplacement rectiligne de type
Sensline CXI, LN industrie. Il s'agit d'un capteur miniature dont la course

totale est + 2 mm.

Le capteur est fixé sur le couvercle du vibrateur électromagnétique
(7 - Figure 26) ; afin de rendre solidaires les deux parties mobiles du
vibrateur électromagnétique et du capteur de déplacement, la tige mobile de
ce dernier a été filetée et insérée au niveau de la fixation prévue a cet
effet (6 - Figure 26). La deuxiéme extrémité de cette tige est dotée d'un
systéme écrou-pointeau qui permet de recevoir le fil d'acier tressé relié au

tendon tibial du muscle.

2.5. Mesure de la longueur des sarcoméres

Le réseau de diffraction obtenu en envoyant un rayon laser hélium-
néon 3 la surface du muscle permet de mesurer la longueur des sarcoméres (s).

Celle-ci est donnée par la formule :
s =nA/sin 8
n
n : ordre de la frange de diffraction
A longueur d'onde de la source lumineuse utilisée pour obtenir le réseau
de diffraction (A = 632.8 nm).

8 : angle sous-tendu par la frange d'ordre O et la frange d’'ordre n.
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Le rayon est délivré par un laser Helium néon (Spectra Physics Inc.)
dont la puissance de sortie est égale 4 4 mV. Il est focalisé & la surface du
muscle par un diaphragme et une lentille. Le réseau de diffraction est

recueilli sur un écran.

On mesure sur 1l'écran la distance entre 1les franges d'ordre O et
d'ordre 1. Connaissant 1la distance entre le muscle et 1l'écran, on a ainsi la

valeur de sinb .
n

Au cours des expérimentations, les muscles sont fixés a des longueurs
telles qu'ils développent des tensions passives de l'ordre de 2.1073 N et
4. 10 N (Voir II). A chaque manipulation, sont vérifiées simultanément les

tensions de repos et les longueurs des sarcoméres.

- Lorsque 1le muscle développe une tension passive de 2.10"3 N, on vérifie que
la longueur du sarcomére se situe aux alentours de 2.3 u.
- Lorsque la tension passive développée atteint 4.107° N, la longueur s

atteint une valeur de 3 u.

3. STIMULATION

La stimulation est délivrée par un stimulateur Genelab, et est
appliquée au muscle par l'intermédiaire d'électrodes d'argent. Il s'agit de
deux fils d'argent fixés au niveau de l'articulation pelvienne d'une part, et
au niveau du tendon tibial d'autre part. Un transformateur est intercalé
entre le stimulateur et les électrodes dans le but d'éliminer la composante

continue du signal qui polarise les électrodes.
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Les chocs de stimulation ont une durée de 5 ms. Au début de chaque
expérience, on détermine la tension de stimulation maximale, c'est-a-dire la
tension pour 1laquelle le muscle, placé & une longueur de référence Lo, répond
par une amplitude maximale appelée contraction tétanique maximale (FO). On
détermine également la fréquence d'excitation,c'est-a-dire 1la fréquence
minimale pour ~assurer la fusion compléte des sécousses, a4 0°C ; elle se situe

entre 25 et 30 Hz.

Afin que la tension tétanique atteinte reste constante pendant toute
la durée de 1l'expérimentation, il faut permettre la récupération la plus
compléte possible d'un tétanos & 1l'autre, et éviter ainsi la fatigue du
muscle. Un intervalle de temps est donc ménagé entre chaque stimulation, et
sa durée dépend de la durée de la contraction tétanique. Il est de 1'ordre de
10 mn  pour dés tétanos durant entre 400 et 600 mg, et augmente
progressivement jusqu'a 25 mn lorsque les tétanos atﬁeignent des durées de
1000 &4 1200 ms (au cours d'une ‘série expérimentale, on considére que
1'amplitude reste constante lorsqu'elle reste supérieure & 1l'amplitude

maximale enregistrée -15 % de cette amplitude).

4. TECHNIQUES D'ENREGISTREMENT ET DE VISUALISATION

Les signaux électriques en provenance du capteur de force et du
capteur de longueur et les signaux de stimulation sont enregistrés
simultanément sur papier photo sensible au moyen d'un enregistreur a
ultraviolets (Schlumberger OM 4501). Ce type d'enregistrement permet de
visualiser l'ensemble des phénoménes, depuis le début jusqu'a 1l'arrét de la

stimulation, La durée d'enregistrement pour chaque contraction tétanique
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varie entre 600 et 1200 ms, et la vitesse de défilement du papier est fixée a

250 mm/s.

Afin de visualiser correctement les réponses musculaires lors de

perturbations trés bréves, les signaux de force et de longueur sont également

enregistrés au
la vitesse de
transférés sur
Les différents

figure 29.

niveau d'un oscilloscope & mémoire numérique (Gould 0S 4020) ;
balayage est réglée & 5 ou 10 ms/cm. Les signaux sont ensuite
un enregistreur graphique (Table tracante BBC GOERTZ SE 790).

appareils décrits font partie du montage général présenté a la
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II. LES RELATIONS TENSION-EXTENSION DE REFERENCE

Les relations présentées sont obtenues & partir d'une préparation ;

des relations identiques sont établies sur un ensemble de 10 préparations.

1. RELATIONS TENSION-EXTENSION, EN DECA DE Fo

1.1. Méthodes d'établissement des relations

Ces relations sont é&tablies pour deux longueurs initiales du muscle
(une longueur proche de Lo et une longueur supérieure & Lo) dans le but de
disposer de relations tension-extension de référence aux longueurs explorées
lors de 1l'étude des cycles d'étirement-détente c'est-a-dire des contractions

ol s'enchainent des phases d'étirement et de raccourcissement.

1.1.1. Muscles a la longueur L° (Figure 30, A et B)

La longueur initiale est fixée pour obtenir une tension de fepos tres
faible (de 1l'ordre de 2.1073 N) ; cette longueur est trés proche de la
longueur de référence Lo. Les relachements rapides sont appliqués d'une part
sur le muscle au repos afin de tenir compte éventuellement de la
participation de la composante élastique paralléle et d'autre part sur le
muscle en contraction maximale. Lorsque le muscle est placé & Lo, les
relidchements appliqués sur le muscle au repos ne font apparaitre que des
variations de tensions passives trés faibles qui seront négligées. En effet,
a4 cette longueur, la compliance paralléle est élevée (LENSEL, 1978) et le
muscle ne s'oppose pas a la déformation. Les relédchements appliqués au cours

du plateau tétanique font apparaitre une chute rapide de force (oF) suivie
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d'un redéveloppement de 1la force. Cette réponse est du méme type que celles
observées par de nombreux auteurs (voir par exemple Figures 16 et 18, B) et F
= FO-OF (F : tension résiduelle atteinte 4 la fin de la perturbation ; Fo
tension mesurée au plateau tétanique). Au cours des expérimentations,
1'amplitude des relachements est comprise entre 0.2 OL/Lo % et b OL/Lo % et
la vitesse est de l'ordre de 4 a5 Lo. s {(entre 12 et 15 cm.s’l). Cetté
vitesse imposée par l'ergométre est supérieure a4 la vitesse maximale de
raccourcissement de la composante contractile, sous charge nulle ; celle-ci,
calculée & partir des résultats de AUBERT (1956) est de l'ordre de 4 4 §
cm.s'l. On peut donc dire que les tracés obtenus sont représentatifs de la dé-~
tente de 1la composante élastique série, sans erreur significative due au rac-

courcissement de la composante contractile (voir chapitre I, IV, 1).

1.1.2. Muscle & la longueur Lep (Figure 30, A et C)
X

Le muscle est placé & une longueur telle qu'il développe une tension
passive de 4.10° N. Cette longueur appelée kap est comprise entre 1.12 L
et 1.15 Lo et correspond aux conditions expérimentales de CAVAGNA et CITTERIO
(1974). Les forces tétaniques développées aux deux longueurs L° et Lexp sont
voisines. Les relachements rapides portés sur un muscle & cette longueur
provoquent des variations de tensions passives (OFP) qui caractérisent la
réponse de la composante élastique paralleéle. Ces valeurs sont soustraites

des variations de tension (oF) enregistrées au cours du plateau tétanique et

F = F -(0oF-oF ).
o P

1.2. Les relations & Lo et a L . (Figure 31)
ex

Au cours d'une série expérimentale sur une préparation, on dispose
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d'une série de couples de valeurs F et oL (normalisées par rapport a Fo et
Lo) que l'on reporte sur un graphique. Les relations obtenues sont appelées
courbes tension-extension de référence et sont établies a L° et a Lﬂm.

Ces courbes présentent une partie linéaire de 0.5 Fo a Fo et elles
s'incurvent en dega de 0.5 Fo. Pour chaqué valeur de force, les pentes des
relations représentent la mesure de la raideur musculaire. Donc de 0.5 Fo a
Fo, la composante élastique série présente une raideur constante pour un
muscle donné mais en decga de 0.5 FO, la raideur varie en fonction de la force:
lorsque la force diminue, 1la raideur diminue également. De plus, l'aire
située sous les courbes tension-extension donne 1l'estimation de 1'énergie
stockable dans les é&léments élastiques série du muscle (CAVAGNA et CITTERIO,

1974 ; CAVAGNA, 1977).

I1 apparait, & partir de 1'observation de 1la Figure 30, que les
relations obtenues pour les deux longueurs initiales sont parfaitement
confondues. Ceci signifie qu'il n'y a pas de modifications, en fonction de la
longueur initiale, des caractéristiques de 1la composantzs élastique série
sollicitée en détente. Ces résultats sont conformes aux données de la
littérature o 1l est indiqué que la réponse de la composante élastique série
est indépendante de 1la longueur initiale du muscle (JEWELL et WILKIE, 1958},
a condition de corriger les résultats en tenant compte de 1l'intervention de
la composante é&lastique paralléle, lorsque l'on travaille & des longueurs

supérieures a L .
(]

1.3. Caractérisation de la préparation en termes de raideur

Le calcul de la raideur (ou de la compliance) se fait de deux facons :
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- soit en prolongeant 1la partie linéaire de la courbe tension-extension, ou
la tension (F) est exprimée en fraction de Fo et la variation de longueur
(oL) en fraction de Lo. Ainsi l'intersection de la courbe avec 1'axe des
abscisses donne la valeur de la compliance normalisée & Fo, par application
de la formule OL/LO/QF/Fo avec OF/Fo = 1. Cette valeur, appelée "compliance
a Fo" ou soﬁ inverse (raideur & Fo) caractérisent la préparation dans les
présentes conditions expérimentales et sont appelées "compliance classique,
Cdf ou "raideur classique, RCJH

- soit en calculant les  rapports OF/FO/OL/LO, a4 partir de chaque
enregistrement effectué. Ce calcul ne doit se faire que dans la partie
linéaire de 1la relation tension-extension, c'est-a-dire pour un oL faible,

pour qu'il ait la méme signification que précédemment.

Pour l'ensemble des préparations, les valeurs de raideur classique se
situent entre 38.5 et U45.5 (compliance classique, Ccl : 0.022 -0.026). Ces
valeurs sont compatibles avec les valeurs annoncées par HILL (1950) : 43.5

(C

cl

H

0.023) ; WILKIE (1956) : 41.7 (Ccl = 0.024) et GOUBEL (1978) : 43.5

(C

cl

0.023).

2. RELATIONS TENSION-EXTENSION, AU-DELA DE Fo

I1 s'agit de tester le comportement élastique du muscle lorsque celui-
ci développe une force supérieure a la force isométrique maximale Fo a la
suite d'un préétirement, afin de pouvoir aborder ensuite le probléme des
cycles étirement-détente. On étudie d'abord 1la relation qui lie la tension
développée a4 l'amplitude et & la vitesse d'étirement ; ensuite est abordée la

comparaison entre les wvaleurs de raideur classique et celles mesurées lors

d'étirements rapides ; aprés avoir discuté de la validité de la mesure de
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raideur par une méthode d'étirements rapides, on en déduira une méthode
d'évaluation de la raideur lorsque le muscle développe des forces supérieures

4 la tension isométrique maximale.

2.1. Relations entre la tension développée, 1l'amplitude et la vitesse

de 1l'étirement

2.1.1. Méthodes

Des étirements d'amplitudes et de vitesses contrbdlées sont appliqués
pendant le plateau tétanique (Figures 32 et 33). La vitesse d'étirement varie

de 0.06 Lo.s_1

as Lo.s'1 et 1'amplitude OL/Lo % varie de 0.6 a 10.

Afin de ne pas solliciter la composante élastique paralléle,
notamment pour les grandes amplitudes d'étirément, le muscle est tout d'abord
placé a une longueur telle que 1l'on enregistre une tension de repos de
1'ordre de 2.107°N (cette longueur est trés proche de 1la longueur de
référence Lo) et avant chaque contraction tétanique, on améne le muscle & une
longueur égale a LO-OL, oL représentant la valeur de chaque étirement qui
sera porté sur le muscle. Les gammes de longueurs explorées en effectuant
1'opération LO—OL restent dans la geamme des valeurs telle que le nuscle
développe sa tension isométrique maximale. Le retour aux conditions initiales
est effectué par une détente (dont les effets ne sont pas analysés ici) trés

rapide, afin de réduire au minimum la durée de la stimulation.
On choisit, au cours d'une manipulation, soit d'imposer une amplitude

d'étirement et de faire varier la vitesse (Figure 32), soit d'imposer une

vitesse et d'explorer plusieurs amplitudes (Figure 33).
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2.1.2. Description des enregistrements

La figure 32 montre des exemples d'enregistrements obtenus a partir
d'une préparation sur laquelle on impose des étirements dont on fixe
l'amplitude et pour chaque valeur d'amplitude, on fait varier la vitesse.
Pour les vitesses é&levées (entre 1.5 et 4.5 Lo.sq), la tension s'éléve
rapidement et de facon réguliére. Pour les vitesses comprises entre 0.6 et
0.12 Lo.sqy on observe une rupture de pente sur le tracé de la force : la
phase d'augmentation initiale est suivie par un plateau ou une phase de
légére augmentation. Des résultats analogues ont é&té décrits par LEVIN et

|
WYMAN (1927), ABQTT et AUBERT (1952), JOYCE et al., (196G), SUGI (1972),
FLITNEY et HIRST (1978), EDMAN et al., (1979). Lorsque la vitesse d'étirement

est faible, de 1l'ordre de 0.06 Lo.s'l, 1'augmentation de force est faible

mais se produit de fagon réguliére.

La Figure 33 présente également des exemples d'enregistrements
obtenus sur une préparation & laquelle on a imposé cette fois des étirements
dont on fixe la vitesse, et pour une méme valéur de vitesse, on feit varier
l1'amplitude de ces étirements. Une partie de l'expérimentation recouvre bien
évidemment les gammes de valeurs de vitesses et d'amplitudes décrites
précédemment et les enregistrements obtenus sont d'ailleurs tout & fait
similaires. Sur le premier exemple en haut, & gauche (OL/LO % =6.8;V=1.3
LO.SA7, on observe une augmentation de tension en deux phases : une phase
d'augmentation rapide suivie d'un plateau. Les cing autres exemples de la
figure présentent des évolutions de force différentes : 1'augmentation rapide
de tension est suivie d'une décroissénce alors que le muscle continue a étre

étiré. Des évolutions identiques ont été décrites par SUGI (1972), FLITNEY et

HIRST (1978), EDMAN et al., (1979).
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2.1.3. Résultats

La Figure 34 montre la relation entre 1la tension développée,
l'amplitude et 1la vitesse de l'étirement. Cette relation est établie & partir
d'une préparation. Des résultats identiques sont retrouvés pour l'ensemble
des préparations. 11 apparait, lorsque l'amplitude des étirements est
inférieure a 4 OL/L° %, que :

- pour une amplitude donnée, 1la tension atteinte & la fin d'un étirement
augmente avec la vitesse d'étirement ;
- pour une vitesse donnée, la tension atteinte augmente avec 1'amplitude de
i

1'étirement.

Lorsque l'amplitude est supérieure & 4 oL/L %, il est moins aisé de
[
mettre en évidence des relations entre force, vitesse et amplitude : alors

que l'étirement se poursuit, la force chute (Figure 33).
2.1.4. Discussion

Les exemples d'enregistrements présentés ici illustrent bien qu'un
muscle isolé, étiré durant une contraction tétanique, déveioppe une force
supérieure a la force isométrique bmaximale, Fo. Cette augmentation, déja
décrite sur un muscle entier (GASSER et HILL, 1924 ; AUBERT, 1956, SUCGI,
1972) est également observée sur la fibre isolée (EDMAN et al., 1978, 1981).
La force atteinte a la fin de 1'étirem¢nt est dépendante de 1'amplitude et de
la vitesse de 1'étirement et 1'augmentation de tension peut s'expliquer en

prenant pour base la théorie des filaments glissants (HUXLEY A.F., 1957)

présentée dans le premier chapitre.
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Aux vitesses faibles, 1la tension croit réguliérement ; ceci
résulterait principalement de 1l'augmentation de force exercée par chaque pont
(ponts verrouillés lors des petits déplacements, SUGI, 1972) ; en ce qui
concerne le nombre de ponts, SUGI et al. (1977), AMEMIYA et al. {(1979)
décrivent une non-augmentation de ce nombre, alors qu'en 1981, SUGI et
TSUCHIYA pensent qu'il est aussi possible que 1l'augmentation de tension

résulte d'une augmentation du nombre de ponts attachés.

Aux vitesses plus élevées, la tension augmente d'abord rapidement

puis atteint wun plateau ou continue & croitre doucement. Il y aurait un
'

étirement forcé des éléments élastiques 1localisés au niveau de chaque pont
(EASTWOOD et FLITNEY, 1983). La rupture de pente dans le tracé indique une
élongation des sarcoméres, ce que FLITNEY et HIRST (1978) appellent le "give"
des sarcoméres. Cette brutale augmentation de longueur des sarcoméres
observée sur un muscle entier n'est pas mise en évidence par EDMAN et al.
(1979) ; pour ces auteurs qui travaillent sur la fibre isolée, 1l'évolution de
la longueur des sarcoméres au cours de l'étirement se fait sans discontinuité.
Cette différence provient sans doute du fait que, sur la fibre, la part de la
composante élastique série tendineuse est minime ; d'ol une 1légére
augmentation de 1la longueur deé sarcoméres, dés le début de l'étirement

(puisque les tendons ne sont pas présents pour absorber la variation de

longueur).

Enfin, lorsque 1la vitesse et l'amplitude sont importantes, la tension
croit puis commence a décroitre alors que l'étirement se poursuit (SUGI, 1972;
FOWLER et CROWE, 1976). Ceci indiquerait pour SUGI (1972) qu'il se produit un
"glissement" au niveau de la composante contractile, & cause du détachement

forcé des ponts actomyosine au cours de l'étirement. Les ponts se rompent du
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fait de 1l'amplitude de 1l'étirement et la vitesse de cet étirement est telle
que la reformation ne peut s'effectuer suffisamment rapidement pour maintenir
la tension. La vitesse requise pour metire en évidence ce phénoméne est plus
élevée dans les expérimentations sur la fibre, par rapport aux

expérimentations sur muscle entier (VAN ATTEVELDT et CROWE, 1980).

A partir des données de FLITNEY et HIRST (1978), Mc MAHON (1984) et
CAVAGNA et al. (1986), il est possible d'illustrer 1l'état des ponts suivant
la vitesse a laguelle a été porté l'étirement . Sur la Figure 35, on peut
voir que lorsqu'un étirement rapide a été porté sur le muscle, la composante
élastique élémentaire située au niveau des ponts a été étirée, mais la téte
de la molécule de myosine n'a pas eu le temps de modifier son mode
d'attachement avec le filament d'actine (Figuré 35, 1I).Par contre, si le
préétirement est moins rapide, 1la structure élastique est étirée, mais le
mode d'attachement est modifié également (Figure 35, III). La téte de la
molécule tendrait a subir une rotation vers l'arriére.Ce mouvement, contraire
4 la tendance naturelle, pour ce qui est de Sl, qui consiste a4 atteindre une
position d'énergie potentielle plus basse (voir Figure 12) s'explique par le
calcul d'énergie potentielle totale au niveau d'un pont (somme de 1la
coﬁtribution des éléments S1_et Sz, voir Mc MAHON, 1984 ; GOUBEL, 1987).

D'aprés une analyse de 1la 1littérature, on peut proposer trois
mécanismes pour expliquer 1l'augmentation de tension pendant un étirement
(voir également CAVAGNA et al., 1685) : 1- 1l'étirement induit une
augmentation du nombre de ponts (SUGI et TSUCHIYA, 1981 ; COLOMO et al.,
1986). Cette augmentation ne peut é&tre que relative et correspondre, par
exemple, & une diminution de 1la vitesse de détachement desiponts (YAGI et

MATSUBARA, 1984 ; HAUGEN et STEN-KNUDSEN, 1987) ; ainsi la durée moyenne de

41



l'attachement d'une téte de myosine pourrait étre plus longue lors d'un
étirement ; 2- chaque pont résiste a l'étirement avec une force plus élevée
que la force qu'il est capable d'exercer pendant une contraction isométrique
(CAVAGNA et CITTERIO, 1974 ; EDMAN et al., 1978 ; SUGI et TSUCHIYA, 1981) ; 3-
1'étirement provoque le recrutement d'éléments élastiques passifs, en
paralléle avec les ponts et capables de supporter la tension (EDMAN et al.,
1979). A 1l'heure actuelle, il existe autant d'arguments en faveur de l'une ou
1l'autre des hypothéses, qui ne sont d'ailleurs pas exclusives 1'une de

1l'autre.

2.2. Comparaison des valeurs de raideur en reléachements et en

étirements rapides

2.2.1. Méthodes

Comme il a été vu précédemment, la "raideur classique” est déterminée
4 partir du plateau tétanique, en imposant au muscle des raccourcissements de
faible amplitude & wvitesse rapide (4 a 5 Lo.sq). Ces vitesses sont
supérieures & la vitesse maximale de raccourcissement de la composante
contractile sous charge nulle ; de plus, compte tenu du modéle musculaire
utilisé (composante contractile, en série avec une composante élastique non
amortie), on peut dire que l'on teste,lors des raccourcissements, la détente

de la composante élastique série.

A partir de 1la, on pose comme hypothése que des étirements rapides
sollicitent, comme 1les raccourcissements rapides, la composante élastique
série sans erreur significative due & des modifications du mode d'attachement

des éléments S1 (voir Figure 35). Il est possible alors de calculer la
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raideur musculaire en étirement et d'établir une comparaison avec les valeurs
de "raideur classique". Ces calculs de raideur en étirement ne peuvent se
faire, d'aprés 1'hypothése posée, qu'ad partir des enregistrements ol
1'étirement est imposé A vitesse rapide ; mais de plus,ces enregistrements ne
doivent pas présenter de chute de force pendant 1l'étirement, chute de force
qui indiquerait un "glissement" au niveau de la composante contractile témoin
du dépassement de la "short range elastic stiffness" (RACK et WESTBURY, 1974).
I1 faut donc se limiter & des étirements 1imposés & grande vitesse mais
d'amplitude faible. De plus se pose le probléme d'une non-linéarité
éventuelle de la réponse si 1'amplitude est trop grande. Les mesures de
raideur en étirements rapides sont de ce fait réalisées lors d'étirements
dont l'amplitude est comprise entre 0.5 et 3 OL/Lo %, imposés & une vitesse

de l'ordre de 4 a4 5 Lo.s‘l.

De méme que pour l1l'établissement des relations tension-extension en
deca de Fo, les expérimentations se font & partir de deux longueurs initiales
du muscle, LQ et L}xp. Les étirements sont portés sur le muscle au repos ef
sur le muscle en contraction (Figure 32) ; sur cette figure et pour le point
précis étudié ici, ne doit étre pris en compte que 1l'enregistrement
représenté le plus & gauche (voir également Figure 52, A). En ce qui concerne

les expériences réalisées a L , une correction est faite qui tient compte
. exp

des variations de tension passive.
2.2.2. Résultats
Le calcul de 1la raideur en étirement se fait de la méme facon que

celui de la "raideur classique" (voir point 1.3)

- soit par le graphique. La Figure 36 montre un exemple de courbe tension-
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extension établie de part et d'autre de Fo, a partir d'une préparation.
Lorsque des étirements de faible amplitude sont imposés & grande vitesse,
la relation entre 1la tension atteinte (F/Fo) et l'amplitude de 1l'étirement
(OL/Lo %) est une relation linéaire. Le prolongement de cette relation
jusqu'a l'axe des abscisses donne la valeur de la compliance normalisée a
Fo. Les pentes des relations établies en dega et au-dela de Fo sont
différentes,la pente de 1la relation au-dela de Fo étant toujours la plus
élevée ; ceci est retrouvé pour l'ensemble des préparations. Les valeurs de
compliance normalisée obtenues par prolongement des parties linéaires des
relations indiquent donc des valeurs de compliance plus faibles (ou des
valeurs de raideur plus élevées) lorsque le muscle est testé en étirement.

- soit par le calcul des rapports OF/FO/OL/LO, a4 partir de chaque
enregistrement effectué. Pour 1l'ensemble des préparations, les valeurs de
raideur normalisée sont comprises entre 58.8 et 50 (compliance normalisée :
0.017 - 0.020) (On a vu précédemment que les valeurs de raideur classique

se situent entre 38.5 et 45.5).

2.2.3. Discussion et conclusion

La raideur musculaire est plus grande lors d'étirements rapides que
lors de relachements rapides ; et de méme que pour les mesures en
relachements, il n'apparait pas de différence entre les mesures réalisées a
Lo et & L}xp. Ces résultats ne sont donc pas en accord avec ceux présentés
par HILL (1950) ou CAVAGNA (1970) pour lesquels les courbes tension-extension
pouvaient étre extrapolées linéairement au-dela de F° (voir Figure 20). En
fait, les différences observées lorsque l'on teste la raideur musculaire par

des relachements ou des étirements peuvent s'expliquer & partir du

comportement des structures explorées : les mesures sont réalisées sur un
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muscle entier, c'est-a-dire que 1'élasticité série est localisée aussi bien
au niveau des structures passives (tendons) qu'au niveau du générateur de
force (élasticité au niveau des ponts, voir par exemple la Figure 13). De
nombreuses études réalisées sur les matériaux biologiques (FUNG, 1981)
montrent que ceux-ci présentent une courbe contrainte-déformation non
linéaire ; les tendons, comme l'ensemble des matériaux biologiques, répondent
a ce type de comportement (ABRAHAMS, 1967 ; HOOLEY et al., 1980 ; HUBBARD et
SOUTAS-LITTLE, 1984 ; RACK et WESTBURY, 1984). A ces structures passives,
s'ajoute l'élasticité située au niveau des ponts. Cette élasticité, d'abord
considérée comme une élasticité linéaire (FORD et al., 1977), apparait
maintenant comme étant non linéaire (FORD et al., 1981). Pour ces auteurs, la
raideur instantanée mesurée au cours d'étirements sur des fibres musculaires
augmente par rapport a sa valeur mesurée en relachement. Une augmentation de
raideur est également signalée par JOYCE et RACK (1969) lors d'étirements
rapides du soléaire de chat au cours du plateau tétanique, par SUGI et
TSUCHIYA (1981) au cours de mesures en augmentation de charge sur la fibre de
muscle semi-ten&ineux de grenouille et par BRESSLER et DUSIK (1984), lors
d'étirements au cours de la secousse (fibre de muscle semi-tendineux de.

grenouille).

A partir de ces deux types d'arguments, i1l est donc possible
d'expliquer les différences de raideur observées lorsque les mesures sont
réalisées en relachement ou en étirement rapides. Le point important est
maintenant de tester la structure dans l'état ol elle se trouve lorsqu'on l'a
amenée,par préétirements d'amplitude et de vitesse variables, a une tension

supérieure & la tension tétanique maximale, F .
o]
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III. ETUDE DE LA VARIABILITE DES CARACTERISTIQUES ELASTIQUES DU MUSCLE, AU-

DELA de F°

I1 s'agit de caractériser la structure élastique, lorsque la tension
développée au niveau du muscle est supérieure & la tension isométrique
maximale. On a wvu (Figure 35) que d'aprés les données de FLITNEY et HIRST
(1978), Mc MAHON (1984) et CAVAGNA et al. (1986), il est possible d'illustrer
l1'état des 1liaisons actomyqsine de fagons différentes suivant la vitesse a
laquelle a été effectué 1le préétirement. Pour tester la structure dans ces
différents états ou la tension développée est toujours supérieure a la

tension isométrique maximale, il faut imposer :
- des perturbations de faible amplitude :

Le préétirement dans certains cas atteint des valeurs é&levées (de
l'ordre de 7 4 8 DL/L° %.
si 1l'on wveut tester 1la structure par des étirements rapi@gs, il
convient de ne pas ajouter d'étirements importants afin de : #-’ﬁelpas
léser les structures musculaires et 2= ne pas pro;aquér de
détachements forcés des ponts actomyosine.
si, par contre, on veut tester 1la structure par des relachements
rapides, il est préférable de couvrir des petites portions de la
relation tension-extension, ceci afin de se situer sur 1la partie

linéaire de la courbe.

- des perturbations rapides, afin de ne solliciter que la composante

élastique série.
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Figune 37 :

Tracés expénimentaux de pertunrbations-ztest (relache-
ments ou étinements) appliquées au couns d’éitinements
d'amplitude et de vitesse variables, sur un muscle
placé & L,, et pendant une contraction tétanique.

Ao : amplitude du prééitinement

ALt : amplitude de la perturbation-test

A= bly/ly% =15 ; V

1y

7.37 Lyos7T
B - bly/l,% =1.8 ; V=3 LosT

C - bLo/L, % = 2.1 ; V= 1.5 Ly.sT

L 6.70°7x

™
<
0

0:37/72/72 5



1. METHODES

On améne un muscle placé & Lo, a4 des tensions F supérieures a Fo en
imposant des préétirements d'amplitude et de vitesse variables, au cours du
plateau tétanique (voir Figure 34) ; on teste alors 1la structure en
superposant des perturbations d'amplitude faible (0.1' a4 0.2 mm, soit
0.3 < OLt/Lo % < 0.5) & vitesse rapide (de 3.5 a 4 Lo.sqd, ceci dans le sens
du relachement ou rde 1'étirement. En fonction de l'amplitude et de la vites-
se des préétirements, les perturbations sont appliquées dans différentes con-
ditions :

- au cours d'une montée réguliére de la tension (Figure 37, A)

- au cours d'une montée en deux phases : la premiére phase rapide de montée
de la tension est suivie d'une deuxiéme phase d'évolution plus lente
(Figure 37, B)

-~ au cours d'un plateau (Figure 37, C).

A chaque amplitude de perturbation est associée la variation de force
cérrespondante. Les amplitudes des  perturbations-test étant faibles,la
raideur normalisée & la nouvelle tension atteinte F (RF) est calculée par la
formule OF/FO/QLt/Lo ;7 elle est exprimée en termes de raideur relative Rr =

RF/Raideur classique.
2. RESULTATS

Nous verrons successivement les résultats obtenus en détente~test
puis en étirement-test. Nous présentercns a chaque fois des courbes obtenues
4 partir d'une seule préparation ; ces courbes sont représentatives de

1l'ensemble des résultats obtenus dans chaque cas, sur cinq préparations
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Figure 38 :

Cvolution de la raideur muscudaine testée en détente
(Ry , symboles pleins) et de la tension (F/F,, symbodes
evidés), en Lonction de L'amplitude des préétinements
(8Le /Ly %), appdiqués au cours du plateau #étanique,
G deux vitesses diflérentes :

Taiangles : 0.86 L,.s~T
Rond.s 2 2.23 LO./J'7

Ly =37mm ; F,=45107W



identiques.

2.1. Modifications des prbpriétés élastiques, évaluées par des

détentes-test

2.1.1. Relations avec l'amplitude des préétirements

La Figure 38 indique 1l'évolution de la raideur musculaire en fonction
de l'amplitude des  préétirements (oLe/Lo %}, dimposés & deux vitesses
différentes pendant le plateau tétanique. Il convient de rapprocher cette
évolution de celle de 1la vtension atteinte a la fin du préétirement (F/Fo),
mais également de la forme du tracé de force durant le préétirement (voir
Figure 37). Il faut noter ici que la raideur relative, Rr, est toujours

supérieure a 1.

- Lorsque 1les préétirements sont appliqués & wune vitesse de 0.86 Lo.sd,
l'évolution de 1la montée de force est toujours réguliére (de type A, Figure
37). La force atteinte &4 la fin de chaque préétirement croit avec
1l'amplitude,dans les limites des présentes conditions expérimentales. Et il
existe une relation entre 1la raideur relative et l'amplitude qui indique
une croissance de cette raideur, jusqu'aux environs de 2 OL/Lo % et ensuite

une légére décroissance.

- Pour des étirements imposés & une vitesse plus élevée (2.23 Lo.s'l), il
faut considérer deux cas en fonction de 1'allure du tracé de force
. oL /Lo % <1.8
La montée de force au cours de l'étirement est toujours réguliére (de type

A, Figure 37) et la tension atteinte a la fin des préétirements (F/Fo)
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Evolution de la naideun musculaine testée en détente
(Rn, aymbodes pleins) et de la tension (F/Fy, symboles
évidés) en Lonction de la vitesse des préétinements
(V Ly.5=7), appliqués au cours du plateau tétanique.

L'amplitude des prnéétinements est égale ¢ 1.88L/L, %.

S
Ly = 37 mm ; F, = 6.5.10°°Y



croit réguliérement avec lfamplitude (ronds évidés, 1 a 6, Figure 38).La

raideur relative croit alors de fagon réguliére.

LOL/L %22

L'évolution de la tension pendant le préétirement est semblable & 1'exemple
B puis C, Figure 37, <c'est-a-dire qu'il y a rupture de pente puis présence

d'un plateau. De ce fait,la tension atteinte & 1la fin du'préétirement

n'augmente que faiblement avec 1'amplidude des préétirements (ronds évides, 7

a 11, Figure 38) et parallélement la raideur décroqit.

Donc lorsque 1l'amplitude du préétirement est faible, 1la raideur
relative et la tension atteinte augmentent avec cette amplitude, quelle que
soit la vitesse. Pour des amplitudes de préétirement plus élevées, la raideur
relative décroit quand 1l'amplitude augmente alors que la tension tend a se
stabiliser. Ceci s'observe surtout lorsque 1a1 vitesse du préétirement est

élevée.

2.1.2. Relations avec la vitesse des préétirements

De l'examen de la Figure 39, il apparait que la raideur relative est
ici encore toujours supérieure a 1. Pour une amplitude donnée, on observe des
évolutions différentes de la raideur relative et de la tension atteinte,k

suivant les valeurs de vitesse :

- pour les vitesses faibles, la raideur relative et la tension augmentent

avec la vitesse (de 0.7 & 2 Lo.s'l).

- pour les vitesses plus élevées, la raideur relative se stabilise ou décroit

légérement tandis que la tension atteinte augmente légérement ; 1'évolution
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Figure 40 : Evodution de la naideurn musculaine testée en étinement
[Rp, symboles pleins) et de da tension (F/Fo, symboles
évidés) en fLonction de l'amplitude des prnédtirnements
(8Le/Lo %),appliqués au courns du plateau tétanique,

& deux vitesses différentes :
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Rond.s 2 1.25 Ly a7

Ly = 34 mm ; F,=6.107N



de la force a dans ce cas-ci une allure réguliére (A, Figure 37).
I1 est donc possible de conclure que pour une amplitude donnée de
préétirement, la raideur relative est indépendante de 1la wvitesse du

préétirement, sauf pour des valeurs de vitesses faibles.

2.2. Modification des propriétés élastiques, évaluées par des

étirements-test

2.2.1. Relations avec l'amplitude des préétirements (Figure 40)

A l'inverse de ce que 1l'on a observé précédemment, la valeur de la
raideur, lorsque la structure est testée par un étirement, n'est pas toujours
supérieure 4 1. Alors que la tension, F/Fo, atteinte a4 la fin du préétirement
augmente en fonction dé l'amplitude (résultats notés 1 a 4, 1' a §', aveé une
évolutibn réguliére de 1la montée de tension), la raideur relative, d'abord
supérieure &8 1, décfoit répidement. Lbrsdue 1'amplitude augmente, la montée
de tension fait apparaitre un plateau (C, Figure 37): 1) F/F; se stabilise
pour la vitesse de préétirement égale a 0.3 Lo.sq'(triangles évidés, 5' a
7') et la raideur relative ne décroit que ¢trés légérement; 2) pour une
vitesse égale a 1.25 Lo.sd, la raideur relative continue a décroitre et la

tension atteinte décroit également (ronds évidés, 5 a 8).

Globalement, on peut dire que la structure présente un comportement
de moins en moins raide a mesure que l'amplitude du préétirement augmente et
la diminution de la raideur est moins importante quand les préétirements sont

appliqués a vitesse faible,
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ment [ Ry, symboles pleins) et de da tension (F/F,,
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2.2.2. Relations avec la vitesse des préétirements (Figure U41)

La raideur relative de la structure testée en étirement diminue
féguliérement avec 1l'augmentation de 1la vitesse des préétirements, et la
diminution est d'autant plus rapide que 1l'amplitude est grande :

- pour oLe/Lo % = 1.8, la raideur relative décroit de fagon réguliére quand
la vitesse augmente jusqu'a 7 Lo.s'1 :
- pour oLe/L° % = 3.8, les vitesses de préétirements ne dépassent pas 2

! (au-dela, une chute de force se produit alors que le muscle

L .s
(]
continue a étre étiré, voir Figure 33). La diminution de la raideur est ici

trés rapide avec 1'augmentation de la vitesse.

3. DISCUSSION ET CONCLUSION

De l'examen de 1'évolution de 1la raideur relative en fonctioﬁ de
l'amplitude ou de 1la vitesse des préétirements, il apparait une différence
fondamenﬁéle éntre les résultats obtenus avec les détentes-test et les
étirements~test. Ces résultats sont obtenus sur un muscle entier c'est-&-dire,
d'aprés le modéle retenu et discuté précédemment, une structu?e composée d'un
élément contractile en série avec un élément élastique ; ce dernier est
composite (élasticité tendineuse et é&lasticité localisée au niveau de la
composante contractile, voir Figure 13).

Le préétirement améne le muscle & un niveau de tension supérieur a la
force isométrique maximale. La composante série d'origne tendineuse est le
siége d'une tension plus importante et il est bien montré (KER, 1981 ; RACK
et WESTBURY, 1984 ; RACK, 1985) que 1les tendons deviennent plus raides

lorsque la tension augmente. En ce qui concerne 1l'élasticité située au niveau
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des ponts, 1l'interprétation est plus complexe. Avec l'étirement, le fragment
82 (supposé correspondre & la structure élastique, voir Figure 12) est
davantage sollicité en fonction de la vitesse de l'étirement : la position de
la téte de molécule de myosine & la fin de 1l'étirement (81) sera différente
(I1 et III, Figure 35). Si on se référe aux résultats de HUXLEY A.F. et
SIMMONS (1971), et d'aprés 1les calculs d'énergie potentielle totale (vii,
Figure 12), 1la tendance naturelle d'une téte serait d'effectuer une rotation
vers l'avant (liaisons M3A3-MuAh, A, Figure 12). Aprés un étirement, le

mouvement des tétes wva & 1l'encontre de cette tendance ; cela réduit
1'étirement des é&léments 82 et améne les éléments S1 dans une position

instable.

A.partir des courbes tension-extension obtenues sur la fibre isolée
(voir Figure 19), la linéarité de la relation "T1" entre 0.6 et 1. 4 Fo avait
amené & l'hypothése que 1le fragment S2 présentait une raideur constante,
qu'il soit étiré ou relaché. Cependant, COLOMO et al. (1986) montrent qu'une

fibre étirée a différentes vitesses présente une raideur supérieure 3 celle

qui est mesurée dans les conditions isométriques.

Si on retient 1l'hypothése selon lagquelle la raideur est un indice du
nombre de ponts formés (HUXLEY A.F. et SIMMONS, 1971 ; JULIAN et SOLLINS,
1975), on peut en déduire que 1l'étirement a provoqué, non seulement une
extension, mais également une augmentation du nombre de ponts (COLOMO et al.,

1986).
. Lorsque des détentes-test sont appliquées, on observe dans tous les cas une
raideur relative supérieure & 1. L'étirement préalable a amené le muscle &

des niveaux de tension sSupérieurs a F c'est-a-dire, comme on vient de le
o
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voir, dans une zone o0 les tendons sont plus raides et ou 1'élasticité
d'origine contractile est vraisemblablement modifiée dans le sens d'une
raideur accrue. Ceci permet donc d'expliquer que la raideur est supérieure

a la raideur classique.

L'évolution de la raideur en fonction de 1'amplitude des
préétirements (Figure 38) doit étre mise en relation avec 1l'évolution de la
tension. La raideur relative augmente en méme temps que la tension atteinte,
lorsque l'amplitude de 1'étirement est faible. Cet étirement est absorbé par
les tendons et par l'extension des éléments Sz, le degré de recouvrement des
filaments au niveau des sarcoméres ne varie pratiquement pas (voir FLITNEY et
HIRST, 1978). Au-dela d'une certaine amplitude, la raideur diminue ; il se
produit une é&longation des sarcoméres ("Sarcomere give", FLITNEY et HIRST,
1978) d'ot un aésengagement des filaments ; la diminution de raideur indique
que le nombre d'éléments S2 contribuant ‘é 1'élasticité de la préparation
diminue et ceci n'est pas compensé par l'augmentation de raideur des éléments

restant en place et qui sont étirés.

En ce qui concerne la relation de 1la raideur avec la vitesse, il
apparait (4 condition que l'on se limite aux amplitudes qui ne provoquent pas
de "give" des sarcoméres) que la raideur est indépendante de la vitesse, sauf
pour les valeurs faibles. Dans ce cas, on a une augmentation de la tension
avec la vitesse de 1l'étirement et la raideur évolue dans le méme sens. Puis
si la vitesse augmente, on observe toujours une montée en tension réguliére
(A, Figure 37) mais les tensions atteintes & la fin des préétirements se
stabilisent : ceci signifie que pour une amplitude donnée, 1l'augmentation de
vitesse n'induit plus d'augmentation du nombre dJde ponts et la raideur se

stabilise également.
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. Lorsque ce sont des é&tirements~-test qui sont imposés & la préparation
préalablement étirée, la raideur relative diminue avec l'amplitude et la
vitesse des préétirements : d'abord supérieure & 1, cette raideur chute
jusqu'a des valeurs de 1l'ordre de 0.25. Ceci peut sans doute s'expliquer
par le fait que 1le petit étirement supplémentaire vient perturber le mode

d'attachement des ponts. Deux cas peuvent étre considérés :

a. Préétirements d'amplitude et de vitesse faibles : la mcntée en tension
pendant 1'étirement se fait de fagon réguliére (A, Figure 37). Les
tendons sont étirés et deviennent plus raides et la structure élastique
des ponts est également étirée. Mais la mise sous tension n'a pas amené
la structure au point critique de "give" des sarcoméres et un étirement
supplémentaire peut encore étre supporté par les structures élastiques
situées au niveau des ponts et/ou par les structures élastiques
tendineuses. Le fait que ces derniéres soient plus raides au-dela de Fo
pourrait méme expliquer que la raideur mesurée soit supérieure a la
raideur classique sans faire appel & une élasticité non linéaire au
niveau des éléménts Sz.

b. Amplitude et vitesse de préétirement plus importantes : 1'évolution du
tracé de force durant 1l'étirement montre une rupture de pente ou un
plateau, indiquant un "give" des sarcoméres (FLITNEY et HIRST, 1978). De
plus, au niveau des ponts encore formés, les fragments Sl finissent par
se situer & des niveaux d'énergie potentielle élevée, donc dans des
positions instables. Puisque 1la raideur diminue lorsqu'on la mesure par
un étirement-test, on peut alors supposer que ce petit étirement
supplémentaire va provogquer la rupture des ponts déja instables
auparavant.lLa structure n'offre alors plus qu'une résistance minime &

1'allongement.
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Nous pouvons donc conclure que la raideur du muscle est dépendante du
sens de la perturbation-test ajoutée aprés un étirement initial :
- augmentation de raideur par rapport a la raideur ciassique dans le cas des
tests en détente ;

- diminution dans le cas des tests en étirements : la raideur relative,

d'abord supérieure a4 1 diminue et atteint des valeurs inférieures a 1.

On peut en conclure qu'il est préférable de tester la structure
élastique (lorsqu'on 1l'a amenée par des préétirements d'amplitude et de
vitesse variables, a une tension supérieure & la tension isométrique
maximale) par des tests en détente plutdt que par des tests en étirement.En
effet, les tests en détente rendent mieux compte des propriétés élastiques
car l'étirement-test peut amener un changement dans la structure ou dans le

nombre des ponts, ce qui va fausser les résultats.
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Figure 42 : Schéma de l'expénimentation de CAVAGNA et CITTERIO (1974)

L'évodution des propridiis glastiques est neprésentée sous Lonme de diagrammes
Force-Longuewnrn. Pourn chagque valeurn de force, l'inverse de la pente de la counbe

indique da valeurn de da compliance, C = AL/AF qui caractérise de compontement
de da C.E.S.

&n 1, de muscle est tout d'abord étiné passivement de 2,5mm (a) & la vitesse de
2 mm.s~1, puis id se contracte isométriquement & L, (b). Au cours du plateau
tétanique (Fy), il est brusquement neléché (c).

&n 2, le muscle commence par développern sa tension tétanique (al). Au plateau, id
est alons étiné de 2.5 mm & da vitesse de 2 mm.a~7 (b) puis reldché nrapidement (cl.

&n 3, on observe que dons d'un cycle dtinement-détente (Cp#, l'énergie nestitude
(airne sous da cournbe Force-longueun) est plus impontante du fait d'une force

accrue mais également & cause d'une augmentation de compliance. &n transdattant la
courbe Cy de maniéne & faine coincider les points F,, Ll apparal? un gain d’énerngie
en isoforce neprésenté par 'aire hachurée, appelé "eflet CAVAGNA".

(L, dans cetite expérimentation, coarespond & da longueurn du muscle développant une
tension passive de 4.10-4N/,



IV. LES CYCLES ETIREMENT-DETENTE ET L'UTILISATION DE L'ENERGIE POTENTIELLE

ELASTIQUE

Il s'agit d'étﬁdier la phase de relachement subséquente & un
étirement porté sur un muscle en contraction ; l'amplitude des étirements et
des détentes sont identiques, & la différence de ce qui vient d'étre étudié.
Cet enchainement des phases ou cycle étirement-détente est tout & fait
semblable & ce que l'on rencontre lors de contractions naturelles chez
l'homme et notamment au cours de la marche, de la course, lors de différents
sauts (THYS et al., 1972, CAVAGNA et al., 1977 ; BOSCO, 1982 ; KOMI, 1984 ;

AURA et KOMI, 1986).

L'étirement provoque une augmentation de 1la tension au-dela de F°
(voir Figure 34) et une mise sous tension plus importante de la composante
élastique série. De ce Vfait, la quantité d'énergie potentielle stockée est
plus élevée ; celle-ci est évaluée par 1la surface située sous la courbe
tension-extension de la composante élastique série (CAVAGNA et CITTERIO,
1974). Ainsi un cycle étirement-détente peut donc induire une augmentation de
la restitution d'énergie potentielle. Ce mécanisme qui est commun & toute
structure élastique peut, selon CAVAGNA et CITTERIO (1974) étre concomitant
d'une modification des caractéristiques de la composante élastique série.
Cette modification, que 1l'on a appelé"effet Cavagna" (HOF et al., 1983)
correspond 4 une augmentation de 1la compliance, durant la phase terminale
d'un cycle étirement-détente (Figure U42) : elle est étudiée ici dans le but
de rechercher les conditions expérimentales nécessaires & sa mise en évidence
sur le muscle isolé. L'étude du caractére transitoire des modifications, que
celles-ci aillent ou non dans le sens de "l'effet Cavagna" est également

abordée.

56



imm |

3N

AL/L% 5 3

Figurne 43 :

]
1 1
—(-r e—).

Tracé expénimental d'un cycle dtinement - détente (A)
et premien principe du neport des ndsultats surn La
counbe tension-extension de aélérence (8).

[ explications dans le textel.

7 dndique da zone des neldchements ; e, celle des
étinements.

Ly =35mm  ;  F, = 6.10°TH



1. LE GAIN D'ENERGIE REALISE LORS D'UN CYCLE ETIREMENT-DETENTE EST-IL

TOUJOURS LIE A UNE AUGMENTATION DE LA COMPLIANCE MUSCULAIRE ?

1.1. Méthodes

Les variations d'élasticité musculaire sont appréciées en
construisant des relations tension-extension de référence (Figure 36) & deux
longueurs de muscle.En effet, la longueur initiale du muscle est choisie pour
imposer une perturbation rapide, soit lorsque le muscle développe une tension
passive de 2.107N (Lo), soit lorsqu'il développe une tension passive de
4.10 N (Lexp = 1.15 L° + conditions expérimentales de CAVAGNA et CITTERIO,
1974) .Une fois 1les courbes de référence établies,on impose au muscle des cy-
les étirement-détente, c'est-a~dire des perturbations ou la variation de lon-
gueur de 1l'étirement est égale 4 celle de la détente. Ces amplitudes oL va-
riant d'un cycle & l'autre, il convient que les détentes soient toujours ap-
pliquées & partir de la méme longueur. De ce fait, avant chaque stimulation,

la longueur du muscle est amenée & L° - oL ou & Lep - oL.
X
Deux types d'expérimentations sont réalisés :

1 - On impose aux muscles des cycles étirements-détente analogues a ceux
décrits par CAVAGNA et CITTERIO (1974), c'est-a-dire que l'on fixe une
vitesse d'étirement faible (0,2 cm.s = soit environ 0.06 lo.sﬁ) ; la
vitesse de la détente est toujours rapide (15 cm.s-l, soit 4 a5 L .sd)

o

(Figures 43,A et 44, A).

2 - Pour une amplitude donnée d'étirement, on fait varier la vitesse de cet
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étirement, de fagon & obtenir différentes valeurs de force au-dela de F;
(Figure 32). Au cours d'une méme expérimentation, différents oL sont

appliqués.

L'amplitude des variations de longueur oL est importante , de ce fait
on ne peut pas effectuer un calcul de compliance; on utilise une
représentation graphique pour 1l'étude des résultats et deux principes de

report des résultats peuvent étre appliqués :

- ler principe

On mesure la tension F atteinte & la fin du préétirement et la chute de
tension, oF, consécutive au reldchement (Figure 43, A). Pour chaque détente,
on repére sur la courbe de référence, le point correspondant au niveau de
force atteint immédiatement avant la détente (F), on reporte la valeur
normalisée de la variation de longueur (OL/LO) et, perpendiculairemgnt, la
valeur normalisée de la chute de force (OL/FO). Ceci permet de comparer la
valeur de 1la chute de force mesurée expérimentalement & celle que l'on peut

déduire de la courbe de référence (Figure 43, B).

- 2éme principe

On mesure la tension résiduelle, F, & la fin du relachement rapide (Figure 44,
A). On repére sur la courbe de référence la valeur correspondante normalisée,
on reporte la valeur normalisée de la wvariation de longueur (OL/LO) et
perpendiculairement, la valeur normalisée correspondant a la variation de

tension enregistrée pendant le reladchement rapide (Figure 44, B).

- Comparaison des deux principes

La deuxiéme maniére de procéder permet de s'affranchir des caractéristiques
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différentes de la préparation, selon que le muscle a été étiré rapidement ou
lentement ; on se base en effet sur la tension résiduelle a la fin du
relachement rapide. Ce niveau de tension correspond & un point de la courbe
tension-extension, a condition d'admettre que la réponse des é&léments
élastiques est identique, 4 la fin de la détente, quels que soient les parame-
tres du préétirement. Cependant, la premiére méthode est tout aussi critiqua-
ble car étirer un muscle a vitesse faible et repérer le niveau de tension at-
teint sur la courbe tension-extension (établie en imposant des perturbations
rapides au plateau tétanique) améne & mettre en correspondance des niveaux de
tensibn qui ne correspondent pas aux mémes états des éléments de la composan-
te élastique musculaire. Quoi qu'il en soit, ces deux méthodes de report de
points permettent de visualiser une éventuelle modification des propriétés

élastiques du muscle, consécutives & un préétirement.

1.2. Résultats

Les courbes présentées illustrent & chaque fois les résultats obtenus
sur une préparation. Des résultats identiques ont été retrouvés sur
l'ensemble des préparations, méme si les valeurs de raideur classique varient
d'une préparation 4 une autre. Comme il a été vu sur les Figures 31 et 36, il
n'existe pas de différence entre les courbes tension-extension de référence

obtenues a L et a L .
. o] exp

-~

1.2.1. Effets des préétirements imposés a vitesse faible

(0.06 Lo.s‘l)

1.2.1.1. Cycles étirement-détente portés sur un muscle

aL (Figure 45)
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Les points obtenus, par le premier principe de report des résultats
se situent exactement sur 1la courbe tension-extension de référence. Ceci
confirme que 1la raideur est accrue pendant l'étirement ; en effet, le report
des résultats se fait 4 partir d'une courbe de pente plus élevée, et ceci est
valable pour tous les essais. Le report avec la deuxiéme méthode donne bien'
évidemment les mémes résultats. On ne met donc pas en évidence ici
d'augmentation de compliance consécutive au préétirement, dans la zone des

forces faibles, telle que 1l'on décrite CAVAGNA et CITTERIO (1974, Figure 42).

1.2.1.2. Cycles étirement-détente portés sur un muscle

alL
- exp
Lorsque la détente subséquente a un préétirement est portée sur un
muscle préalablement amené & une longueur me, on observe (Figure 46),une
différence entre la courbe de référence et les points obtenus aprés report
des résultats, dans 1la zone des forces faibles. Pour les petites variations
de longueur, les points expérimentaux (triangles) se situent sur la courbe de
référence, alors que pour les grandes perturbations, les points expérimentaux
se situent au-dessus de cette courbe. Donc, dans ce cas ~-grandes amplitudes
de perturbation appliquées sur un muscle placé au-dela de sa longueur de
référence~ on observe une augmentation de compliance traduisant 1le gain

d'énergie en isoforce décrit par CAVAGNA et CITTERIO.

En utilisant le deuxiéme principe de report des résultats (Figure 47),
on ne visualise pas de la méme maniére l'effet Cavagna. En effet, pour les
grandes amplitudes de perturbations, on part de la zone non linéaire de la

courbe tension-extension de référence, mais le point d'arrivée dans la zone

60



1
—P—

- N

aL/L %

obtenus par de deuxiéme paincipe

expp

de rneport de points (voin Ligure 44).

: Résuditats des cycles étinement-détente portés sun
un muscle @ L

47

Figune

n indique da gone desnelichements ; e, celle des

étinemenis.

[o 6.70—7/V

. F

’



des forces supérieures & F indique une diminution de raideur, ce qui prouve
o

a contrario l'existence de l'effet Cavagna.

1.2.2. Effet des préétirements imposés a différentes vitesses

Comme précédemment, il est nécessaire de différencier les résultats

obtenus a L et & L .
o exp

1.2.2.1. Cycles étirement-détente portés sur un muscle &

L

[}
La Figure 48 regroupe les résultats obtenus pour deux amplitudes
d'étirement. Pour une wvaleur de OL/Lo % égale & 1.95, la chute de force
mesurée expérimentalement correspond & celle que 1l'on peut déduire de la

1(01).

courbe de référence lorsque 1la vitesse d'étirement est de 0,06 Lo.s_
Ceci a déjé. été décrit sur la Figure 45. La chute de force est supérieure a
celle que 1'on peut déduire de 1la courbe de référence lorsque la vitesse
augmente ; les points se situent d'autant plus sous la courbe de référence
que la vitesse augmente de 0.12 LC’.S'1 ail.6 LO.s'1 (#2-6). Donc pour cette

gamme d'amplitude, on s'écarte de la courbe de référence, et ceci d'autant

plus que la vitesse d'étirement augmente, c'est-a-dire qu'ici la raideur

augmente avec la vitesse, ce qui est le résultat opposé de 1l'effet Cavagna.

Pour un OL/LO % égal a 3.42, les points obtenus aprés le report des
valeurs se situent prés de la courbe de référence, quelle que soit la valeur
de la vitesse d'étirement ( # 1 - 6). Ceci signifie que pour les amplitudes
.élevées, les propriétés élastiques s'expriment 4a partir d‘une relation

tension-extension trés proche de 1la relation de référence,méme lorsque le
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muscle est étiré & grande vitesse. Ces résultats sont également représentés
sur la Figure .49, en utilisant le second principe de report des résultats

pour les perturbations d'amplitude faible, on retrouve ce que l'on vient de
décrire, c'est~-a-dire que l'augmentation de raideur est d'autant plus
importante que la vitesse d'étirement est grande. Pour les amplitudes élevées,
l'écart a la relation de référence est mieux visualisé et il apparait que : 1-
la raideur est toujours inférieure a4 la raideur de référencé ; 2= cette

raideur est d'autant plus faible que la vitesse est peu élevée.

Donc, si on note une augmentation de raideur avec la vitesse, la
valeur de cette raideur est moins importante lorsque les perturbations sont
de grande amplitude, puisque les points se situent sous la courbe de

référence au-dela de F° et non pas au-dessus.

0 1.2.2.2. Cycles étirement-détente sur un muscle a L

exp .

De méme que précédemment, lorsque les cycles sont portés sur un
muscle a L , on observe une différence suivant 1l'amplitude des

exp

perturbations.

La Figure 50 regroupée les résultats obtenus pour deux perturbations,
de 2.13 a 3.8 OL/Lo %. En ce qui‘concerne 1l'amplitude de 2.13 OL/Lo %, la
chute de force est égale & celle que 1l'on peut déduire de la courbe de
référence lorsque la vitesse d'étirement est de 0.06 Lo.s4'( e 1). Puis, la
chute de force devient supérieure lorsque la vitesse augmente jusqu'a 2.7

-1

Lo.s (e 2 - 6). Ce résultat est tout a fait similaire a ce qui a été

observé avec un muscle a L .
[o]
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Lorsque l'amplitude est importante, de l'ordre de 3.8 OL/LO %, la
chute de force est inférieure a la valeur déduite de la courbe de référence

pour des vitesses d'étirement comprises entre 0.06 Lc.s-1

(1) et 0.6 Lo.s'1
(# 4). L'écart entre les points obtenus et la courbe de référence diminue
lorsque la wvitesse atteint 1.5 Lo.s'1 (#5) et s'annule pour une vitesse de

2.7 L.s"
e}

( *= 6). Donc pour 1les vitesses comprises entre 0.06 I..o.s°1 et
0.6 L .s'l, on observe un écart & la courbe de référence qui va dans le sens
o

prévu par l'effet Cavagna, écart qui n'est plus observé a 2.7 Lo.s'l.

Cette augmentation de compliance, pour 1les vitesses situées entre

0.06 Lo.s‘1

et 0.6 L .sq' se retrouve sur la Figure 51 puisque les points
[]

obtenus ( # 1 - 4) se situent sous le prolongement de la courbe tension-

extension de référence, en deca de FO. Les deux points obtenus avec les

vitesses de 1.5 et 2.7 1.°.s"1

( * 5-6) se situent dans la zone entre le
prolongement de la courbe en deca et la courbe au-dela de Fo. Ceci"indique
donc une raideur accrue mais qui n'atteint pas la valeur de la raideur

classique en étirement.
1.3. Discussion

Les résultats permettent d'indiquer que 1le gain en énergie‘réalisé
lors d'un cycle étirement-détente n'est pas toujours lié & une augmentation
de la compliance musculaire. Cette augmentation de la compliance durant la
phase terminale d'un cycle étirement-détente, que 1l'on a appelé l'effet
Cavagna, n'est retrouvée que si certaines conditions expérimentales sont
respectées, & savoir : 1- le muscle doit étre étiré au-dela de sa longueur de
référence (me = 1.15 Lo) ; 2- les perturbations portées sur le muscle

doivent étre de grandes amplitudes (OL/Lo % > 2.5) et imposées & vitesses
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faibles (V = 0.06 a 0.08 L_.s™).

En fait la méthode graphique utilisée ici pour mettre en évidence la
modification de raideur n'est applicable qué si, au cours deé préétirements
effectués a différentes vitesses, les caractéristiques é&lastiques restent
identiques. Or une diminution de 1la vitesse d'étirement s'accompagne d'une
diminution de raideur (RACK et WESTBURY, 1974 ; voir également Figures 48 a
51) .Cependant, le report de points & partir d'une relation de pente plus
faible ne ferait que limiter la mise en évidence de l'effet Cavagna. Mais il
faut souligner (méme si l'effet Cavagna ne peut &tre mis en évidence que dans
certaines conditions bien précises) l'intérét ;ue présentent les étirements.
En effet, ceux-ci aménent le muscle & des tensions supérieures & la tension
isométrique maximale. Il s'ensuit donc une possibilité de restitution
d'énergie potentielle supérieure A& celle observée lors d'une détente simple,
la quantité d'énergie restituée étant 1liée aux modifications de la raideur

contemporaine de 1l'étirement et a4 1l'enchainement des phases d'étirement et de

détente.

2. CARACTERE TRANSITOIRE DE LA MODIFICATION DE RAIDEUR MUSCULAIRE, LIEE A

L'ETIREMENT
Au cours d'un cycle étirement-détente, l'enchainement des phases peut
se faire avec des délais variables. Il est donc intéressant d'étudier 1l'effet

de l'interposition de tels délais, ot, sur les valeurs de raideur musculaire.

2.1i. Méthodes
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Des étirements (AL) sont appliqués & différentes vitesses au cours de

la contraction tétanique de muscles placés a une longueur proche de L . Ils
o

sont maintenus pendant un temps variable (o0t) et suivis d'un relachement

rapide (oL).

Au cours d'une premiére série expérimentale, les étirements sont
appliqués & vitesse rapide (Figure 52, A) ; différentes amplitudes sont
testées (0.43 < OL/Lo % < 1.72) et pour chaque valeur d'amplitude, la durée
de l'intervalle ot wvarie (12 < ot ms < 250). Au cours d'une deuxiéme série,
la vitesse des étirements varie. Pour chaque valeur de oL,on fixe une valeur

1
de oL et les oL sont appliqués a différentes vitesses (Figures 52, B).

Les amplitudes d'étirement testées sont faibles (oL/Lo % < 1.75). Les
chutes de tension (oF) consécutives aux relachements rapides aménent a des
niveaux de tension de 1l'ordre ou supérieur a 0.4 Fo. En toute rigueur,
1'amplitude du relachement doit rester faible puisqu'il sert de test. Les
modifications des propriétés élastiques en fonction de la position temporelle
de la détente peuvent de ce fait étre étudiées par le calcul du quotient
OF/FO/OL/L° en utilisant 1la détente en tant que test. Les résultats sont
exprimés en terme de raideur relative = Raideur a F/raideur classique (F =

-

force atteinte au moment du relichement).
2.2. Résultats

2.2.1. Effets des préétirements imposés a vitesse rapide

(A, Figure 52)

La Figure 53 exprime les résultats obtenus sur une préparation.
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Sur cette figure, on retrouve des résultats comparables avec les
précédents, & savoir que pour une vitesse donnée, on observe une diminution
de ia raideur avec l'amplitude. Cette augmentation de raideur est d'autant
plus marquée que 1l'intervalle séparant l'étirement et la détente est faible.
Pour une amplitude OL/Lo % = 0.5, 1le muscle passe d'une raideur relative
égale & 1.5 lorsque 1l'intervalle de temps est de 16 ms 4 une raideur égale a
1.18 pour un intervalle de 72 ms. La diminution de la raideur relative avec
1l'allongement de 0ot s'observe également aux autres valeurs d'amplitudes
testées. Des résultats identiques sont retrouvés pour l'ensemble des
préparations (Figure 54). sur cette figure, on note une dispersion assez
importante due : 1- a la dispersion des résultats entre les différentes
préparations ; et 2- au fait qu'on ne tienne pas compte de 1l'amplitude des
perturbations. Pour des intervalles de temps compris entre 0 et 50 ms, la
raideur relative est dansyla’majorité des cas supérieure a 1.25. Cette valeur
diminue lorsque 0t augmente ; elle reste de 1l'ordre de 1.10 pour des ot

compris entre 150 et 200 ms.

De l'analyse des résultats, il ressort que le muscle est d'autant
plus réide que 1l'intervalle de temps entre 1l'étirement et la détente est

faible : lorsque ot atteint des valeurs élevées (150 a 200 ms),

1'augmentation de raideur persiste, mais est plus modérée.

2.2.2. Effet des préétirements imposés a différentes vitesses

La Figure 55 regroupe les relations entre la raideur relative et la
vitesse de 1l'étirement pour différents intervalles de temps {ot) entre

1'étirement et la détente. La raideur augmente avec la vitesse de l'étirement
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et ceci d'autant plus que ot est faible. Donc, si la vitesse du préétirement
influe sur la wvaleur de 1la raideur mesurée en détente, cette valeur est
également dépendante de 1l'intervalle de temps séparant 1'étirement de la
détente : le muscle est d'autant plus raide que la vitesse d'étirement est
importante et que le temps séparant étirement et détente est faible. Raideurs
ou compliances ne sont égales aux valeurs classiques -mesures en détente au
cours du plateau tétanique - que pour des perturbations ayant les
caractéristiques suivantes

- préétirement & vitesse faible (0.2 cm.s ', soit 0.06 a 0.08 Lo.s'l)

- amplitude faible du préétirement (O/Lo % < 1.10)

- intervalle de temps séparant le préétirement de la détente ot > 30 ums.
2.3, Discussion

L'importance de 1l'enchainement des phases d'étirement et de détente
sur la restitution d'énergie potentielle au cours de la détente apparait
nettement & 1'observation des enregistrements effectués (Figure 52 ; voir
également ABOTT et AUBERT, 1952 ; SUGIL, 1972 ; WALKER, 1976 ; EDMAN et al.,
1981, 1982) : lorsqu'un étirement est maintenu sur un muscle contracté, la
tension chute. L'énergie élastique est alors dissipée en chaleur (HILL, 1961)
et aucun travail supplémentaire n'apparait pendant la phase de reléachement.
De ce fait, plus 1l'intervalle de temps est bref, plus 1la restitution
d'énergie potentielle est importante. De plus, nous avons vu que les
modifications de la raideur sont des modifications transitoires et
1'accroissement de raideur qui assure une meilleure transmission de la force
ne persiste en détente que si 1l'enchainement entre étirement et détente

s'effectue dans un intervalle de temps dont la durée dépend des

caractéristiques du préétirement (amplitude et vitesse). Une évolution vers
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une compliance plus proche de la compliance classique ne s'observe gque pour
des intervalles élevés : mais dans ce cas, l'effet bénéfique, pour la
restitution d'énergie, d'une diminution de raideur est contrebalancé par la

chute de force pendant le maintien de 1l'étirement et la dissipation calorique.

3. CONCLUSION

De l'ensemble de ces résultats, 1l ressort qu'un cycle étirement-
détente effectué sur un muscle en contraction améne toujours une plus grande
restitution d'énergie potentielle, par rapport & une détente pratiquée au
plateau tétanique. La quantité d'énergie restituée est évaluée par l'aire
comprise sous la courbe tension-extension. Donc la plus grande restitution a
deux origines possibles : 1~ 1l'augmentation de force due a l'étirement; I1
stagit d'une propriété commune a toutes les structures élastiques ; si elles
sont amenées par un étirement & une force supérieure, elles vont stocker
davantage d'énergie ; et 2- une augmentation éventuelle de la compliance dans
la phase terminale du cycle étirement-détente, que 1l'on appelle "l'effet
Cavagna" (CAVAGNA et CITTERIO, 1974 ; HOF et al., 1983). Si le point 1 est
toujours observé, il n'en est pas de méme pour le point 2. L'examen des
Figures 45 a 51 montre bien que l'effet Cavagna n'est retrouvé que pour des
grandes perturbations (OL/Lo % > 2.5) imposées a vitesse faible (V = 0.06 a
0.08 Lo.s'l) sur un muscle préalablement étiré (kap = 1.15 Lo). De plus, si
la vitesse d'étirement augmente, c'est l'effet inverse de 1l'effet Cavagna qui
est observé, c'est-a-dire une diminution de la compliance ou une augmentation

de la raideur.

Enfin, l'accroissement de raideur ou 1l'accroissement de compliance
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ont un intérét : lorsque la raideur augmente, la transmission de la force
s'effectue dans de meilleures conditions (d'ol wune possibilité accrue de
stockage de 1l'énergie) mais pour une variation de force oF donnée, le
déplacement est minimisé ; lorsque 1la compliance augmente, on obtient une
meilleure restitution d'énergie potentielle. Il semblerait donc que les
modifications observées au cours d'un cycle étirement-détente aillent bien
dans le sens d'une augmentation de 1'efficacité musculaire. En effet, une
augmentation de la raideur quand le muscle est étiré va privilégier la
transmission de 1la force, alors qu'une augmentation de la compliance dans la
phase terminale d'un cycle étirement-détente va permettre une meilleure
restitution d'énergie potentielle. Méme si 1'augmentation de compliance n'est
observée que dans certaines conditions expérimentales (muscle a Law, grandes

amplitudes d'étirements imposés & faible vitesse), 1les cycles étirement-
détente n'en gardedt pas moins toujours un intérét dans certains actes
moteurs. En effet, les étirements entrainent toujours, sur un muscle tétanisé,
une augmentation de raideur et le dé&eloppement d'une force supérieure a la
force isométrique maximale Fo, ce qui accroitlles possibilités de stockage
d'énergie potentielle (propriété commune A toutes les structures élastiques).
Et l'efficacité des phases d'étirement dans le processus de stockage de
1l'énergie est d'autant plus grande que, d'aprés une analyse de la littérature
présentée par GOUBEL (1987), 1'augmentation de force pendant 1'étirement est
peu coiteuse du point de vue énergie chimique : un étirement se fait avec une
consommation d'ATP relativement réduite par rapport & la consommation durant
la contraction isométrique (CURTIN et DAVIES, 1972, 1975). De plus, le
processus stockage - restitution d'énergie potentielle tend vers un optimum
lorsque l'enchainement des phases d'étirement et de détente s'effectuent dans
un temps trés bref (CAVAGNA et al., 1968, 1985 ; BOSCO et KOMI, 1979). Si

1l'enchainement n'est pas assez rapide, l'énergie élastique est alors dissipée
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en chaleur (HILL, 1961). De ce fait, plus le temps séparant les phases
d'étirement et de détente est court, plus 1la restitution d'énergie
potentielle est importante ; il est montré de plus (BOSCO, 1982) que
1'enchainement des phases est favorisé par une augmentation de raideur,
phénoméne transitoire disparaissant rapidement aprés 1'étirement (Figures 53

a 55).

Compte tenu de cette analyse, le probléme de 1l'utilité de l'effet
Cavagna, au cours du mouvement humain peut étre envisagé ; cette étude est
abordée dans le prochain chapitre aprés avoir vérifié si 1'augmentation de
raideur due & 1'étirement et observée ici sur un muscle isolé, est également
retrouvée sur un muscle in situ. Dans le dernier chapitre, nous. nous
intéresserons plus particuliérement au processus de stockage-restitution
d'énergie potentielle, au cours d'exercices de sautillements, ou les cycles

étirement-détente jouent un roéle important dans ce type d'exercices (KOMI,

1984) .,
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A partir des études sur le muscle isolé, nous avons pu mettre en
évidence qu'un étirement porté durant la contraction tétanique maximale peut

provoquer une augmentation de raideur.

Les techniques mises en place pour le muscle isolé sont transposées
au muscle humain, étant bien entendu que 1l'étude des caractéristiques
élastiques d'un muscle in situ nécessite de définir des hypothéses
simplificatrices, tant pour le choix du mouvement que pour celui du muscle

étudié (voir chapitre I, IV, 2).

I1 s'agit dici d'étudier 1les effets de 1'étirément sur les
caractéristiques élastiques du biceps brachii, représentatif du éroupe des
fléchisseurs du coude (notion de muscle équivalent, BOUISSET, 1973). Ces
caractéristiques élastiques sont bien établies dans les coéditioné classiques
(voir figures 21 et 22) et nous cherchons a vérifier si, au cours d'un étirement,
il est possible de mettre en évidence une augmentation de raideur telle

qu'elle a été observée sur le muscle isolé.
Puis, nous tenterons de donner les limites de 1l'effet Cavagna a

partir des résultats que nous avons obtenus sur le muscle isolé, sur le

muscle in situ et & partir également d'une analyse de la littérature.

73



7

Figure 57 :

Equipage mobile du dispositif
ergométnique : vue de profidl.

I

Figure 56 :
Dispositif engométrique :
vue de dessus.
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Figune 58 : Dispositif d'étinement et de déclenchement du mouvement.



1. TECHNIQUES ET PROTOCOLE

1. DISPOSITIF ERGOMETRIQUE

Le dispositif mis au point par CNOCKAERT (1968) et PERTUZON (1972) a
été modifié afin de pouvoir réaliser des étirements au niveau des

fléchisseurs du coude.
1.1. Le bati

Il est formé d'un ensemble de deux colonnes verticales (1 et 1'),
scellées au sol par des embases (2) et reliées entr'elles par deux
entretoises horizontales (3). Ces deux colonnes sont maintenues par deux
étais obliques (4) allant de ieur sommet & une embase commune {5). Ce

dispositif d'arrimage interdit toute déformation et réduit les vibrations.

1.2. L'équipage mobile

La partie supérieure recoit 1l'avant-bras, les capteurs d'accélération
et de force. Elle est constituée d'un bras métallique en acier (6) d'une
section de 4 cm’® et d'une longueur de 35 cm. Ce bras est fixé par
l'intermédiaire de roulements & billes, sur un support métallique (7) porté
par l'une des colonnes du bati (1). I1 supporte deux étriers en aluminium (8)
qui peuvent coulisser suivant 1l'axe longitudinal de ce bras. Ces étriers
servent & la fixation d'une attelle (9), moulée aux formes de 1l'avant-bras en
semi-pronation. Un systéme de sangles en cuir (10) permet de rendre 1l'avant-
bras et la main absolument solidaires de l'attelle. Les étriers sont déplacés

jusqu'a coincidence de 1'axe de rotation de 1'équipage mobile avec celui du
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coude. Un accélérométre tangentiel (11) est fixé & une distance de 22 cm de
l'axe de rotation de 1l'équipage mobile. Des jauges de contrainte (12) sont

collées a une distance de 2,5 cm de cet axe de rotation.

La partie inférieure est constituée d'une tige cylindrique en acier
(13) de 2 cm de. diamétre, dont l'axe longitudinal est aligné avec 1l'axe de
rotation du levier de 1la partie supérieure. Une poutre en aluminium (14) de
20 cm de diamétre graduée en degrés, est solidaire de la tige cylindrique et
permet un repérage précis de la position de l'articulation du coude. A sa
partie inférieure, la tige est fixée, par l'intermédiaire de roulements a
billes, au deuxiéme support métallique (7). Un goniométre (15) est situé sur

l'axe de rotation de cet ensemble mobile.

1.3. Le siége

Le siége est un fauteuil métallique scellé au sol. Une structure
coulissante permet un wrégiage dans le sens latéral, antéro-postérieur et un
réglage en hauteur afin de positionner 1le sujet par rapport a l'équipage
mobile : le bras, l'avant-bras et 1'épaule doivent étre dans un méme plqn

horizontal, et 1les axes de rotation du coude et de 1l'équipage mobile doivent

étre alignés.

Lés sujets sont assis, leur dos reposant sur un large dossier.
L'épaule droite est maintenue contre un support (16) par une butée appuyant
sur sa partie supérieure (17). Le tronc et 1l'épaule sont sanglés (18) sur le
dossier.Il existe également un appui pour le bras gauche (19).Cet ensemble
permet d'obtenir une bonne reproductibilité de 1la posture du sujet et une

fixation trés stable de 1'épaule droite.
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1.4, Dispositif d'étirement et de déclenchement du mouvement(Figure 58)

Les contractions étudiées dans le cadre de ce travail sont des
contractions isométriques maximales de flexion du coude. Des mesures de
raideur sont réalisées au cours de ces contractions ou aprés un étirement
appliqué pendant la contraction. Il s'agit donc :

- soit de faire développer au sujet une contraction isométrique maximale et
de libérer le segment durant la phase de maintien du couple.

- soit de faire développer au sujet une contraction isométrique maximale, de
libérer une masse qui entraine le segment dans le sens de l'étiremenﬁ du
fléchisseur équivalent puis de permettre son mouvement de flexion c'est-a-

dire un raccourcissement du fléchisseur équivalent.

1.4.1. Description

Pour ce faire, la poulie graduée (14) est reliée par un cable d'acier
tréssé (20) a une deuxiéme poulie de 8 cm de diamétre (21). Le céable est
solidaire d'une plaque d'acier (22) parfaitemgnt surfacée (diamétre : 15 cm ;
masse :1.6 Kg) qui constitue la partie mobile d'un électro-aimant. Celui-ci
est constitué d'une ventouse électro-magnétique BINDER MAGNETIC (23)

(diamétre : 15 cm ; force maximale de maintien : 9300 N).

La ventouse est fixée & un ensemble (24) dont la masse totale est
d'environ 100 Kg. Il est constitué de 11 galettes de plomb (diamétre : 24 cm ;
masse moyenne d'une galette : 7.7 Kg) et d'un dispositif de maintien de ces
masses (masse du dispositif : 15 Kg). Des cales renforcées de mousse trés

dense {25) 1limitent la course en descente a 12 cm, ce qui correspond & une
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variation de 30 degrés au niveau de l'articulation du coude. Cet ensemble est
maintenu par un systéme de bras articulés (26) fixés 4 l'entretoise (3)
reliant les deux colonnes du bati. A 1'extrémité du bras articulé est fixée
une plagque d'acier (27) parfaitement surfacée constituant la partie
mobile d'une deuxiéme ventouse électro-magnétique (28) (diamétre : 8 cm ;

force maximale de maintien , 2400 N), posée sur un support fixé au sol (29).

1.4.2. Mouvements déclenchés

L'ensemble de ce dispositif permet de mesurer la raideur musculaire

dans les deux situations décrites précédemment.

1.4.2.1. Déclenchement pendant la contraction

isométrique

Le sujet développe une contraction maximale. Celle-ci est isométrigque;
en effet, 1'ensemble 24 représente un poids supérieur i la force maximale
développable & une distance de 10 cm de 1l'axe de rotation du coude (POULAIN
(1985) avec 1le méme dispositif ergométrique mesure des couples maximaux de
100 N.m aprés entrainement, 90 N.m avant entrainement). Lorsque la force
maximale est atteinte, 1l'expérimentateur coupe le circuit d'alimentation de
la ventouse électro-~magnétique (23), ce qui permet le déclenchement du
mouvement. On réalise de cette fagon, des mouvements de quick-release

classiques.

1.4.2.2. Déclenchement aprés étirement

On demande au sujet de développer une contraction isométrique
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maximale. Lorsque celle-ci est atteinte, 1'expérimentateur coupe
l'alimentation de la ventouse électro-magnétique 28. L'ensemble 24 peut alors
descendre ; par l'intermédiaire du cable (20) et de 1la poulie (14), il
entraine l'équipage mobile. Le biceps brachii subit un étirement ; le circuit
de la ventouse électro-magnétique 23 est alors ouvert, ce qui provoque comme
précédemment le déclenchement du mouvement de flexion. L'intervalle de temps
séparant les coupures des circuits d'alimentation des ventouses est réglé par
1'expérimentateur ; le réglage de cette durée permet de faire varier
1t'amplitude des étirements, 1'amplitude maximum appliquée pendant les
expérimentations correspond 4 un déplacement angulaire de 1'ordre de 30
degrés. Le dispositif permet des étirements plus importants ; nous nous
sommes volontairement 1limités 4 cette gamme de valeurs : 1- dans le souci de
ne pas imposer des contraintes excessives aux muscles et de garder a
l'étirement un caractére non traumatique (1l'étirement a lieu durant une
contraction maximale) ; et 2- afin de restef dans une position angulaire, au
niveau de 1l1l'articulation qui ne soit pas inférieure & 30 degrés de flexion ;
en effet, en degd de 30 degrés, les équations caractéristiques du
fléchissseur équivalent (voir le point 3) ne sont plus valables, compte tenﬁ

de la géométrie musculo-squelettique de l'articulation du coude.

2. RECUEIL DES DONNEES MECANIQUES ET ELECTROMYOGRAPHIQUES

Les variables mécaniques mesurées au niveau du dispositif
ergométrique sont considérées comme étant celles du segment déplacé. Il est
donc essentiel d'assujettir efficacement 1l'avant-bras et 1le dispositif de

-

reproduction du mouvement.

2.1. Position angulaire (9)
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donc essentiel d'assujettir efficacement 1'avant-bras et le
dispositif de Un potentiométre goniométrique (15 ; MCB, résistance nominale :
1000 ohms) est placé sur 1l'axe de rotation de 1l'équipage mobile. Ce
potentiométre est A& réponse linéaire et délivre une tension électrique
proportionnelle &4 la wvaleur de 1l'angle. Le goniométre est étalonné en
utilisant la poulie graduée (14) fixée sur l'axe de rotation de 1l'équipage

mobile.

2.2. Vitesse angulaire (6')

Elle est obtenue par différentiation continue du signal
potentiométrique. I1 s'agit d'une différentiation au moyen d'un ensemble de
circuits RC dont les constantes de temps ont été choisies de fagon &
n'introduire qu'un déphasage négligeable (gamme de vitesse : 8 & 11 rad.s'l;

constante de temps : 15 ms).

2.3. Accélération angulaire (8")

Elle est mesurée gréce & un accélérométre ACB a variation de mutuelle
inductance, de type monoaxial horizontal. Le capteur détecte des
accélérations tangentielles ; on obtient les valeurs d'accélération angulaire
en divisant les accélérations tangentielles par la distance séparant
l'accélérométre de l'axe de rotation (22 cm). Le capteur est étalonné en le

soumettant & l'action de la pesanteur {(+ 1 g).

On notera que la mesure de 1l'accélération angulaire correspond au
facteur d'inertie prés, & la mesure du couple compte tenu de la relation C =

I0",0u C désigne le couple en Newton-métre (N.m), I, l'inertie en mz.Kg et 9"
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Figune 59 : Localisation des électrodes de surface. pour da
détection de d'activitd NG du biceps brachii
(B), du brachiornadialis (BR) et du teiceps brnachii (T).



i ez . . -2
l'accélération angulaire en rad.s .

2.4, Couple de flexion isométrique

Le couple est défini par la force (f) développée & une distance (d)
connue de l'axe de rotation du coude. Il est exprimé par la relation C = fd

ou f est exprimée en Newtons (N), d en métres (m) et C en N.m.

La force développée est mesurée griace a 4 jauges de contraintes (12,

Figure 57) collées & une distance de 2,5 cm de 1l'axe de rotation du coude.
[}

Ces jauges mesurent la déformation du bras métallique en acier. Elles sont

montées dans un pont de Wheastone (pont de mesure Automation Industries B.V.)

; le signal de sortie amplifié et enregistré.

Le couple est mesuré & partir de l'amplitude d'une déviation
enregistrée, par référence a un étalonnage établi avec des masses connues.Le
calibrage est fait en moyennant les résultats de deux séries réalisées 1l'une
en présentant leé masses de facon croissantes, l'autre de fagon décroissantes.

Les masses sont reliées A& 1la poulie de l'ensemble mobile (14, Figure 56 et

57) par le céble (20) passant sur la poulie de renvoi {21).

2.5. Activité électromyographique (EMQG)

2.5.1. Détection et amplification

L'enregistrement de 1l'activité électromyographique est réalisé par

une technique non-invasive, &a l'aide d'électrodes de surface, recueillant
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l'activité électrique globale du muscle. Les électromyogrammes de surface
sont détectés et enregistrés pour trois des muscles (Figure 59) croisant
l'articulation du coude : 1le biceps brachii (B), -fléchisseur localisé dans
le bras- : le brachioradialis (BR), fléchisseur localisé dans l1l'avant-bras ;

le triceps (T), extenseur.

Les électrodes utilisées sont des électrodes de surface BECKMAN,
Elles sont constituées d'une pastille d'argent chloruré sertie dans une
cupule en matiére plastique ; la cupule est remplie d'un gel électrolytique
puis fixée sur la peau grace & une collerette bi-adhésive. La détection est

i

bipolaire. Pour un méme muscle, les deux électrodes sont distantes de 3 cm.
Préalablement & la pose des électrodes, la peau est poncée afin d'éliminer la
couche cornée de 1'épiderme puis dégraissée & 1l'aide d'un mélange éther-

alcool ; ce traitement permet d'obtenir une résistance inter-électrodes

toujours comprise entre 500 et 5000 chms.

Les électrodes sont orientées longitudinalement par rapport & 1l'axe
des muscles (Figure 59) et sont disposées : sur le corps charnu du biceps ;
en position médiane sur la longue portion du triceps ; sur le brachioradialis
prés de son intertion huméralé. Le sujet est ensuite relié a4 la terre au

moyen d'une électrode fixée au poignet gauche et garnie de gel électrolytique.

Les signaux recueillis par les électrodes sont dirigés vers l'entrée
d'un préamplificateur ; son impédance d'entrée est trés importante, de
1l'ordre de 10 mégohms, donc trés supérieure aux valeurs les plus importantes
de résistance inter-électrodes. Les signaux sont ensuite dirigés vers un

amplificateur. Préamplificateurs et amplificateurs sont de type ECEM.
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des variables mécaniques et électromyographiques.

7. Jauges de contrainte ; 2. Gonilométre ; 3. Accélérométre ;
4, Détection des électromyogrammes ; 5. Pont de mesune de da
torce ; 6. Circuit de calcud de la vitesse angulaine 8' ;

7. Mesure de d'accélérnation angulairne 8" ; 8. Amplification
des signaux électromyographiques ; 9. JIntégration des &MG ;
10. Oscidloscope poun contrdle du mouvement ; 11. Enaegistreun

graphique.



2.5.2. Quantification de l'activité électromyographique

~

L'activité électromyographique est quantifiée gréce & une intégration
du signal. Seuls les EMG du biceps rachii et du brachioradialis ont été
intégrés ; la détection simultanée de ces deux fléchisseurs permet de
s'assurer d'une constance dans leur degré de participation relative. Les EMG
du triceps ne sont pas quantifiés ; 1l'activité de ce muscle est détectée
uniquementdans le but de wvalider 1les conditions choisies d'exécution du

mouvement.

L'intégration est réalisée par un dispositif constitué
essentiellement par un condensateur monté en contre-réaction sur un étage
amplificateur. Les potentiels musculaires préalablement redressés
(redressement équipotentiel, double alternance), chargent ce condensateur.
Celui-ci se décharge automatiquement pour un niveau de charge prédéterminé.
Les activités électriques intégrées sont ainsi obtenues sous forme
d'implusions ou "pips", comptabilisables par unité et par dizaine ; leur
nombre est proportionnel & 1la surface totale de 1l'électromyogramme global.
Cefte intégration est utilisée ici comme simple moyen de contrdle de la

participation relative des fléchisseurs explorés ; 1l'enregistrement des

"pips" d'intégration n'a pas été reporté sur les figures 63 et 64.

2.6. Enregistrement des signaux mécaniques et électromyographiques

L'enregistrement est effectué au moyen d'un enregistreur graphique
(GOULD ES 1000). L'enregistrement est réalisé a une vitesse de 250 mm/s.

Le schéma général de 1l'ensemble des chaines de mesure et
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Figune 617 :

Schéma de calculd de la longueun
et de da fLorce du fléchisseun
équivalent en contraction Lso-
métrique.

D'apnés PERTUZON, 1972

@A CB:a AC:b AB:? ®A
L=Va‘.b?.2ab.cos®
ab.sin®
M)
V Vazo b20 Zab.cme

_...Va‘.b?.2ab.cos©
F: e ab.sin®

Figune 62 :

7. Schéma de calcud de da vitesse de naccourncisaement du fAdchisseun
équivalent en contraction anisométrique.

2. Schéma de calcud de da force du fléchisseun équivalent en contraction
anisométnique, Jdorsque gont impliquées a da Lois des inenties dans
des avtations et des masses dans des transdations verticales.

(voin des Figunes 56 et 58).

D'apnés PERTUZON, 1972.



d'enregistrement est représenté & la figure 60.

3. CALCUL DES VARIABLES MECANIQUES MUSCULAIRES

Les variables mécaniques enregistrées au cours du mouvement (6, 8',
8") permettent, a partir de relations trigonométriques simples, de calculer
la longueur, la vitesse et la force musculaires du biceps brachii considéré

comme fléchisseur équivalent (PERTUZON, 1972).

3.1. Longueur du muscle

Bras, avant-bras et fléchisseur équivalent sont assimilés & un
triangle déformable ; il suffit de connaitre la longueur de deux cdtés ainsi
que la position angulaire de 1l'avant-bras pour calculer 1la longueur du

troisiéme coté

Ainsi 1 = k/ a® + b°> + 2abcos
a et b représentent les distances entre les points d'insertion du biceps
brachii et 1l'axe épitrochlée-épicondyle de 1'humérus. Elles sont exprimées en
fonction de d, distance entre l'axe épitrochléé-épicondyle et 1'apophyse
styloide radiale

a=0.184d b=1.174d

La mesure d sur chaque sujet permet ainsi d'individualiser 1la

géométrie du systéme biceps - bras - avant-bras (PERTUZON et BOUISSET, 1971).

3.2. Force musculaire

3.2.1. Conditions isométriques (Figure 61)
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Pendant le maintien de 1la contraction, 1la force développée par le
fléchisseur équivalent (F exprimée en Newtons) est calculée & partir du
couple mesuré au poignet : C = f.d od f est la force développée et d la

distance entre l'axe du coude et le point d'application de la force :

1 1

=C
absing absiné

3.2.2. Conditions anisométriques (Figure 62)

Dés que le mouvement est déclenché, le couple fd doit étre remplacé

par le produit I8".

1
F = I8" ——
absinf

I est l'inertie totale opposée au déplacement (m2.Kg) et 6" est
1l'accélération angulaire (rad.s-z). La valeur de I calculée tient compte de
1l'inertie du systéme gqui est en rotation et des masses en déplacement

linéaire, suivant un axe vertical.
3.3. Vitesse (Figure €2)

La vitesse d'étirement ou de raccourcissement musculaire est mesurée

. . . .. -1
a4 partir de la vitesse angulaire 8', exprimée en rad.s

.absine
1

4, PROTOCOLE
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’Cinq sujets ont fait 1'objet de l'expérimentation. Les sujets sont
assis ; l'angle de 1l'articulation est fixé & 75 degrés, c'est-a-dire a
1'angle correspondant & la position d'équilibre de l'articulation du coude
(PERTUZON et LESTIENNE, 1973). A cet angle, la longueur calculée du
fléchisseur équivalent est considérée comme la longueur de référence (Lo).Les
sujets doivent développer un couple de flexion isométrique maximum sans y
associer d'effort de pronation ou de supination (CNOCKAERT et al., 1975,
1976). Plusieurs essais sont réalisés, l'expérimentateur repére sur 1l'écran
de l'oscilloscope le niveau maximum atteint. Les sujets recoivent comme

consigne d'atteindre et de maintenir le niveau au cours de chaque essai.

A 75 degrés, 1les sujets réalisent trois mouvements de quick-release
classiques (voir point 1.4.2. déclenchement pendant la contraction
isométrique). Puis les déclenchements sont réalisés aprés étirement. Deux
autres angles, 60 et 90 degrés, sont ensuite explorés. Aprés avoir déterminé
les valeurs des couples maximum aux angles considérés, les mesures sont
réalisées, comme & 75 degrés, en quick-releaée classique et aprés étirement.
Un temps de repos au moins égal A& deux minutes est ménagé entre deux

contractions successives afin d'éviter 1l'apparition de la fatigue.

Au cours des séries expérimentales, les mouvements retenus doivent
répondre aux critéres suivants : 1) le couple est un couple maximum
(vérification &4 1l'aide d'un repére sur 1'écran de l'oscilloscope) ; 2) le
couple est stable au moment du déclenchement pendant 1la contraction
isométrique ; 3) 1l'amplitude des électromyogrammes des fléchisseurs est
constante jusqu'au moment du déclenchement ou pendant 1l'étirement et jusqu'au

déclenchement.
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Figune 63 : Tracés expénimentaux d'un mouvement de quick-release.

de haut en bas:
C : Couple
o : Déplacement angudlaire

o' : Vitesse angulaine

8" : Accélération angulaine

&G ¢ électromyogrammes globaux du biceps (B), du triceps (T)

et du brachioradialis (BR)

La {léche indique le moment du déclenchement du mouvement.



II. RESULTATS

1. DESCRIPTION DES ENREGISTREMENTS ET TECHNIQUE DE CALCUL

1.1. Mouvements de quick-release classiques (Figure 63)

Lors de 1l'essai, le sujet développe un couple isométrique maximum de
flexion. Le déclenchement a lieu quand le plateau est atteint. Dés que le
mouvement est déclenché, la valeur du couple décroit ; ceci signifie que la
force décroit au fur et a mesure que le muscle se raccourcit. Les valeurs de
force correspondant aux couples maximum présentent de légéres variations d'un
essai & un autre ; mais compte-tenu des critéres énoncés précédemment pour
valider les essais, les valeurs ne sont jamais éloignées entre elles de plus
de 5 pour cent de 1la wvaleur la plus élevée. Sitét le déclenchement du
mouvement, l'accélération (8") s'éléve rapidement et atteint, compte-tenu du
temps de réponse du capteur, une valeur maximale & partir de laquelle elle
décroit. En fait, 1'accélération est maximale au moment du déclenchement ; sa
valeur peut étre obtenue par extrapolation du tracé dans 1la phase

décroissante.

L'enregistrement de la vitesse angulaire indique que celle-ci varie,
selon les sujets et les essais entre 8 et 11 rad.s™’. La vitesse de
raccourcissement musculaire est comprise entre 0.32 et 0.44 m.s™' (1.07 a
1.45 Lo.sq). Ces vitesses sont de 1l'ordre de 50 pour cent de la vitesse
maximale de raccourcissement (PERTUZON , 1972). On peut néanmoins faire
1'hypothése que, au moins dans la phase initiale qui suit le déclenchement,le
début du raccourcissement musculaire correspond & la détente de la composante

élastique série, avant que des réarrangements puissent avoir lieu entre les
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Figune 64 : Trnacés expérimentaux d'un mouvement de quickR-release aprés
' étinement.
Méme légende que pour da Figure 63

La fleche T indique le début de l'étirnement
La fdleche 2 .indique le moment du déclenchement du mouvement



composantes élastique série et contractile. La raideur du fléchisseur
équivalent peut donc étre calculée pendant cette phase, a partir des mesures
de 08 (variation de déplacement angulaire) et 08" (variation d'accélération
mesurée pendant la phase décroissante de l'accélération). La mesure peut se
poursuivre au moins jusqu'a 1'apparition de la bouffée d'activité
apparaissant sur le tracé électromyographique du triceps (réflexe d'éﬁirement.
LIDDEL et SHERRINGTON, 1924, NICHOLS et HOUK, 1976) ; on peut également
observer sur 1les tracés électromyogréphiques la défaciliation réflexe des
fléchisseurs (réflexe d'unloading, ANGEL et al., 1965) qui apparait dans un

délai moyen de 40 ms.
Grace aux équations décrites Figure 61, 08 est transformé en
variation de 1longueur du muscle et 08" en variation de force au niveau du

muscle ; la raideur est calculée par le rapport oF/oL.

1.2. Mouvements avec préétirement (Figure 64)

L'étirement a lieu quand le couple isométrique de flexion est stable.
La force isométrique maximum développée par le muscle est calculée comme
précédemment ; le calcul de 1la force atteinte & la fin de l'étirement est
réalisé & l'aide de 1la valeur maximum de 1'accélération, obtenue par
extrapolation du tracé (0"max). Différentes amplitudes d'étirement sont
appliquées pendant 1la contraction maximale ; le maximum correspond a un
déplacement angulaire de 30 degrés, soit une variation de longueur musculaire

comprise entre 15 et 16 mm suivant les sujets (de l'ordre de 5.4 OL/Lo %).

11 apparait sur les enregistrements que 1’'accélération pendant

1'étirement est pratiquement constante (30 rad.s'z). La vitesse angulaire est
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réguliérement croissante ; en fonction de 1'amplitude des étirements, les
. . . -1 . .
vitesses angulaires sont comprises entre 2 et 3.6 rad.s , soit des vitesses

d'étirement musculaire variant entre 0.08 et 0.1l m.s™ (0.27 & 0.47 Lo.sﬂ).

Lorsque le mouvement de quick-release est déclenché, on retrouve sur

les enregistrements la méme description que précédemment.

1.3. Normalisation des résultats

Chaque sujet est caractérisé par une raideur qui est prise comme
valeur de référence ; il s'agit de la moyenne des valeurs calculées A partir
des mouvements de quick-release & 75 degrés. Par analogie avec les mesures
réalisées sur le muscle isolé de grenouille, on appelle cette valeur, la
raideur classique, normalisée par rapport a FO/L° H Fo est la force
isométrique maximale développée au niveau du muscle au cours de chaque essai
et L° est la longueur de référence du muscle, calculée a 75 degrés, position

d'équilibre de l'articulation.

Aprés étirements aux différents angles considérés, la raideur
calculée pour chaque essai est également normalisée par rapport a8 F /L . On
a Q
exprimera alors la raideur relative (R ) par le rapport entre cette valeur et
r

la raideur classique & 75 degrés.

2. EVOLUTION DE LA RAIDEUR SUITE A UN ETTREMENT

Les valeurs de raideur relatives sont exprimées en fonction de
l'amplitude des étirements, aux trois angles considérés. Sur la Figure 65

sont regrcupés les résultats obtenus par chacun des cing sujets. On
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représente ainsi les relations obtehues entre 1l'amplitude des étirements
(aL/L %) et d'une part les forces atteintes & la fin du préétirement (F/FO),
o

d'autre part, les valeurs de raideur relative (Rr).

L'étirement pendant 1la contraction maximale provoque une augmentation

de force (entre 1.02 et 1.6 Fo).

I1 apparait que la raideur relative est toujours supérieure a 1, ce
qui signifie que 1la raideur mesurée lorsque le muscle est étiré est plus
grande que celle mesurée dans les conditions de référence. Donc, quand un
muscle développe une force supérieure & 1la force isométrique maximale, sa
composante élastique série est toujours plus raide que dans les conditions de

référence.

De l'examen des résultats, il ne peut pas étre déduit-de relations
reproductibles d'un sujet & l'autre entre la raideur relative et 1'amplitude
de 1'étirement. Pour les valeurs obtenues aux différents angles de
1'articulation du coude, on constate que les valeurs mesurées a 60 degrés
sont dans 1l'ensemble, les plus élevées (2 < Rr < ). Ces valeurs plus élevées
ne sont pas imputables &4 un probléme de normalisation : en effet, la
présentation des résultats en wvaleurs brutes (Raideur en N/m) ou en valeurs
relatives par rapport & la raideur mesurée en quick-release & 1l'angle
considéré ne modifie pas ces constations. Par contrg,vil appargit que les
valeurs mesurées pour les angles de 75 et 90 degrés sont plus faibles (Rr < 2.

5) et indépendantes de la valeur de 1'angle.

3. DISCUSSION
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be i’exposé des résultats, 1l ressort qu'un étirement porté sur un
muscle in situ en contraction provoque toujours une augmentation de la force
et une augmentation de la raideur. Dans cette discussion, 1les limites
méthodologiques de 1'étude et 1'influence de la longueur de mesure sont
abordées, ainsi que le probléme de 1l'élasticité musculaire et le contréle
réflexe. Enfin, les explications exposéés dans le deuxiéme chapitre
{(Elasticité série du muscle 1isolé) sont reprises pour tenter d'expliquer

1'augmentation de raideur observée.

- Limites méthodologiques de 1'étude

Les relations établies entre 1l'amplitude de 1l'étirement et d'une part
la force atteinte & la fin du préétirement et d'autre part, les valeurs de
raideur relative sont plus semblables d'une préparation & une autre, sur le
muscle isolé que d'un sujet a4 un autre, dans le cas du muscle humain in situ.
Ceci est dG vraisemblablement g& fait qu'au cours des expérimentations sur
muscle isoleé, il‘ est beaucoup plus aisé de contrdler les paramétres, tant de

stimulation que d'amplitude ou de vitesse.

Lorsque l'on veut transposer la technique & 1l'articulation du coude,
il est bien certain qu'il existe une certaine variabilité du systéme ; il n'y
a pas une aussi bonne reproductibilité des essais dans le cas du muscle in
situ. Si un sujet doit réaliser deux fois le méme essai, il peut apparaitre
des variations dans' les niveaux de force atteints ; ces niveaux légérement
différents peuvent &tre dus & une variabilité selon 1les essais, de la

commande au sein du groupe des fléchisseurs.

Le probléme de la vitesse d'étirement peut également étre invoqué

pour expliquer les différences observées entre les sujets. Dans 1la
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description des enregistrements, on a vu que la variation d'angle appliquée &
1'articulation du coude est du type parabolique, c'est-a-dire que la vitesse
angulaire est réguliérement croissante. Il n'est donc pas possible avec ce
type d’apparéillage de contréler séparément les paramétres d'amplitude et de
vitesse (si l'amplitude augmente, la vitesse wmaximum atteinte lors de

1'étirement augmente également).

~ Influence de la longueur de mesure

Pour les c¢ing sujets, 1les valeurs de raideur apparaissent les plus
élevées pour un angle de l'articulation du coude de 60 degrés ; les valeurs
pour 75 et 90 degrés sont tout & fait comparables. Nous avons tenté
d'expliquer ces valeurs élevées par les valeurs de forces isométriques
maximales développées par le fléchisseur équivalent et par les variations de
tension liées a 1l'étirement. Pour cela, les relations entre la force
isométrique maximale et 1la longueur du fléchisseur équivalent aux trois
angles considérés ont été tracées (Figures 66 et 67). Les valeurs maximum
sont atteintes pouri unr éngle de 60 degrés ; les écarts entre les forces
mesurées & 90 et 75 degrés, et ceux entre les forces mesurées a 75 et 60
degrés sont du méme ordre. De plus, la Figure 65 montre que le surcro;t de
force dd & 1l'étirement n'est pas en relation avec l'angle de 1l'articulation.
Et les valeurs maximales de raideur normalisée, mesurées en quick-release aux
différents angles (tableau 1), ne sont pas trouvées, en fonction des sujéts,
pour les .mémes angles de l'articulation. Il n'est donc pas aisé, dans 1'état
actuel des expérimentations, d'expliquer les valeurs plus élevées de raideur

a 60 degrés.

~ Elasticité et contrdle réflexe

L'étude porte sur un muscle équivalent in situ. Un muscle in situ est
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ujets
1 2 3 4 5
8 degrés
60 8.46 9.7 7.05 8.71 8.60
75 7.99 9.33 6.38 8.24 9.54
90 9.01 8.85 9.37 7.30 7.96

Tableau 1 : Valeurs moyennes de la raideur normalisée (R LO/FO) mesurées
par des mouvements de quick-release aux différénts angles de
l'articulation (8), pour les cing sujets




inclus dans un systéme de contrdle (motor servo : HOUK, 1979 ; HOUK et RYMER,
1981) ; les auteurs définissent la raideur dans un tel systéme comme le
rapport entre le gain (dans 1le sens dynamique) dans le circuit des fuseaux
neuromusculaires et le gain dans le circuit des organes tendineux de Golgi
(NICHOLS et HOUK, 1976). Cette raideur est régulée, et un muscle présentant
le réflexe d'étirement présente une raideur plus grande que celle d'un muscle
stimulé (voir la revue de la littérature proposée par NICHOLS et HOUK, 1976).
La régulation de cette raideur ainsi définie intervient certainement dans les
mesures réalisées ici, mais les expérimentations que nous avons effectuées ne
nous permettent pas de discuter plus & fond de sa participation. De plus, il
faut souligner que les mesures effectuées l'ont été durant des contractions
maximales ; le niveau de commande et donc l'activité des motoneurones a ety
peut étre considérée comme maximum. L'étirement “est provoqué durant cette
activité maximale ; il se produit alors gue les motoneurones a et X sont
fortement sollicités. S'il existe une augmentation des influx facilitateurs
sur les motoneurones a, il n'est pas possible de la mettre en évidence ici &
l'examen des EMG ou des EMG intégrés ; les EMG du biceps brachii ne font pas
apparaitre, avec les techniques que nous possédons, de modifications des

niveaux d'activité donc de modifications réflexes dues a 1l'étirement.

- Augmentation de raideur d'un muscle équivalent in situ

S'il n'est pas possible de discuter plus a fond du contréle réflexe
dans 1'augmentation de 1la raideur, les différents points développés dans le
deuxiéme chapitre (III.3.) peuvent par contre étre repris pour expliquer la

raideur accrue.

Le fléchisseur équivalent résiste a4 l'étirement avec une augmentation

de tension. Les tendons présentent alors une raideur plus importante (KER,
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1981 ;;RACK et WESTBURY, 1984 ; RACK, 1985) de méme que 1les fibres
musculaires (COLOMO et al., 1986). Du fait que la tension est encore
croissante au moment du déclenchement (Figure 64), 1'augmentation de raideur
des tendons pourrait a elle seule rendre compte de l'accroissement de raideur

observée au niveau du systéme musculotendineux (CECCHI et al., 1984).

I1 reste & souligner que les résultats ne vont pas dans le sens d'une
augmentation de compliance (voir CAVAGNA et CITTERIO, 1974), qui peut se
situer éventuellement plus tard au cours de 1la détente. Compte-tenu des
limites mises en évidence sur le muscle isolé pour observer 1l'effet Cavagna,
et & partir des valeurs mesurées ici (longueurs initiales et amplitudes de
1'étirement), nous allons aborder maintenant la recherche de l'effet Cavagna,
au cours du mouvement chez 1'homme ; les données expérimentales seront

complétées par une analyse des données de la littérature.

IIT. LIMITES DE L'EFFET CAVAGNA

1. RAPPELS DES ETUDES SUR LE MUSCLE ISOLE

Ce que nous avons appelé l'effet Cavagna correspond au gain d'énergie
en isoforce, représenté par l'aire hachurée sur la courbe 3, Figure U42. Ce
gain en isoforce (CAVAGNA et CITTERIO, 1974) est obtenu durant des cycles
étirement-détente : 1les étirements sont imposés A vitesse faible (2 mm.s'1
soit 0.05 Lb.s'l) mais sont de grande amplitude (2.5 mm soit 7 OL/L° %) 3 ces
étirements sont immédiatement suivis par des raccourcissements rapides. La
longueur du muscle, lorsque débutent les raccourcissements, correspond 4 une
longueur telle qu'il développe une tension de repos de 4,102 N {L = 1.15

exp
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L ). CAVAGNA et al. (1981) montrent que le gain d'énergie en isoforce
(]

augmente avec la vitesse et 1'amplitude de 1l'étirement ; le gain optimum est

obtenu pour une vitesse de l'ordre de 0.75 Lo.sq'et une amplitude OL/L° % =

5.

Nous avons repris cette étude de l'effet Cavagna sur le muscle isole,
en choisissant deux 1longueurs initiales de muscle : les étirements sont
imposés sur des muscles développant scit une tension passive de 2.103N, la
longueur est alors proche de Lo, soit une tension passive de 4.10’%@, a Le“;
De l'examen des Figures 45 a 47, il ressort que 1l'effet Cavagna n'est

retrouvé que pour des amplitudes OL/L° % =2 2.5, 1imposées & un muscle

préalablement étiré (L =1.15 L ).
exp o

A partir des données restrictives mises en évidence sur le muscle
isolé, le probléme de 1l'effet Cavagna est réenvisagé ici & partir des données
obtenues sur le biceps brachii et A partir d'une analyse de la littérature,
dans le but d'évaluer son intérét au cours de gestes naturels ou de gestes

sportifs.

2. MESURES REALISEES SUR LE BICEPS BRACHII

D'aprés la modélisation du fléchisseur équivalent (PERTUZON, 1972 -
Figures 61 et 62), il est possible de calculer les valeurs extrémes en
étirement et les variations de longueur maximales. Ce calcul est effectué a
partir des données recueillies au cours des expérimentations précédemment

décrites.

Pour le calcul, nous limiterons les angles de l'articulation du coude,
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sujets Let/Lo DLmax/Lo %
1 1.09 19.3
2 1.08 19.2
3 1.08 19.4
‘ 4 1.08 19.3
5 1.08 19

Tableau 2 : Variations de longueur, au niveau du biceps brachii,
considéré comme fléchisseur équivalent.



N

8, &4 30 degrés (limite extréme proche de l'extension compléte) et 120 degrés
(proche de la flexion compléte) ; en effet, en degca de 30 degrés, les
équations caractéristiques du fléchisseur équivalent ne sont plus valables
compte~-tenu de la géométrie musculo-squelettique de l'articulatioﬁ du coude,
et au-dela de 120 degrés, 1le contact entre le bras et l'avant-bras ne

garantit plus le calcul de la force.

2.1. Longueurs extrémes en étirement (LeJ

Elle correspond & une position de l'articulation fixée a 30 degrés.
Elle est normalisée par rapport & la longueur de référence : Let/Lo = L30/L75,
30 et L75 étant les longueurs du muscle & 30 et 75 degrés ; les valeurs

obtenues sont rassemblées dans le tableau 2.

2.2. Variations maximales de longueur

Elles sont calculées par la différence entre les longueurs a 30 et
120 degrés ; elles sont ramenées & la longueur de référence et exprimées en

pour cent (OLmax/L° % =1L . 1320 étant la longueur du muscle a 120

-L /L
30 120" 75
degrés). Dans ce cas-ci, on considére un oOLmax appliqué 4 une longueur

inférieure a la longueur de référence & 75 degrés {voir tableau 2).

3. DONNEES DE LA LITTERATURE

Des calculs de 1longueurs in situ peuvent étre effectués a partir de
mesures réalisées sur le triceps brachii (CNOCKAERT et PERTUZON, 1974) et sur

le triceps sural (GRIEVE et al., 1978).

95



3.1. Triceps brachii

A partir du modéle du systéme musculo-squelettique du triceps brachii
(CNOCKAERT et PERTUZON, 1974), on applique la formule proposée par VAN HOECKE

(1980) :
2
L = mé . o +
1_2 p
LT : longueur du triceps & l'angle 8 considéré (LT en métres, 0 en radians).
met n : coefficients exprimés en fonction de d (distance de 1'apophyse
styloide radiale a4 1l'axe du coude).

-5.54 . 102 d + 5.9.107

u

m

1}

n=1.44.10"4d-5.79 . 107

p : Longueur du triceps pour 8 = 0
Cette longueur ne peut pas étre définie anatomiquement sur les sujets,in
vivo. On exprimera alors les longueurs, calculées en pour cent de la
longueur du segment, en termes de différence par rapport &4 la longueur de
référence obtenue pour la position d4'équilibre de 1l'articulation. La

longueur du segment correspond & la valeur de AC (AC = b, Figure 61 et

62).

3.1.1. Variations maximales de longueur

Elles sont calculées par différence entre les longueurs dans les

positions expérimentales extrémes de flexion et d'extension (oL = L120 -Ly)

Py

ramenées & la longueur du segment et exprimées en pour cent(oL /L_%). Pour
ax S

les différents sujets, les valeurs sont comprises entre 9.6 et 9.7.

3.1.2. Longueurs extrémes en étirement
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Elles correspondent 4 une position de 1l'articulation proche de la
flexion compléte, soit 120 degrés. Il n'est évidemment pas possible de
connaitre cette valeur puisque le terme p (longueur du triceps pour 8 = 0)
n'est pas connu. On écrit donc que Let = L120 et on exprime cette longueur
par l'équation L =1L + (L - L ). L - L. est la variation entre la

et 75 120 75 120 75
longueur & 120 degrés et la longueur de référence 4 75 degrés que 1l'on raméne
a la longueur du segment (oL'/L ). Pour les différents sujets,les valeurs
calculées et exprimées en pour cent sont égales a 3.3 soit L120 - ;n =
aL'/L % =3.3L et L =L +3.3L.
s s et o s

3.2. Triceps sural

GRIEVE et al. (1978) ont réalisé des mesures de longueur du triceps
sural sur huit cadavres. Toutes les variations de longueur sont exprimées en
termes de différence par rapport 4 la longueur de référence obtenue quand les
articulations du genou et de la cheville sont maintenues a 90 degréé. Les
résultats sont ensuite normalisés en exprimant chaqﬁe valeur en pour cent de
la longueur du segment, Ls (longueur de la jambe mesurée entre les centres de
rotation des articulations du genou et de la cheville). Les positions
extrémes d'étirement sont de l'ordre de 4 % LS et les variations de longueur

maximales sont estimées a 12.5 % L (voir également MERO et KOMI, 1987).
s

4. DISCUSSION ET CONCLUSION

I1 apparait que 1les variations maximales de longueur ne constituent
pas une contrainte & l'observation de 1'effet Cavagna, dans la mesure ou

elles sont supérieures a celles appliquées sur le muscle isclé (muscle isolé :

aL/L % £ 6 ; muscle humain : le maximum est observé au niveau du biceps
[}
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brachii et ome/Lo % est compris entre 19 et 19.4). Par contre, les

positions extrémes d'étirement sont inférieures & celles requises sur le

muscle isolé pour observer 1l'effet Cavagna (muscle isolé : Lep = 1.15 LO ;
X!

muscle humain, d'aprés les calculs effectués sur les trois muscles considérés

: 8 2 9 pour cent au maximum).

De 1l'ensemble de ce | travail, il ressort que 1les conditions
expérimentales nécessaires pour retrouver 1'effet Cavagna (c'est-a-dire une
augmentation de compliance ; voir 1 : Rappels des études sur le muscle isolé)
sont difficilement compatibles avec les amplitudes limitées d'un mouvement
naturel ou d'un geste sportif (VAN INGEN SCHENAU et al., 1985) ; de plus,
ceux-ci ne se réalisent pas a 1'aide de contractions tétaniques maximales

(HOF et al.,1983).

Il n'en reste pas moins vrai que les phases de préétirement gardent
tout leur intérét dans certains actes moteurs. En effet, de tels étirements
entrainent toujours le développement d'une force supérieure & la force
développée dans des conditions isométriques (augmentation d'origine mécanique
et réflexe, BOSCO et al., 1982a); de plus, le surcroit de force est peu
coliteux d'unF§ de wvue énergétique (GOUBEL, 1987). Il s'ensuit donc une
possibilité de stockage d'énergie potentielle supérieure a celle stockée lors
d'une contraction isométrique et restituée durant la phase concentrique. Et
un optimum dans le processus stockage-restitution d'énergie est obtenu
lorsque l'enchainement des phases d'étirement et de détente s'effectue dans
un temps trés bref (CAVAGNA et al., 1968, 1985 ; BOSCO et KOMI, 1979). Une
phase de préétirement entraine donc une amélioration de 1la capacité de
travail du . muscle, méme si cette amélioration ne peut pas toujours étre

reliée & une augmentation de la compliance musculaire comme le laisserait

prévoir la généralisation des résultats de CAVAGNA et al. (1981).
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Durant les phases de contractions musculaires avec étirement (travail
excentrique), le muscle est le siége d'un processus de stockage d'énergie
potentielle ; cette énergie peut se dissiper en chaleur ou étre utilisée
durant un raccourcissement actif subséquent (travail concentrique). Dans ce
cas, le travail réalisé par le muscle durant le raccourcigsement (travail
"positif") proviendrait : 1- de la transformation, par la partie contractile
du muscle, de 1'énergie chimique en énergie mécanique et 2- de 1l'énergie
mécanique préalablement stockée dans le muscle et les tendons durant la phase
d'étirement (travail "ﬁégatif") (voir par ex., CAVAGNA et al., 1971 ;

ASMUSSEN et BONDE-PETERSEN, 1974 ; GOLLHOFER et al., 1984 ; THYS, 1987).

Lors de certaines activités (marche, course, sautillements), les
phases de contraction excentrique et concentrique sfenchainent a différentes
fréquences. De nombreuses études portant sur la marche et la course réalisées
par MARGARIA et son équipe (CAVAGNA et al., 1963, 1964, 1976 ; THYS et al.,
1972, 1975 ; CAVAGNA et KANEKO, 1977) indiquent que le rendement du travail
positif réalisé pendant un exercice -exprimé par le rapport entre le travail
positif réalisé par les muscles et 1l'énergie chimique consommée par ces
muscles- est plus important dans la course (de 0.45 a 0.70-0.80, augmentation
liée & 1la vitesse) que dans la marche (maximum de 0.35-0.40). Le rapport plus
important mesuré lors de 1la course et 1l'augmentation avec la vitesse de
course indiquent selon ces auteurs, que le travail positif fourni par les
muscles provient surtout de 1l'énergie mécanique stockée durant la phase de
travail négatif, et pour une part relativement réduite, de la transformation
d'énergie chimique par la partie contractile ; 1'augmentation avec la vitesse
de course peut s'expliquer par 1l'enchainement plus rapide des phases de

travail positif et négatif, c'est-a-dire un intervalle de temps qui diminue
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entre la flexion et 1'extensioh des articulations, d'ou une moindre perte
d'énergie potentielle. Les résultats de FUNATO et al. {(1985) vont dans le
méme sens. Ils étudient des mouvements de flexion et d'extension des genoux a
différentes cadences ; ils montrent que le rendement mécanique -exprimé par
le rapport entre la puissance mécanique moyenne et la puissance métabolique
moyenne—~ augmente avec la fréquence des mouvements. Pour ces auteurs, cela
peut s'expliquer par une meilleure restitution d'énergie élastique stockée

dans les muscles pendant 1l'étirement (contraction excentrique).

Nous nous proposons ici d'étudier le probléme de stockage-restitution
d'énergie élastique au niveau des muscles de la jambe en faisant effectuer
aux sujets des sautillements sur une plate-forme de force et ceci a
différentes fréquences. Le mouvement réélisé par les sujets pendant la phase
de suspension peut étre considéré comme un mouvement de type balistique
(FUKASHIRO et KOMI, 1987), 1l'essentiel du processus de stockage-restitution
se produisant pendant 1la phase d'appui. On se retrouve 14 dans une situation
analogue & celle rencontrée sur le muscle isolé & propos des cycles étirement-
détente. Ces cycles jouent donc un rdle important dans cette sorte de sauts
(KOMI, 1984 ; FUKASHIRC et KOMI, 1987), et nous nous proposons de voir s'il
existe une fréquence de sautillements pour laquelle 1l'utilisation de

1'énergie élastique stockée serait optimale.
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I. TECHNIQUES ET PROTOCOLE

1. LA PLATE-FORME DE MESURE

1.1. Description générale

La plate-forme KISTLER (Type 9261A) est équipée d'une plaque
supérieure en fonte d'aluminium. Ses dimensions sont indiquées sur la Figure
68. La Figure 69 représente une vue en coupe de la plate-forme. Quatre
éléments de mesure de force a trois composantes (1) sont montés sous
précontrainte entre la plaque de base (2) et la plaque supérieure (3) au
moyen de boulons (4). Le volume compris entre les deux plaques est
hermétiquement clos au moyen d'un joint spécial en caoutchouc (5). Sur l'un
des cotés se trouvent huit connecteurs (6). Les commutateurs (7) peuvent étre
actionnés de l'extérieur et permettent d'établir toutes 1les combinaisons
possibles pour mesurer jusqu'a trois composantes de force et trois
composantes de moment (Figure 72). La plate-forme posséde quatre faces

d'appui (8) concentriques aux quatre capteurs de mesure.

1.2. Montage (Figure 70)

Du fait de sa grande sensibilité, la plate-forme (1) doit étre montée
sur un soubassement trés rigide. Il s'agit d'un bloc de béton de 1 n’ (8),
‘désolidarisé du bloc de béton d'origine (des plaques de polystyréne sont
intercalées entre les deux blocs). Un bati-<support de montage (2) en acier
galvanisé au feu est scellé dans le béton. La plate-forme repose sur le bati
par quatre faces d'appui circulaires (6), disposées concentriquement par

rapport aux éléments de mesure de force ; un jeu de cales en tdle mince (7)
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permet d'obtenir une stabilité parfaite. Un canal (9) est aménagé sur un coté
pour permettre le passage du c&ble de connexion ; il s'agit d'un céble &
gaine de protection métallique qui relie la plate-forme & des amplificateurs

de charge. La fréquence de résonance de la plate~forme est de 570 Hz.

1.3. Les capteurs

Quatre capteurs piézo-électriques sont incorporés aux quatre coins de
la plate-forme. Chaque capteur est composé de 6 rondelles de quartz. Selon
leur plan de coupe, 1les rondelles répondent différrmment aux sollicitations
mécaniques. Certaines ne sont sensibles qu'a la pression (effet longitudinal)
ou au cisaillement dans une direction (effet de cisaillement) (Figure 71, A).
Les rondelles sensibles a la pression mesurent les composantes de force Fz :
les rondelles sensibles au cisaillement mesurent les composantes de force Fx
et Fy. Un méme capteur de force & trois composantes comporte deux paires de

rondelles de quartz sensibles aux cisaillement pour F et F; et une seule
X

paire sensible & la pression pour Fz (Figure 71, B).

1.4, Grandeurs mesurées

Au moyen des quatre capteurs piezo-électriques, la plate-forme peut
mesurer {Figure 72) :

- les trois composantes Fx, Fy et Fz de la force appliquée F.

- les deux coordonnées ax et ei.y du point d'application de la force.

- le moment résultant sur l'axe z, M'
z

Dans les expérimentations présentées dans ce chapitre, seule la

composante suivant 1l'axe vertical, Fz. est prise en compte.
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Figure 71 :

A - Eléments constitutifs de base du capteun pizoélectrique,
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appliquée.
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La plate~forme est reliée par un céble spécial & une unité
électronique (KISTLER, Type 9805) qui transforme en tensions électriques les
charges électrigues engendrées par les capteurs de 1la plate-forme. Les
signaux de sortie analogiques des amplificateurs de charge sont transmis, par
1'intermédiaire d'une carte de conversion analogique-numérique & un micro-
ordinateur (Apple ITej. Ils sont enregistrés simultanément sur un

enregistreur graphique GOULD, ES 1000 (voir Figure 75).

2. RECUEIL DES DONNEES MECANIQUES ET ELECTROMYOGRAPHIQUES

2.1. Déplacement angulaire (9)

Afin de connaitre 1les variations d'angle au niveau des articulations
du genou et de la cheville, on utilise deux potentiohétres (1 et 2, Figure

73), positionnés au niveau de la jambe droite.

2.1.1. Potentiométre du genou (1)

I1 est solidaire de deux tiges :

- une tige descendante (3), fixe, munie de deux rainures (4) et fixée & une
attelle (5) moulée & la forme du mollet (Scotch Cast, 3M).

- une tige montante (6), solidaire de la partie mobile du potentiométre par
1'intermédiaire d'une articulation (7). Ce montage permet d'éviter que
d'éventuels mouvements dans des plans autres que le plan de rotation du
goniométre ne détériorent ce dernier. Sur la tige (6) vient coulisser uneﬁ
tige creuse (8) reliée, grace a un systéme articulé (9), a une attelle (10)

qui se place sur la cuisse.
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Figure 73 :
A - Schéma des goniométres sur des attelles (voin texte
B - Sujet appareillé



2.1.2. Potentiométre de la cheville (2)

Il est également solidaire de deux tiges

- une tige montante (11), fixe, munie de deux rainures et fixée a l'attelle
(5). Le jeu des deux rainures sur les tiges (3 et 11) permet d'adapter le
systéme aux dimensions du sujet.

- une tige descendante (12), solidaire de la partie mobile du potentiométre.
Ici encore, le montage se fait par l'intermédiaire d'une articulation (13).
Cette tige (12) est creuse et regcoit une autre tige (14) solidaire d'une
ventouse (15) par le jeu d'une articulation (16). Les articulations (13 et
16) sont prévues, comme précédemment pour éviter que d'éventuels mouvements
dans les plans autre que le plan de rotation du goniométre ne détériorent

ce dernier.

2.1.3. Mise en place et enregistrement

Les attelles sont installées sur le sujet en pésition debout selon
des repéres précis et comparables d'un sujet & un autre (RAINAUT et LOTTEAU,
1974). Les potentiométres sont placés dans un plan frontal sur 1'axe
transversal du genou en position d'extension compléte et face au bord
antérieur de la malléole externe, le pied étant en rotation externe
physiologique de 15 degrés environ. Les attelles sont fixées & l'aide de
larges bandes adhésives (Elastoplaste) sur la cuisse et la jambe ; la
ventouse est fixée de la méme fagon sur la chaussure du sujet. L'appareil
devient alors intimement solidaire des segmenés de membre, et les artéfacts
dus aux  déplacements parasites sont éliminés au maximum en entourant

1l'ensemble d'une large bande élastique (Coeban) (cette bande n'est pas en
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place, sur la photo (Figure 73, B) afin de laisser le dispositif apparent).
Les coulisses (8 et 12) et les systémes articulés (7,13 et 15) permettent de
maintenir 1'appareil dans un plan frontal strict et d'éliminer les
composantes de rotation. Ainsi, la situation angulaire d'une articulation
polycentrique est enregistrée grace a la mobilité dans un seul plan d'un

appareil monocentrique (RAINAUT et LOTTEAU, 1974).

Les signaux sont amplifiés, puis transmis par 1'intermédiaire d'une
carte de conversion analogique-numérique & un micro-ordinateur (Apple IIe).
Ils sont enregistrés simultanément sur un enregistreur graphique GOULD, ES

1000 (Figure 75).

2.2. Activité électromyographique (EMG)

La technique de détection est la méme que celle décrite au chapitre
précédent. Les électromyogrammes de surface ont &té détectés et enregistrés
pour deux muscles de la jambe gauche :

- le jumeau externe : muscle bi-articulaire a la fois fléchisseur du genou et
extenseur de la cheville {ou fléchisseur plantaire) ; le jumeau externe est
1'un des trois corps musculaires du triceps sural.

- le jambier antérieur ; muscle fléchisseur dé la cheville et en méme temps

supinateur et adducteur du pied.
Les électrodes sont orientées longitudinalement par rapport a 1'axe
des muscles (Figure 74). Le sujet est ensuite relié a la terre, au moyen
d'une électrode garnie de gel électrolytique fixée au poignet gauche.

Les signaux recueillis par les électrodes sont dirigés vers des
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préamplificateurs, 4 entrée différentielle, constitué chacun de trois
amplificateurs opérationnels. Ils sont regroupés sur deux circuits imprimés
et contenus dans un boitier (10 cmX8 cmX2.5 cm) fixé & la ceinture du sujet
pendant 1'expérimentation. Le boitier ést réuni aux amplificateurs par un
cdble de 6 m & 12 conducteurs blindés (la 1longueur du cable pourrait
atteindre 100 m sans altération des caractéristiques du signal transmis gréace
a l'impédance de sortie trés faible, 100 Q). L'étage d'entrée des
amplificateurs est un adaptateur d'impédance ; sa capacité d'entrée réduite
permet d'accepter des longueurs de céble importantes. lLe gain total peut
varier de 100 & 100 000 ; huit valeurs de réglage sont prévues pour les

filtres passe-haut et passe-bas : de 0.5 4 100 Hz et de 50 & 10 000 Hz & -6dB.

Les signaux de sortie sont transmis par l'intermédiaire d'une carte
de conversion analogique-numérique & un ordinateur (Apple Ile). Ils sont
enregistrés simultanément sur un enregistreur graphique GOULD, ES 1000

(Figure 75).

3. ACQUISITION ET TRAITEMENT DES DONNEES

Un logiciel possédant plusieurs pérties que 1l'on peut considérer
comme indépendantes a été mis au point pour le micro-ordinateur Apple 1le
(MANUS, 1986 ; KACZMAREK, 1987). Il permet 1l'acquisition des signaux

analogiques, mais aussi 1la visualisation, la gestion et le traitement de ces

acquisitions.

3.1, Acquisition des données

Les signaux analogiques sont dirigés vers une carte de conversion

108



analogique-numérique (CAD 16V 12B). L'acquisition est réalisée pendant deux
secondes. La fréquence minimale d'échantillonnage est fonction du signal ;
les fréquences choisies pour les EMG, 1les signaux de force et les signaux
goniométriques sont respectivement 500 Hz, 100 Hz et 50 Hz. Le programme

d'acquisition est écrit en langage assembleur.

3.2. Visualisation des acquisitions

Dés que le sujet a réalisé un essai, la visualisation des signaux
acquis permet de juger si cet essai est correct et les amplifications
convenablement choisies. Dans 1l'affirmative, les signaux sont stockés sur

disquettes.

Le logiciel permet d'acquérir 16 signaux de mesure. Le micro-
ordinateur ne peut faire qu'une acquisition séquentielle. Il existe donc un
décalage temporel entre la premiére et la niéme acquisition. Une carte base
de temps (carte TBGU) est implantée dans le micro-ordinateur, afin d'avoir

une base de temps qui serve de référence lors de 1l'acquisition.

Le programme de visualisation permet d'effectuer au préalable, un

rephasage de tous les signaux. Au maximum, quatre signaux peuvent étre

visualisés simultanément.

3.3. Traitement des données

I1 est réalisé a4 1l'aide de sous-programmes, réutilisables
ultérieurement pour d'autres traitements.

Les traitements réalisés sont :
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- le choix d'un signal parmi tous les signaux enregistrés lors d'un essai.-
le choix des bornes afin de limiter le traitement d'un signal & deux bornes.

- le découpage d'un signal : le signal est découpé suivant une ordonnée fixée
par l'expérimentateur et le sous-programme donne les intersections du
signal avec cette ordonnée. I1 donne de plus les coordonnées des maximum et
minimum du signal compris entre les deux bornes de traitement.

- le calcul de courbe intégrale : La courbe intégrale est calculée par la
méthode des trapézes et sa valeur en chaque point est mémorisée. Lorsque
1l'on veut connaitre la valeur de l'intégrale, entre deux bornes de temps t1
et t2, on fait 1la différence entre les ordonnées de la courbe intégrale,
aux deux bornes choisies.

Ce calcul permettra :

1. le traitement du signal de force
* calcul de 1'impulsion
t2
I= Fz(t).dt

t
1

* impulsion moyenne (IM)

t
2

IM = 1/t2-t1 Fz(t).dt

-

t
1
2. Le traitement du signal EMG
L'intégration est réalisée aprés redressement du signal. L'EMG
intégré (EMGi) est exprimé en unités arbitraires (u.a) et 1'EMG intégré moyen

mEMGi entre les deux bornes de temps t1 et t2 est exprimé en unités

arbitraires par seconde.



Sujets Poids Taille Discipline
N m dominante
1 686 1.77 Basket
2 833 1.80 Lancer
3 676 1.78 Gymnastique
4 745 1.80 Sprinter
5 676 1.85 Demi-fond

Tableau 3 : Caractéristiques des sujets.




4. PROTOCOLE

Cing sujets ont fait 1'objet de 1'expérimentation. Leurs

caractéristiques anthropométriques sont rassemblées dans le tableau 3.

L'expérimentation commence par la mise en place des é&lectrodes,
suivant la technique décrite précédemment et par la mesure de la résistance
inter-électrodes (toujours inférieure & 5 K Q). On procéde ensuite 4 la mise
en place des goniométres. Le sujet ainsi appareillé est alors pesé. Puis
1'expérimentateur décrit 1le déroulement de 1'expérimentation et le sujet
réalise plusieurs essais. L'un des essais est enregistré ; les signaux sont
visualisés sur 1l'écran de 1l'ordinateur afin de vérifier si les gains des

amplificateurs sont correctement choisis.

Puis les sujets doivent réaliser plusieurs séries de sautillements, a
fréquence déterminée ; celle-ci est indiquée & 1'aide d'un métronome. On
demande aux sujets de maintenir le corps en position verticale, en veillant
surtout 4 fixer les articulations de la hanche et des genoux ; les bras sont
le long du corps et les sujets doivent sautiller en évitant toute crispation
au niveau des épaules. Ces différentes consignes permettent de s'assurer que
la force est produite ou absorbée uniquement au niveau des muscles de
1'articulation de la cheville (KOMI, 1984).

Plusieurs essais préliminaires permettent & 1'expérimentateur de
vérifier gsi les sautillements sont convenablement réalisés. Ensuite les
sujets doivent travailler & 1la fréquence imposée. Pour chaque fréquence,
les sujets apérennent a4 maintenir le rythme demandé ; aprés cet apprentissage

(4 ou 5 essais espacés d'une minute), un essai est enregistré. Les
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différentes fréquences imposées sont égales a 2, 2.5, 3, 3.5, 4 et 45 Hz, le
temps d'acquisition est de 2 secondes (c'est-a-dire que suivant la fréquence,

on réalise l'acquisition des signaux sur 4 a 8 sautillements).

Dans ce type d'expérimentation, il est courant d'employer le terme de
fréquence et d'exprimer la fréquence des sautillements en Hertz (voir par
exemple FUNATO et MIYASHITA, 1987 ; MONONEN et al., 1988) ; il est évident
qu'il ne s'agit pas ici de mouvements véritablement périodiques et le terme

de fréquence doit é&tre pris dans le sens de cadence ou de rythme.

II. RESULTATS

1. DESCRIPTION DES ENREGISTREMENTS

La Figure 76 donne une exemple d'enregistrement obtenu pour une

fréquence de sautillements de 3 Hz.

Les enregistrements du goniométre de la cheville et de la plate-forme
de force (on ne tient compte que des réactions au sol dans l'axe vertical,
Fz) permettent de distinguer trois phases sur l'ensemble des tracés dont les

caractéristiques varient avec la fréquence :

- une phase de réception pendant laquelle le jumeau externe est étiré, alors
que son activité EMG est importante ; il s'agit d'une phase de travail
excentrique (notée - sur la Figure 76) correspondant & une flexion de la’
cheville (voir Figure 77A .et B, 1-2-3). La force augmente rapidement et

atteint un maximum & la fin de cette phase.
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- une phase de propulsion pendant laquelle le jumeau se raccourcit (Figure 77,
4-5-6) ; il s'agit d'une phase de travail concentrique (+, Figure 76).
L'activité EMG du jumeau durant cette phase est wvariable suivant 1la
fréquence. Pendant cette phase se produit une extension de la cheville
encore appelée flexion plantaire (Figure 77, A). La force diminue jusqu'a

s'annuler.

- une phase de suspension. Le sujet a quitté la plate-forme, la force Fz est
nulle. La durée de cette phase et donc la hauteur atteinte par le sujet
sont fonction de la fréquence des sautillements. Si 1'on observe 1'EMG du
jumeau, on remarque qu'une premiére partie de la phase de suspension est
caractérisée par une absence d'activité ; cette activité débute environ &

la moitié du temps de suspension (phase de préactivation,FUNATO et

MIYASHITA, 1987 ; MONONEN - et al., 1988). Il apparait sur l'enregistrement
gononiométrique de la cheville, une variation angulaire dés le début de la
phase de suspension (obsérvation retrouvée pour l'ensemble des sujets)

ceci signifie qu'en début de suspension, alors que le jumeau externe est
inactif, il se produit une premiére phase d4'étirement ; celle-ci peut étre
attribuée 4 1l’'action du jambier antérieur qui est encore activé au début de

cette phase de suspension.

Sur l'ensemble des cycles de sautillements, on note 1l'activité

alternée du jumeau externe et du jambier antérieur.

2. EVOLUTION DES DIFFERENTES CARACTERISTIQUES DES SAUTILLEMENTS EN

FONCTION DE LA FREQUENCE
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En fonction des fréquences imposées (2 - 2.5 - 3 - 3.5 - 4 - 4.5 Hz),
les caractéristiques de 1l'ensemble des signaux enregistrés et des valeurs
calculées évoluent. Il s'agit de la force de réaction au sol, de la hauteur

de saut, de 1la variation angulaire au niveau de la cheville et des activités

EMG.

2.1. Force de réaction au sol (Figure 78)

On mesure, pour chaque fréquence, le maximum de la force enregistrée
par la plate-forme de mesure (Fz, Figure 76). Le maximum est atteint & la fin

de la phase de travail excentrique. Cette valeur est exprimée en multiple de

poids de corps.

De 4 - 5 fois le poids de corps pour les fréquences basses (environ
3300 N), 1la force maximale décroit réguliérement pour tous les sujets ; elle

atteint des valeurs égales & 2.5 - 3 fois le poids de corps (de 1l'ordre de

2000 N) quand la fréquence des sautillements atteint 4.5 Hz.

2.2. Hauteurs des sauts (Figure 78)

Celle-ci est déterminée & partir de 1la durée de la phase de
suspension, ts (ASMUSSEN et BONDE-PETERSEN, 1974) ; ts peut étre subdivisée
en deux temps tl et t2. On fait 1l'hypothése que t1 = t2 = ts/Z et que pendant
tl, le centre de gravité du sujet s'éléve d'une distance H ; la méme distance
H est parcourue vers 1le bas pendant t2. Cette hypothése n'est pleinement
vérifiée que si 1le sauteur se réceptionne dans la méme attitude que celle
qu'il avait au décollage : on fait donc ici une approximation puisqu'on a vu

(Figure 76, Gmg qu'il y avait une modification de l'angle au niveau de la

114



cheville pendant la phase de suspension. Cette approximation permet néanmoins
de pouvoir suivre 1'évolution de la hauteur avec la fréquence, du fait des

variations importantes de cette hauteur.

Pendant la phase de montée du centre de gravité, les équations du

mouvements sont :

¥ =-38 (1) {z : accélération suivant 1l'axe Z
g : accélération de la pesanteur
v = -gt + v, (2) A :-vitesse suivant l'axe Z
A vitesse initiale au moment de
1'envol
Z = -1/2 gt21 + vit1 + Z (3) Z : position du centre de gravité
Z1 : position initiale du centre
de gravité au momeﬁt de l'envol
A 1l'apogé de la trajectoire, v, = 0 ; de 1l'équation (2), on obtient :
v, = gt (4)
Des équations (3) et (4), on obtient :
H=2-2 =1/2 gt21 or t =t/2dotH=1/8¢g t:'
La hauteur calculée est exprimée en pour cent de la taille du sujet.
I1 apparait nettement (Figure 78) que la hauteur des sauts diminue avec la
fréquence des sautillements : de 4.2 a 5.5 pour cent a4 2 Hz (8 a 10 cm),

cette hauteur n'est plus que de 0.2 pour cent (3 & 4 mm) lorsque la fréquence

est de l'ordre de 4.5 Hz.

2.3. Variations angulaires au niveau de la cheville (Figure 79)

Lorsque les fréquences imposées sont basses (2 - 2.5 Hz), les
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variations (08) sont de 1l'ordre de 1.2 et 1.6 radians ; celles-ci se
réduisent au fur et & mesure que la frégquence augmente. Quand les sujets

sautillent a 4.5 Hz, les variations ne sont plus que de 0.4 radians.

La variation d4'angle reflétant le raccourcissement du jumeau externe
se fait toujours de fagon continue et ceci pour tous les sujets et & toutes
les fréquences (voir Figure 76). Par contre, la variation reflétant
1'étirement de ce muscle se produit toujours en deux temps : l-au début de la
phase de suspension et attribuée & 1'action du jambier antérieur, qui est
activé au début de cette phase alors que le jumeau externe est inactif ; et 2-
pendant la phase de travail excentrique, 1lorsque 1le jumeau externe est
fortement activé. Il y aurait donc un premier étirement passif suivi d'un
deuxiéme étirement du jumeau externe alors en activité. Le rapport 08 /a8
(08" : wvariation angulaire pendant la phase de pravail excentrique ;.06 :
variation angulaire totale) est relativement constant : 50 & 60 pour cent de
la variation d'angle se produit pendant 1l'activité musculaire du jumeau et 1§
rapport varie peu avec la fréquence {(un seul sujet, S3, moﬁtre une

décroissance de ce rapport avec la fréquence).

Une étude plus poussée avec enregistrements goniométrique et
cinématographique simultanés devrait nous permettre d'approcher les
variations de longueur musculaire. En effet, les enregistpements
goniométriques ne peuvent pas & eux seuls é&tre utilisés pour évaluer les
variations de longueur musculaire : méme si les attelles sont solidarisées le
mieux possible avec la jambe, il peut toujours exister des mouvements
parasites au niveau des branches du goniométre, surtout aux fréquences de
sautillements élevées. Les enregistrements effectués ici n'ont été réalisés

que dans le but de pouvoir séparer dans le temps les différentes phases de la
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contraction (excentridue; concentrique, suspension). Mais en premiére
approximation, il est possible de dire que 1l'amplitude des cycles étirement-
détente au cours des sautillements diminue quand la fréquence augmente,
puisque les variations angulaires sont moins imporﬁantes aux fréquences

élevées qu'aux fréquences basses.

2.4, Evolutions des activités électromyographiques (Figure 80)

Les électromyogrammes du jumeau externe sont redressés, intégrés et
on calcule 1'EMG intégré moyen (mEMGi). Pour chaque fréquence, cet mEMGi est
calculé sur le plus grand nombre de périodes complétes durant les deux
secondes d'acquisition (appelé mEMGi total : mEMGit). Puis on moyenne
1'ensenble des mEMGi (voir Figure 76) calculés pendant les phases de
contraction excentrique (mEMGi'), concentfique (mEMGi’) et les phases de
suspension (mEMG;). L'ensemble des résultatg- pour les cing sujets et pour

les différentes fréquences imposées est regroupé sur la Figure 80.

Les mEMG; se situent pour tous les sujets aux alentours de 80 u.a/s.
Pour deux des sujets (S1 - Sz), ils sont relativements constants méme quand
la fréquence varie. Les sujets S3 et 85 montrent des mEMGit qui diminuent (de
95 a 65 wu.a/s) quand la fréquence augmente de 2 a 3 Hz, puis ils se
maintiennent constants aux environs de 70 u.a/s. L'évolution est un peu
différente pour le sujet Sa : la dimingtion est réguliére de 2 & 4 Hz (de 110
4 70 u.a/s) puis on note une légére remontée (de 70 & 80 u.a/s) pour la

fréquence la plus élevée.

L'évolution des mEMGi+ est la méme pour l'ensemble des sujets : les

valeurs sont importantes pour les fréquences basses (de 70 & 140 u.a/s),
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elles diminuent rapidement pour devenir trés faibles & partir de 3 Hz
(40 u.a/s). Cette diminution se poursuit jusqu'a 20 u.a/s & 4.5 Hz. Pour les
fréquences de 3.5 a us Hz, il ne subsiste que peu d'activité
électromyographique pendaﬁt les phases de travail concentrique pendant

lesquelles se produit le raccourcissement du jumeau externe.

Par contre, pendant les phases de travail excentrique, l'activité est
élevée (de 150 & 200 u.a/s en fonction des sujets). Méme si les évolutions
avec les fréquences différent d'un sujet & 1'autre, 1l'activité

électromyographique reste toujours supérieure a 100 u.a/s.

Enfin pendant les phases de suspension, on note toujours une
augmentation de 1'EMG intégré moyen (mEMG:) a4 partir de 2.5 Hz..La valeur de
l'augmentatioﬁ est de U0 u.a/s pour les sujets 82 a SS’ elle est de 80 u.a/s
pour le sujet Sl. 11 apparait donc que 1l'activité électromyographique
préparatoire & la réception augmente avec la frégquence de 2.5 a 4.5 Hz et

ceci pour tous les sujets.

3. EFFICACITE DES CONTRACTIONS MUSCULAIRES

L'efficacité des contractions musculaires est recherchée en mettant
en relation le rapport IM (impulsion moyenne) sur mEMGit (EMG intégré moyen
total) avec la fréquence des sautillements. Ce rapport représente l'inverse
d'un "colt électrique de la force" (du fait qu'il n'y a pas de mesures de
dépenses énergétiques 1le terme d'efficacité employé ici n'est pas a prendre
dans le sens de "efficiency" ou "effectiveness" qui se traduisent par
rendement ; pour une étude de ces différents termes, voir CAVANAGH et KRAM,

1985). BACH et al. (1983) quant a eux, définissent le rapport IM/mEMGi comme
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le gain d'un systéme (le sujet réalisant des sautillements par mouvements de
l'articulation de la cheville est considéré comme un systéme ol le signal
d'entrée est l'activité musculaire, mEMGi, et ou le signal de sortie est
1'impulsion moyenne IM ; le rapport IM/mEMGi peut étre alors assimilé au gain

du systéme).

3.1. Méthode de calcul

A partir de 1l'ensemble des résultats, on met en évidence une
fréquence, pour chaque sujet & laquelle on observe une plus grande efficacité
des contractions musculaires. Cette efficacité est recherchée & partir de :

- 1'impulsion moyenne (IM)
Elle est calculée entre deux bornes t1 et tz, c'est-a-dire le début et la
fin d'un nombre entier de périodes comprises dans les deux secondes
d'acquisition des signaux. Elle est exprimée en unités arbitraires par
seconde.

- l'éctiVité musculaire
I1 s'agit de 1l'activité du jumeau externe : 1l'hypothése est faite que la
force exercée au sol durant les sautillements est due principalement a la
contraction des extenseurs de 1la cheville ou fléchisseurs plantaires
(FUKASHIRO et KOMI, 1987) et on considére 1l'activité du jumeau externe
comme représentant l'activité de ces muscles. L'EMG intégré moyen est
calculé entre t1 et tz, sur le plus grand nombre de périodes complétes
durant les deux secondes d'acquisition ; il s'agit de 1'EMG intégré moyen

total (mEMGit) }

3.2. Relations entre efficacité et fréquence
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Sur la figure 81, est regroupé l'ensemble des relations IM/mEMG; = f
(Hz). Pour chague sujet (de S1 a Ss)’ il apparait un optimum pour une
fréquence comprise entre 2.75 Hz et 3.75 Hz. Cette fréquence est appelée
"fréquence optimale". Aux fréquences basses, le rapport IM/mEMGit est faible
(6.5 a 8 ; seul S1 présente une valeur plus élevée, égale a4 9), ce qui
représente un coﬁt électrique de la force élevé. Quand la fréquence augmente,
le rapport augmente ; & l'optimum il se situe entre 9.5 et 11 ; donc, entre 2.
75 et 3.75 Hz, 1le cout électrique de la force est au minimum. Au-dela de la
fréquence optimale, le rapport indiquant 1l'efficacité des contractions

diminue.
3.3. Discussion

La mise en évidence d'un optimum dans les relations entre efficacité
et fréquence va dans le méme sens que les résultats de FUNATO et MIYASHITA
(1987) et MONONEN et al. (1988), a 1la différence prés que leurs sujets
présentent tous un rapport optimum & une fréquence proche de 3 Hz. Méme s'il
existe ici une dispersion_ en fonction des sujets, il apparait néanmoins un
optimum pour une fréquence déterminée. Ceci signifie qu'a cette fréquence, il
se produit une combinaison favorable des différentes caractéristiques des
sautillements : force développée par le muscle, amplitude de 1'étirement,
raideur musculaire, enchainement des phases de contraction excentrique et
concentrique ; ces caractéristiques sont déduites de 1l'ensemble des
enregistrements et des calculs effectués, des hypothéses énoncées et des

résultats obtenus sur le muscle isolé.
- Force excercée au sol
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On admet (FUKASHIRO et KOMI, 1987) que les extenseurs de la cheville sont
les principaux (peut é&tre méme les seuls) & contribuer a4 l'action de rebond
lors des sautillements. On fait 1'hypothése que la force exercée au sol
refléte 1la force développée par ces muscles. A l'observation de la Figure
78, i1 apparait que la force maximale Fz (mesurée & la fin de la phase de
contraction excentrique) décroit avec la fréquence des sautillements. On
peut donc en déduire d'aprés l'hypothése posée, que la force développée au
niveau du jumeau externe diminue également (sans que l'on puisse évaluer
ici, ni 1la force développée, si sa variation). A partir de ce qui a été
montré sur le muscle isolé - sartorius de grenouille, Figures 31 et 36~ ou
sur un muscle pseudo isolé-biceps brachii chez 1'homme, Figure 22 {GOUBEL
et PERTUZON, 1973)- on sait que 1la raideur diminue lorsque 1la force
dévéloppée par le muscle diminue. Aux fréquences basses, la force est plus
importante éu'aux fréquences élevées : d'ou une raideur pendant la phase de

travail excentrique qui diminue quand la fréquence augmente.

Amplitude de 1l'étirement et activité musculaire pendant 1la phase
excentrique. |

La Figure 79 nous a permis de déduire que l'amplitude des cycles étirement-
détente diminue avec 1la fréquence des sautillements. L'étirement est donc
important aux fréquences basses et 1l se produit sur un mnuscle dont
l'activité électromyographique est élevée (mEMG;, Figure 80). A partir des
résultats obtenus sur le muscle isolé (voir Figure 34),il apparait qu'un
étirement au cours d'une contraction éléve le niveau de tension développée
par le muscle.

En outre, se produit une activité réflexe du fait de 1l'étirement (DIETZ et
al., 1979 ; PEROT et VAN HOECKE, 1986). Comme il est suggéré par ANTONI et

al.(1979), cité par BOSCO et al. (1981), cette réponse réflexe sur un
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muscle en contraction induirait une force trés élevée & la fin de la phase
excentrique. Aux frégquences basses, on a donc un étirement important, une
force et une raideur élevée & la fin de la phase de contraction excentrique.
Avec l'augmentation de la fréquence, l'amplitude des étirements diminue de
méme que la force et l'activité électromyographique (mEMGi', Figure 80) ; a

cela, on peut associer une diminution de la raideur,

Activité musculaire pendant la phase de suspension

L'activité musculaire du jumeau pendant 1la phase de suspension (mEMGis)
augmente quand la fréquence passe de 2.5 a 4.5 Hz, alors que dans le méme
temps l'amplitude des étirements diminue.

Quelle que soit 1la fréquence, le muscle est toujours actif au moment de
1'impact du pied, en fin de période de suspension (voir Figure 76). Cette

préactivation est également retrouvée dans la course (DIETZ et al., 1979),

la marche et 1le saut (MELVILL JONES et WATT, 1971 ; ASMUSSEN et BONDE-
PETERSEN, 1974) ou 1la chute (DIETZ ét al., 1981). Cette préactivation
musculaire pourrait étre préprogrammée et provenir des centres nerveux
supérieurs (MELVILL JONES et WATT, 1971) ;des informations en provenance de
1'appareil vertibulaire (MELVILL JONES et WATT, 1971) et visuel (DIETZ et
al., 1981) réguleraient cette préactivation.Du fait de celle-ci, le muscle
est actif et sa raideur est importante au moment de 1'impact (MERO et KOMI,
1987 ; GOLLHOFER, 1987, VIITASALO et AURA,1987).

La wvaleur plus faible de mEMG; aux fréquences basses et donc une raideur
plus faible, 1lorsque 1l'amplitude de 1l'étirement est importante, peut étre
interprétée comme une adaptation de la raideur du systéme musculo-tendineux
au moment de 1'impact et cette adaptation est considérée fonctionnellement
comme une protection du systéme (GOLLHOFER,1987 ; SCHMIDTBLEICHER et al.,

1988). L'effet bénéfique, pour 1le stockage d'énergie potentielle, d'un
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grand étirement aux fréquences basses est contrebalancé par une raideur
relativement faible. Lorsque 1la fréquence augmente, la raideur augmente
mais cette fois l'amplitude de l'étirement diminue.

Parallélement & ces évolutions, on note 1la 'diminution de la force
développée lorsque la fréquence augmente (voir paragraphes précédents).
L'ensemble de ces phénoménes jouent donc sur le processus de stockage de
1l'énergie potentielle qui évolue avec la fréquence : en effet, la quantité
d'énergie élastique stockée dépend de la force atteinte a la fin de
l'étirement, de 1l'amplitude de 1l'étirement et de la raideur du muscle. Se
pose maintenant le probléme de la restitution de cette énergie potentielile,

liée & 1l'enchainement des phases et également & la raideur musculaire.

Enchainement des phases

Parallélement aux évolutions de force, de raideur et d'amplitude, on a
également une évolution de 1l'enchainement des phases ou temps de couplage
entre les phases de travail excentrique et concentrique (BOSCO et al., 1981,
1982b ; AURA et KOMI, 1987 : ces auteurs définissent le temps de couplage
comme la durée pendant 1laquelle 1l'angle d'une articulation ne varie pas,
entre la phase de préétirement -excentrique- et la phase de
raccourcissement -concentrique-). Au fur et & mesure que la fréquence
augmente, le temps de couplage diminue (AURA et KOMI, 1987).

Ce délai entre les phases d'étirement et de raccourcissement est d'une
grande importance dans les cycles étirement-détente. En effet, il faut se
rappeler que lorsqu'un muscle est soumis & un étirement et maintenu & la
nouvelle longueur, la tension chute pendant le maintien (voir Figure 52 ;
voir également ABOTT et AUBERT, 1952). L'énergie élastique est ‘alors
dissipée en chaleur (HILL, 1961) et aucun travail supplémentaire n'est

développé pendant le raccourcissement subséquent. De ce fait, plus le temps
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de couplage est court, plus la restitution d'énergie élastique est
importante. Ceci est bien montré par THYS et al.(1972) dans la comparaison
des exercices sans. rebond et avec rebond ; si le muscle peut se relacher
(exercices sans reﬁond, la flexion et l'extension des genoux étant séparées
par des intervalles de 1.5 s), l'énergie élastique est dissipée en chaleur
et les auteurs montrent un rendement mécanique plus grand lors des
exercices avec rebond (ol la phase de travail positif suit immédiatement 1é
phase de travail négatif). Dans ce cas, on a une meilleure restitution de
1'énergie élastique stockée pendant 1la phase d'étirement. Et pour THYS et
al. (1975), lors de sauts verticaux de petites amplitudes, la contribution
de l'énergie é&lastique est de l'ordre de 1/2 & 2/3 du travail positif total
(voir également AURA et KOMI, 1987 ;FUKASHIRO et KOMI, 1987).

I1 a été montré é&galement que les modifications des caractéristiques
élastiques du fait d'un préétirement sont des phénoménes transitoires (voir
Figure S4, wvoir également CAVAGNA et al., 1981). L'augmentation de raideur
due a4 l'étirement provoque de plus, une transition plus rapide entre les
phases excentriques et concentriques (BOSCO et al., 1981). On a donc une
évolution des temps de couplage pendant les sautillements du féit de la
fréquence imposée et des modifications de raideur musculaire. L'hypothése a
été émise également qu'un temps de couplage plus court que la durée de vie
des ponts améne & une meilleure utilisation de 1l'énergie potentielle (BOSCO,

1982).

Activité musculaire pendant la phase de travail concentrique

Au cours d'un sautillement, mEMG; est inférieur a mEMG;. Ces résultats
sont en accord avec ceux de FUNATO et MIYASHITA (1987). La raideur est donc
plus faible (compliance plus éle&ée) pendant les phases de travail

concentrique, quelle que soit la fréquence. Cette activité (mEMG;) diminue

124



quand la fréquence augmente (Figure 80). Ceci est associé 4 une diminution
de la force développée par le muscle en début de phase de travail
concentrique (la force Fz mesurée en fin de travail excentrique est
équivalente & celle mesurée en début de travail concentrique). Pendant ces
phases de travail, on a donc une raideur musculaire qui diminue ou une
compliance qui augmente ; ceci va dans le sens de l'amélioration de la
restitution d'énergie potentielle.

Cette observation n'est pas en contradiction avec les études réalisées sur
le muscle 1isolé (voir chapitre II, IV, 1-3) et avec l'établissement des
limites de 1l'effet Cavagna (Chapitre II, III, 4) : l'effet Cavégna est
recherché sur le muscle isolé par des cycles étirement-détente appliqués &
un nmuscle stimulé maximalement, la stimulation é&étant encore maximale
pendant la détente. Les 1limites restrictives a la mise en évidence d'un
gain d'énergie en isoforce ne s'appliquent donc que si 1l'activité
musculaire est constante pendant l'ensemble du cycle étirepent-détente, ce
qui n'est pas toujours vérifié au cours de gestes complexes ol s'enchainent

les phases d'allongement et de raccourcissement.

En résumé, et & 1'examen de 1l'évolution des différents mécanismes cités, il
ressort que lfoptimum dans l'efficacité des contractions musculaires est la
conséquence de la combinaison favorable de différents mécanismes qui

n'évoluent pas dans le méme sens.

Auparavant, il convient de souligner que 1l'on met en évidence la méme
évolution de raideur musculaire, dans un cycle étirement~détente tel qu'il se
produit au cours d'un sautillement et dans un cycle étirement-détente
appliqué & un muscle isolé. Dans les deux cas, la raideur est d'abord élevée

au moment de 1'étirement (ce qui favorise le stockage de 1'énergie
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potentielle élastique) puis celle-ci diminue lorsque le muscle se raccourcit ;
on a donc une augmentation de la compliance (qui favorise la restitution

d'énergie élastique).

Aux fréquences basses, l'amplitqde de 1l'étirement est importante, la raideur
est élevée ; ces conditions vont dans le sens d'une meilleure transmission de
force et de ce féit, d'un meilleur stockage de l'énergie lors de 1'étirement,
mais le temps de couplage entre phases excentriques et concentriques ne

favorise pas la restitution.

Par ailleurs, aux fréquences élevées, les EMG pendant 1les phases de
suspension augmentent {(pour les fréqﬁences entre 2.5 et 4.5 Hz) donc la
raideur reste élevée au moment de la réception ; mais pendant la phase de
travail excentrique, la force maximale atteinte diminue quand la frégquence
augmente, de méme que les EMG.
Si la raideur reste élevée au moment du contact avec le sol, et ceci pour
toutes les fréquences, elle diminue pendant la phase de contraction
excentrique, d'autant plus que la fréquence augmente ; de plus 1l'amplitude
des étirements diminue également, d'ol un moindre stockage d'énergie
potentielle ; mais le temps de couplage devient alors favorable & une moindre
perte et 1'augmentation de compliance pendant 1la phase de contraction
concentrique favorise la restitution d'énergie potentielle. Il existe donc un
compromis entre ces différents mécanismes qui améne & un optimum pour une
fréquence déterminée.

Les fréquences optimales mises en évidence sont & rapprocher des fréquences

de résonnance mesurées par BACH et al. (1983). Ces auteurs demandent aux
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sujets de rebondir sur la plate-forme de mesure, en maintenant les extenseurs
de la cheville en état de contraction. Les fréquences mesurées sont égales a
3.33 + 0.15 Hz. Un deuxiéme rapprochement peut également é&tre fait avec la
cadence spontanément adoptée par les sujets lorsqu'on les laissent libres de
choisir la hauteur de saut et la fréquence ; les sujets testés par MONONEN et
al. (1988) choisissent des fréquences égales a 2.96 = 0.4 Hz. Ces auteurs en
concluent que le '"systéme nerveux jouerait un rdle important dans la
régulation de la raideur musculaire" (voir également MELVILL JONES et WATT,
1971 ; DIETZ et al., 1979 ; GOLLHOFER et al., 1984 ; GOLLHOFER, 1987). Mais
pour MONONEN et al., (1988), cette fréquence choisie pourrait surtout
refléter "une économie lors des sautillements", c'est-a-dire en fait une
meilleure utilisation du  processus de stockage~restitution d'énergie

élastique.

-

III. CONCLUSION

De l'ensemble des résultats, on peut déduire que la combinaison de
1'évolution de plusieurs facteurs permet aux sujets d'atteindre un optimum
dans la performance lors de 1la réalisation de gestes complexes ; ici, pour
les sautillements, cette conjonction préférentielle se produit par des

fréquences situées entre 2.75 et 3.75 Hz.

Puisqu'il est bien admis que dans ce type d'exercice, les cycles
étirement-détente ont un rdle important (KOMI, 1984 ; FUNATO et MIYASHITA,
1987 ; FUKASHIRO et KOMI, 1987), il est possible de conclure que l'ensemble
des facteurs intervenant (force, activité électromyographique, amplitude des

étirements, raideur, enchainement des phases excentriques et concentriques)
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se combinent de telle sorte qu'a une fréquence déterminée, l'efficacité des
contractions est optimum. Ceci signifie que chaque sujet présente une
fréquence de sautillements pour laquelle le processus de stockage-restitution
d'énergie élastique est le plus efficace. Il n'est pas possible dans 1l'état
actuel des expérimentations de faire la part relative des différents facteurs
intervenant et de déterminer quel est celui qui est prépondérant pour lé
détermination de cet optimum, d'autant plus que ces facteurs sont liés entre

eux.

11 serait intéressant de pouvoif corréler ces résultats avec
l'amp;itude de 1'étirement nécessaire pour obtenir 1l'efficacité optimale.
Ceci nécessite un enregistrement goniométrique tel qu'il a été réalisé ici
mais couplé avec un enregistrement cinématographique, afin de disposer de
séries de mesures complémentaires. Les résultats de tels enregistrements
associés & ceux de GRIEVE et al. (1978) et VAN HOECKE (1980) devrait
permettre d'obtenir 1'évolution de 1la variation de longueur musculaire avec
la fréquence (voir également ELNER et al., 1972 ;GURFINKEL et SHINK, 1973,

cités par GOLLHOFER et al., 1984 ; MERO et KOMI,1987).

De plus, l'examen des fréquences optimales avec la discipline des
sujets (voir tableau 2) peut nous faire penser a4 une influence de
1l'entrainement et notamment si on observe les résultats du sujet Sa ; il
s'agit du sujet qui dans notre expérimentation montre un optimum 4 des
fréquences élevées (3.6 et 4 Hz). Ce sujet est entrainé dans le domaine de la
vitesse (sprinter). A partir de 1la, il pourrait étre envisagé d'étudier
1'influence de 1l'entrainement sur 1l'efficacité des contractions musculaires
aussi bien par des études transversales -en sélectionnant trois catégories de

sujets : sprinters, coureurs de longues distances et sujets sédentaires- ou
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des études longitudinales -mise au point d'un protocole d'entrainement, suivi
par des sujets polyvalents comme les étudiants en Education Physique et
Sportive. Il serait possible de s'ingpirer des résultats de STEBEN et STEBEN
(1981) pour lesquels 1'augmentation des performances aprés entrainement
par des exercices avec cycles étirement-détente "peut étre attribuée a un
phénoméne élastique plutét qu'a un phénoméné réflexe". Il serait également
intéressant de connaitre la fréquence de résonnance de chaque sujet, car il
est suggéré (CHAPMAN, 1985) que le "concept de résonnance pourrait amener des
indications quant a l'aptitude d'un athléte pour une activité donnée. La
possibilité pour des athlétes d'avoir des propriétés musculaires et
anthropométriques amenant & une fréquence de résonnance appropriée pour une
épreuve donnée d'athlétisme est séduisante et devrait requérir davantage

d'attention".
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Ce travail a été entrepris dans le but d'essayer de mieux comprendre
les modifications des propriétés élastiques musculaires lorsque le muscle
subit un étirement. En effet, au cours des gestes naturels ou au cours des
gestes sportifs, les contractions sont le plus souvent complexes et on
observe durant ces contractions des phases d'étirement (contractions
excentriques) suiQies par des phases de raccourcissement (contractions
concentriques). Cet enchainement des phases est appelé couramment "cycles
étirement-détente". I1 nous a paru intéressant d'aborder ce probléme en
premier lieu par des études sur le muscle isolé : une préparation isolée
permet de travailler en contrdlant de facon stricte les conditions de
contractions et permet également d'isoler et de contréler les différents
paramétres de 1'étirement (amplitude et vitesse). Les évolutions ou les
modifications des propriétés élastiques mises en évidence permettent
d'expliquer des phénoménes globaux observés lorsque l'on étudie des muscles
en place. Cette approche & partir d'expérimentations sur des préparations
isolées apparait comme nécessaire & la compréhension de mécanismes englobant
un grand nombre de muscles, mécanismes que 1l'on ne peut aborder que de

maniére indirecte et périphérique.

Les études et les interprétations présentées dans ce travail sont
basées sur la modélisation du muscle réalisée a partir du modéle de HILL sur
lequel sont venues se greffer les connaissances de 1'u1trastfucture des
myofibrilles. Ce modéle se compose d'une composante contractile (ce
générateur de force correspond aux liaisons ou ponts réalisées entre les
filaments composant la myofibrille), d'une composante élastique en série avec
cette composante contractile. Sur un muscle entier, la composante élastique

série est composite et correspond & 1l'élasticité située dans le tendon et a

1'élasticité localisée au niveau des liaisons actomyosine ; la premiére est
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qualifiée de passive par opposition & la seconde directement liée au
mécanisme générateur de force. Une troisiéme composante, la composante
élastique paralléle, compléte ce modéle. Les conditions dans lesquelles ont
été réalisées nos expérimentations permettent dans la plupart des cas de ne
pas en tenir compte. En effet, la composante élastique paralléle n'intervient

gue pour des longueurs supérieures a la longueur de référence.

Les études des effets des paramétres de l'étirement appliqué a un
muscle isolé ont permis de vérifier que la tension atteinte & la fin d'un
étirement porté au cours de 1la contraction tétanique est dépendante de la
vitesse et de 1l'amplitude de cet étirement. Si 1l'on teste la structure
musculaire aux différentes tensions atteintes, il apparait que, dans la
plupart des cas, le muscle présente une raideur accrue. Deux facteurs

interviennent pour expliquer cette augmentation de raideur :

1. le comportement des tendons qui répondent au comportement commun aux
diffférents matériaux biologiques c'est-a~dire une augmentation de raideur
concomitante de l'élévatiop de tension ; ce comportement peut donc
expliquer une partie de 1l'augmentation de raideur.

2. l'accroissement de la raideur des structures élastiques localisées au
niveau des ponts actomyosine (voir Figure 19 ; & partir de ce type de
résultats obtenus sur des fibreé isolées, l'hypothése a été émise que 1la

raideur est un indice du nombre de ponts formés).

Dans certains cas pourtant, on constate une diminution de la raideur.
Cette observation est réalisée lorsque 1l'on impose un étirement-test au cours
du préétirement ; l'étirement-test doit alors perturber le mode d'attachement

entre les filaments et il se produit sans doute un désengagement au niveau
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des filaments puisque l'on observe une chute de la raideur.

La structure musculaire, par sa constitution (composante contractile
en série avec une composante élastique), peut stocker de l'énergie :
1. pendant 1la contraction (la composante contractile est activée et étire la
composante élastique série) ;
2. pendant 1'étirement appliqué durant la contraction ; le stockage est plus
important et 1l'énergie pourra étre éventuellement restituée pendant la

phase de raccourcissement subséquent.

Un cycle étirement-détente (tel qu'il est porté sur un muscle isolé,
c'est-a-~dire au cours d'une contraction tétanique maximale) peut donc
entrainer une augmentation de la restitution d'énergie potentielle, mais ceci
n'est pas toujours concomitant d'une augmentation de la compliance musculaire
durant la phase terminale d'un cycle (effet Cavagna). En effet, nous avons
montré que les caractéristiques é&lastiques du muscle évoluent de fagon
complexe allant dans le sens d'une augmentation de l'efficacité nmusculaire :
l: pendant 1l'étirement, la raideur est augmentée d'ou une possibilité accrue
de stockage de 1'énergie (augmentation de raideur observée aussi bien sur
le muscle isolé que sur le muscle in situ).

2. durant 1la phase terminale d'un cycle étirement-détente, et déns des
conditions précises de 1longueur initiale et d'amplitude du préétirement,
on peut observer une augmentation de la compliance qui permettra une plus

grande restitution d'énergie potentielle.

Les conditions relativement restrictives mises en évidence sur le
muscle isolé pour observer 1l'effet Cavagna et les études réalisées sur le

muscle in situ laissent penser que l'augmentation de compliance, favorisant



une plus grande restitution d'énergie, ne se produit que rarement au cours
des mouvements naturels ou des gestes sportifs, si on considére que le nmuscle
garde une activité constante pendant toute la durée du cycle. Or, il a été
montré par 1l'observation des activités musculaires pendant les séutillements,
que ceci n'est pas toujours réalisé : pendant la phase de raccourcissement du
muscle, l'activité est parfois trés faible et de ce fait, la compliance
augmente. Néanmoins, qu'il y ait ou non augmentation de compliance, dans la
phase terminale d'un cycle étirement-détente, les préétirements gardenf tout
leur intérét dans certains actes moteurs. En effet, de tels étirements
entrainent toujours le développement d'une force supérieure & 1la force
|
isométrique maximale (augmentation d'origine mécanique sur le muscle isolé
d'origine mécanique et réflexe pour le muscle in situ). Il s'ensuit donc une
possibilité de stockage puis de restitution d'énergie mécanique supérieure 3
celle obtenue au cours d'une simple contraction concentrique. Cette
restitution reste cependant 1liée & l'enchainement des phases de contraction
excentrique et concentrique. Si l'enchainement ne s'effectue pas suffisamment
rapidement,l'énergie est dissipée en chaleur et il a été montré de plus que
les modifications des. propriétés élastiques du muscle sont des phénoménes
transitoires. Lorsque 1l'on étudie le probléme du stockage-restitution
d'énergie potentielle, comme dans le cas des sautillements par eéemple, il
apparait qu'un optimum dans 1l'efficacité des contractions musculaires est
obtenu quand est réalisée une combinaison favorable de différents mécanismes
(force, raideur, activité électromyographique, amplitude de 1'étirement,
enchainement des  phases de contraction‘ excentrique et concentrique)
n'évoluant pas tous dans le méme sens. Ce processus de stockage-restitution
d'énergie poéentielle semble influencé par le type d'entrainement suivi par
les sujets. Des études ultérieures devraient nous permettre de préciSer si

cette hypothése est vérifiée.
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RESUME

Le but de ce travail est d'essayer d'expliquer les modifications
des propriétés élastiques d'un muscle soumis & 1'étirement. Les études et
les interprétations sont basées sur la modélisation du muscle réalisée a
partir du modéle de HILL sur 1leguel sont venues se greffer les
connaissances de l'ultrastructure des myofibrilles.

Lorsqu'un muscle est étiré, il dévelcoppe une tension supérieure &
la tension isométrique maximale. Si l'on teste la structure a cette
tension, il apparait que, dans la plupart des cas, le muscle présente une
raideur accrue. Cette augmentation peut s'expliquer : 1- par le
comportement des tendons qui répondent au comportement commun aux
différents matériaux biologiques, c'est-a-dire un accroissement de la
raideur concomitante de 1'élévation de tension ; 2- par 1l'augmentation de
la raideur des structures é&lastiques localisées au niveau des liaisons
actomyosine.

Le muscle, de par sa constitution, peut stocker de 1l'énergie,
pendant une contracticn et pendant un étirement appliqué durant la
contraction ; dans ce cas, le stockage est plus important et 1'énergie
pourra étre éventuellement restituée pendant la phase de raccourcissement
subséquent (cycle étirement-détente). Pendant de tels cycles, les
caractéristiques élastiques du muscle évoluent de fagon complexe : 1-
‘pendant 1l'étirement, 1la raideur est augmentée (augmentation de raideur
observée aussi bien sur le muscle isolé que sur le muscle in situ) d'ou
une possibilité accrue de stockage de 1l'énergie ; 2- durant la phase
terminale d'un cycle étirement-détente, il est possible d'observer une
augmentation de compliance qui permettra une plus grande restitution
d'énergie potentielle.

Le processus de stockage-restitution d'énergie potentielle, au
cours d'activités complexes passe par un optimum quand se réalise une
combinaison favorable de mécanismes 1liés entre eux et qui influent sur le
stockage ou sur la restitution de 1'énergie potentielle, & savoir la
force développée par le muscle, l'activité électromyographique de ce
muscle, sa raideur et 1l'enchainement des phases d'étirement et de

raccourcissement.

MOTS-CLEFS
Muscle strié ; Elasticité série ; Etirement ; Raideur ou Compliance ;
Cycle étirement-détente 3 Stockage-restitution d'énergie potentielle

élastique.





