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Introduction

Apres excitation Létanique vigourcuse un muscle intoxique
par l'acide mono-iodo-acétique entre en contracture et peut,
s’il est maintenu & longueur constante, développer une fraction
importante de sa tension tétanique (SANDOW et SCHNEYER, 1955 ;
MARECHAL, 1958). Bien que le phénomeéne soit irréversible, en ce
sens qu’il est impossible d’obtenir une nouvelle contracture sur
le méme muscle, cette tension disparait spontanément endéans
quelques heures. Frappés par cette circonstance, MavriELLo el
SANDow (1959) ont apporté différents arguments tendant a
démontrer que le développement et la disparition de la contrac-
ture correspondraient a I'évolution d’un état actif comparable
a celul qui survient pendant la secousse musculaire, mais sui-
vant une échelle de temps tres étalée.

Si le déterminisme chimique de la contracture a fait Pobjel
de nombreux travaux (cfr. Gopeaux. 1950 et MAREcHAL, 1958,
on connait relativement peu de choses sur les propriétés physiques
du muscle dans cet état (PeETiT, 19315 ; AUBERT, 1956 ; SANDOW
eb coll., op. cil.). Les méthodes rhéologiques permettent d’obtenir
certaines informations sur la structure des hauts polymeres.
Appliquées non seulement pendant le plateau de la conlracture,
comme 'avait fait Auserr (1956), mais encore pendant la phase
de disparition de la tension, elles éclairent la nature de ce pseudo-
relichement.

(*) Aspirant du Fonds National de la Recherche Scienlifique (Belgique).
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Les expériences rapportées dans ce travail infirment Phypo-
these de Sanpow et de ses collaborateurs en montrant qu’a
chaque instant du cycle de contracture, le muscle reste carac-
térisé par une grande raideur, et que le relachement de la Lension
s‘explique par des phénomencs de glissements plastiques el
visqueux. La discussion de ces résultats montre que Pévolution
de la contracture isométrique ressemble bien plus & la contrac-
tion tonique des muscles de Lamellibranches qu’a la secousse
musculaire du muscle strié.

Techniques

Les expériences onl ¢bé exéculées sur des muscles sartorius
de grenouille (Rana Temporaria). On mesure la longueur des
muscles en placant les cuisses en abduction a 900 ; cette longueur
est. la longueur [, de reference, la longueur in silu. Les deux
muscles sont disséqués jusqu’au coxal, auquel ils restent atta-
chés. La paire de muscles est montée sur un bati qui porte six
électrodes de platine ; le coxal est fixé par une pince, et les
deux tendons distaux sont reliés au Lensiomebre par une tige de
verre. Les museles baignent pendant une heure dans du Ringer
vigourcusement oxygéné (NaCl, 1155 mM; KCI, 2.0 mM;
CaCl,, 1.8 mM et un mélange tampon de phosphate mono-
sodique et bisodique ajusté au pH 7.3, avec 1.9 mM P;
To: 180 C). s sont alors allongés a [, + 2 mm pour la mesure
de la tension tétanique P, qui est maximum a cette longueur
(Ausert, RogurT et VAN pER Erst, 1951). On ajoute au Ringer
du monoiodoacétate de sodium & concentration finale de 0.4 mM.
Apres une heure, la solution toxique est retirée et la préparation
reste désormais suspendue en atmosphére humide el oxygénée
pendant la suite de Pexpérience.

Le muscle est excité directement. Une clef de Morse électro-
nique permel de charger et de décharger alternativement un
condensaleur de 0.5 microfarad a travers une résistance de
6000 ohms. a une fréquence de 25 & 100 par seconde. Les six
¢lectrodes sont connectées en parallele sur la résistance de
6000 ohims., avec une résistance de 37 000 ohms en série, de
fagon a alterner les trois cathodes et les trois anodes. La durée
du tétanos est commandée par une clel manuelle.
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La tension développée par le muscle déforme une lame d’acier
sur laquelle sont collées quatre jauges de contrainte Phi-
lips PR 9214. La raideur du systéme tensiométrique est de
2 kg/em. Ces jauges forment les bras d’un pont dont le désé-
quilibre est mesuré par un galvanometre « Multiplex » de Lange.
Un suiveur de spot (« Nachlaufschreiber » de Lange) enregistre
la déflexion du galvanométre.

L’allongement du muscle est obtenu en déplagant vertica-
lement le tensiomeétre. Dans la majorité des expériences, le
tensiometre était attaché au bras mobile d’un levier ergomé-
trique du type décrit par LEviN et Wyman (1927). Ce levier
convient parfaitement pour allonger le muscle a une vitesse
constante et réguliére entre 10 cm pars. et 1 mm en 14 s. Dans
certaines expériences, le tensiometre était solidaire d’un plateau
coulissant sur une vis d’Archimeéde mise en mouvement par un
moteur électrique ; le mouvement de cet appaereil n’était pas
absolument régulier, ce qui entraine l'apparition d’artefact
dans le tracé de la tension. On en trouvera par exemple a la
figure 3.

Résultats
I. — 1.A DISPARITION SPONTANEE DE LA CONTRACTURE

Aprés une tétanisation prolongée a longueur constante, un
muscle intoxiqué par l'acide monoiodoacétique développe une
contracture qui atteint son amplitude maximum en deux a
trois minutes (fig. 1). Ensuite, la tension commence a décroitre,
et disparait totalement en quelques heures. Dans cing expé-
riences a 189 C. la tension de contracture était tombée de 60 9%,
en deux heures et avait disparu en quatre heures. Mais dans
un autre cas, elle a disparu beaucoup plus lentement, et elle
atteignait encore 10 9, de sa valeur maximum apres une dou-
zaine d’heures. La vitesse de disparition de la tension varie beau-
coup au cours d’'une méme expérience, et ne semble obéir a aucune
loi déterminée. Enfin, il faut signaler que si le muscle est plongé
dans du Ringer au lieu d’étre conservé en chambre humide
comme dans les expériences mentionnées, la disparition de la
Lension de contracture est beaucoup plus rapide, et est complele
en une heure. Lippay et Parzi (1935) avait déja signalé cet
effet du bain sur la contracture, qui est peut-étre lié a la fuite
des phosphates dans le Ringer (IHHerMmaNs, 1956).
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Celle disparition progressive de la tension pourrait s’inter-
préter, par analogie avec le relachement de la contraction
normale, comme une diminution des liaisons entre les protéines de
structure, qui s’accompagnerait donc d’une chute du module
d’élasticité. (Cest la théorie défendue par SANDOW et SCHNEYER

TENSION en g
75|
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IFicure 1. —— Double couturier de grenouille ; poids : 120 mg. ; longueur : 30 mm. ;
To: 180 (i —— Intoxication durant 1 h. par TAA 0,4 mM. — Té¢tanos conditionnant

(1), & longueur de 30 mm., suivi de la contracture ((;), d’un étirement de 1,33 mm.
en 14 secondes (E) et du reldchement (IR).

(1955), et tout récemment encore, par MAURIELLO et SANDOW
(1 9.)‘)) Il est cependant remarquable que le muscle intoxiqué
ainsi «relaché» n’est pas du toul comparable a un muscle
au repos. Comme il sera montré au paragraphe 2, la grande
raideur, trés caractéristique du muscle en contracture, disparait
sans nul doute beaucoup plus lentement que la tension de con-
tracture. Dans une expérience, analogue a celle de la figure 1,
la tension de contracture atteignait 33 g., et un étirement de
2,18 mm. avait porté la tension a 85 g¢.; cinq heures et demie
plus tard, la tension était tombée a 3 g., mais un second étire-
ment produisait encore une augmentation de la tension a 40 g.

Il est donc permis de se demander si la chute de tension ne
résulte pas plutot d’un fluage, ou plus spécifiquement d’une
réorganisation inlerne des protéines contractiles, certaines liaisons
brisées sous l'effel de la tension se reformant a une nouvelle
position. Le muscle contracturé serait donc Loul aussi rigide
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apres relachement, mais sa longueur d’équilibre aurait légere-
menl augmenté. Un phénomene analogue de glissement interne a
¢té signalé dans le cas du muscle normal en contraction téta-
nique : apres un élirement considérable au-dela de la longucur
d’équilibre, le diagramme tension-longueur isométrique est
déplacé du coté des grandes longueurs, sans changement appreé-
ciable de la tension maximum ou dumodule d’élasticité (AuBerT
et coll., 1953). Une expérience simple, décrile au paragraphe
suivant sous le nom de tension «intermittente », permet de dépar-
tager 'importance respeclive des deux mécanismes.

2 L.A TENSION « INTERMITTENTE »

Si on annule la contrainte extérieure en détendant suffisam-
ment le muscle en contracture pour qu’il n'exerce plus aucune
tension, la réorganisation de la structure contractile par glis-
sement interne devient improbable, tandis que rien ne soppose
aux éventuelles transformations chimiques caractéristiques du
relachement normal. Un petit raccourcissement de 1D mm. par
exemple suflit pour annuler la tension du muscle en contracture,
Si le musecle est ramené & sa longueur initiale pendant trente
secondes toutes les huil minutes, les lensions maximums des
étirements successifs sont presque égales (courbe A, [fig. 2;
Lablean 1) - elle mmentesa 62 % P an premier et a 57 % Py au
huitieme, une heure apres le début de la contracture. Onze heures
plus tard un neuvieme étirement développait encore 575 g.
ou 47 9, P,. 51 la déformation avait été imposée d'une fagon
continue au lieu de ne 'étre que par intermittence, la contrac-
ture aurait disparu totalement a ce moment. D’ailleurs si on
prolonge la durée pendant laquelle le muscle reste étire, la
Lension des étirements successifs diminue : dans les expériences
de la figure 2, la contrainte extérieure est appliquée pendant
4 minutes (courbe B) ou pendant 12.5 minules (courbe C);
les tensions maximums des élirements successifs diminuent,
et diminuent plus rapidement lorsque la durée d’application
de la contrainte est plus longue. D’autres expériences du méme
Lype sont rapportées dans le tableau L. Il est évident que la
capacilé de soulenir une lension de conlraclure a une longueur
délerminée disparail dans la mesure ot agil une conlrainle exlé-
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rieure, mais qu’elle persiste trés longtemps si une détente préa-
lable annule cette contraite.
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Ficure 2. — Cycles de raccourcissements el d’étirements successifs entre deux

longueurs constantes de trois muscles contracturés. A longueur courte, la tension
du muscle est nulle ; on mesure la tension maximum soutenue pendant un étire-
ment de 1.38 mm. en 14 secondes. Elle{reste constante en A, ot le muscle est allongé
pendant trente seconde toutes les huit minutes ; elle diminue peu en B, oi le muscle
est étiré quatre minutes toutes les huit minutes, et s’effondre rapidement en C.
ott le muscle est étiré 12.5 min. toutes les 256 minutes,

TavrLeau [

Etirements successifs

Durée de la Durée du S ‘7" T
contrainte reldchement 5 3 5 6 6 ‘ 7 3

| |

| o
30 s. 7.5 niin. 62 | 62 | 62 | 61 | 61 | 59 | B8 | b7
30 s. 24 min. 103 [100 | 99 | 95 | 92 | 82 | 71 | 63
4  min. 4 min. 73 70 68 | 67 | 66 | 64 | 63 | 62
4  min. 4  min. 8 | 78 | 73|72 |71 | 70 | 66 | 64
12.5 min. 12.5 min. 78 | 75|64 | 50 | 33 | 26 | 19 | 17
12.5 min. 12.5 min. 85 | 68 | 63 | 49 | 3D | 25 | 20 18

| ‘

Tensions exprimées en 9, de Py,
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Il parait donc impossible d’assimiler au relachementl qui suit
la contraction normale la disparition spontanée de la contrac-
ture. Celle-ci s’interprete beaucoup plus facilement par un
phénoméne de fluage. Les expériences décrites dans les paa-
graphes suivants vonl préciseer cette notion.

Q

3. — LA REPONSE DU MUSCLE A UN ETIREMENT

Iia réponse du muscle contracturé a un élirement présente
deux caractéres intéressants : durant I'étirement, la tension ne
peut pas dépasser une certaine valeur limite ; apres I'étirement,
la tension diminue suivant une fonction définie du temps.
Ces deux caractéres sont apparents & la figure 1. Un muscle into-
xiqué développe une tension tétanique maximum P, a sa lon-
gueur [, Ce tétanos provoque l'apparition de la contracture,
qui atteint rapidement son maximum en trois & quatre minutes.
Cing minutes apres le début de 'expérience, le muscle est allongé
de 1.38 mm. en 14 secondes. Malgré la vilesse tres faible de
Iallongement, la tension augmente tres rapidement des le
début : le muscle est trés rigide, et son module de Young varie
de 7 4 30 kg./em? (30 déterminations). Lorsque la tension durant
I’étirement approche la tension tétanique P,, elle n’augmente
plus guére quoique l'allongement se poursuive : le niveau cri-
tique est atteint, et ce niveau est de 'ordre de la tension téta-
nique maximum. Dés que cesse I'étirement, la Lension diminue
en suivant une courbe réguliere. Cette régularité est d’autant
plus remarquable que la tension spontanée de contracture
disparait de fagon trés variable.

L’existence d'une tension critique esl encore mieux mise en
évidence par l'expérience représentée a la figure 3. Le muscle
est contracturé a une longueur tres courte, 66 9%, de [, puis il
est étiré 4 une vitesse constante de D mm. par min. Les irrégula-
rités du tracé proviennent de 'appareillage mécanique : a cause de
la grande raideur du muscle en contracture, des wvariations
Lres faibles du régime du moteur électrique qui sert a allonger
le muscle suffisent a provoquer ces artefacts. Apres une extension
de 3 mm., la tension atteint 79 9%, P, et n’augmente que jusqu’a
89 % P, durant les 7 mm d’extension qui suivent. 1l est intéres-
sant de remarquer que la tension critique est plus indépendante
de la longueur du muscle que la tension tétanique. Le diagramme
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tension-longueur de ce muscle, déterminé avant l'intoxication,
est représenté a la figure 3 en traits interrompus. Aux courtes
longueurs la tension critique est trés supérieure a la tension
tétanique «locale » ; aux longueurs de Pordre de [, elle lui est
treés légerement inféricure.

100 Seirot g}
s r
TENSION en |
% Po
75t
SOy
|
it +
-10 ?
|
25+ o |
5 :
!
J TEMPS en min
5 . . | \ L
N 1 2 3 4
Ficure 3. — Double couturier de grenouille ; poids : 180 mg. ; longueur : 30 mm. ;
To: IR0 (i, — Intoxiqué 1 h. par TAA 0,4 mm., puis raccourci de 11 mm. — Apres

un tétanos de 15 secondes et le développement de la contracture (non reproduits),
étirement de 11 mm. & b mm./min. (entre les deux fleches). La moiti¢ gauche de
la figure représente a la fois I'évolution tension-temps et tension-longueur. Les
cercles blanes unis par un pointillé représentent le diagramme tension-longueur
du muscle tétanisé en contraction isométrique avant son intoxication.

L’existence d'une tension critique est trées évidente aussi
lorsque le muscle est soumis a une série d’étirements successifs,
comme c’est le cas pour 'expérience représentée a la figure 4.
L.e muscle, contracturé a 60 9% de sa longueur [, est étiré par
paliers de 2 mm. en 14 secondes huit fois de suite, a intervalles
de 20 minutes. Sa longueur passe de 19 4 35 mm. ; la tension de
repos avant intoxication était nulle ou trés faible entre ces
limites de longueur et I'on peut donc admettre que les éléments
de soutient ne contribuent pas a la réponse observée durant les
étirements. Ces réponses se ressemblent, et par la tension maxi-
mum soutenue durant les étirements, et par la forme des courbes
de relachement. Dans cette expérience, la tension au départ de
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chaque étirement augmente progressivement, pour la simple
raison que les intervalles de 20 minutes entre les étirements
successifs ne sont pas suffisants pour permettre a la tension
de regagner son niveau initial. On remarquera que cette augmen-
tation de la tension au départ est compensée par une diminution
de I'incrément de tension provoquée par I'étirement, qui diminue
de 112 g. pour le premier a 48 g. pour le huitiéme. Il en résulte
que la tension totale & la fin de I'étirement reste plus constante
que lincrément de tension provoquée par Pétirement. Dans
sept expériences semblables, les tensions moyennes critiques
de six étirements successifs de 2 mm. atteignaient respective-
ment 87, 104, 95, 84, 79 et 73 9%, de P,.

TENSION en g

1251
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TEMPS en  min
FF1c. 4. — Double couturier de grenouille ; poids : 165 mg. ; longueur : 28 mm. ;
=] B [ )

To: 180 C. Intoxication de 1 h. par IAA 0,4 mM. — Le muscle est tétanisé 12 sec.
a 100/sec. (TC) a une longueur de 19 mm.; développement de la contracture C.
Le muscle est raccourci a 18 mm. et étiré de 2 mm. en 14 sec., 20 min. apres le
début de l'expérience (—10); puis il subit sept étirement semblables toutes les
25 min. ; les chiffres au-dessus de chaque étirement indiquent la longueur initiale
du muscle en mm. par rapport a la longueur in situ.

En conclusion, une notion intéressante émerge de tous ces
faits : le muscle en contracture ne peut supporter une tension
supérieure & la tension tétanique maximum ; la grande raideur
du muscle contracturé n’est pas associée & une capacité accrue
de soutenir une tension. Tout se passe comme si un phénoméne
d’écoulement plastique se produisait 4 une tension voisine de
la tension tétanique maximum Py, quelle que soit la longueur du
muscle.
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4. — LE RELACHEMENT APRES UN ETIREMENT

Le relachement de la tension apres un étirement présente un
caractére remarquable : sa forme est indépendante dans une
large mesure de la longueur du muscle. I’expérience de la figure 4
représente les relachements de huit étirements en palier suc-
cessifs a 25 minutes d’intervalle d’un musele contracturé a
65 %, de [,. Des que cesse I'étirement, la tension décroit suivant
une courbe réguliére. Les relachements successifs se ressemblent
fort, et peuvent se représenter en premiére approximation par une
exponentielle de la forme

(1) P =A exp (—tla) + C

en d’aulres termes, log (P — () décroit suivant une fonction
linéaire du temps.

La figure 5 (A) montre la relation entre le logarithme de la
tension et le temps, aprés élimination d’une constante C. Seuls
quatre des huit étirements réalisés ont été représentés pour ne pas
surcharger le dessin. Les quatre fonctions sont linéaires et paral-
leles, sauf pour des temps inférieurs a 1 minute, ou les points
expérimentaux s’écartent notablement de la droite attendue.
Pour rendre compte de cet écart, il est nécessaire de postuler une
seconde exponentielle plus rapide, de la forme B exp (—t/b).
Cetle fonction est représentée a la figure 5 (B) pour les quatre
étirements déja considérés. Les points sont plus dispersés, parce
qu’ils s’obtiennent apres deux différences, mais les fonctions sont
linéaires et pratiquement paralleles. Le relachement peut donc
se représenter par une double exponentielle de la forme :

(2) P =A exp (—t/a) + B exp (—1/b) + G

ot P est la tension de contracture, A, B et (i des constantes de
force ; a et b des constantes de temps. Le tableau 2 reproduit les
résultats de 'analyse complete de 'expérience représentée a la
figure 1. Une deuxieme expérience du méme type a conduit a des
résultats analogues. L’accroissement de la constante G traduil
'augnmientation de la tension au départ de chaque étirement. Les
constantes A et B diminuent a chaque étirement, ce qui repré-
sente la diminution correspondante de l'incrément de tension
au cours de I'allongement. LLa somme A + B -+ C égale la tension
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de pointe, qui reste relativement constante. Les constantes de
temps a et b, qui caractérisent la forme de chaque exponentielle,
varient peu avec la longueur du muscle. Une analyse statistique
ne révele pas de différences significatives entre les constantes
des différents étirements successifs. A la suile d’un élirement,
la lension disparail avee la méme vilesse, quelle que soil la longueur
du muscle.

LOG TENSION en g.

W\
Wy — \\\\

A\ , > 4202‘
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TEMPS en min

T T T

[e] 5 [[e} 15

I71G. 5. — Analyse du relachement de la tension apres quatre des huits étirements
de T'expérience illustrée a la figure trois. Les chiffres qui indiquent la longueur
du muscle en mm. par rapport a la longueur in situ, permettent d’identifier les
élirements. Les droites sont les courbes théoriques dont les parameétres sont exposés
dans le tableau 1.

16, HA @ premiere exponentielle A exp(——f/a) apreés élimination d’une constante (..

F'16. 5B : deuxieme exponentielle B exp(——1/i) apres élimination d’une constante ¢,
et de la premiere exponentielle.

[l existe une autre représentation de ces faits, plus simple
mais  d’interprétation moins évidente. Aprés une extension
brusque la tension de nombreux matérieux biologiques diminue
proportionnellement au logarithme du temps : c’est le cas des
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TasLEau 1l

I en mm. 10 8 (] 4 2 0 2 14
A 64 26 18 41 36 34 33 Gl

B 48 44 46 28 25 R7 18 147

{0 62 66 70 74 78 92 99 104
A+B-+C 174 166 164 143 1139 153 160 152
a 320 370 380 390 470 410 390 600

b 20 23 21 19 30 2 34 25

A, Bet Ceng.;aetbensec; :
[ est la Jongueur au depart de chaque étirement par rapport a /,.

arteres (Stacy eb coll,, 1952) et des fibres musculaires isolées
((BucHrHAL et Kaiser, 1951). L’évolution de la tension pour
les quatre étirements déja considérés plus haut, est représentée
a la figure 6 en fonction du logarithme du temps, sans aucune
correction. Ces courbes répondent & une équation de la forme :

(3) P=P, —p log!

ou P est la tension de contracture; Py, la tension une seconde
apres la fin de I'étirement, et p une constante de force.

[’évolution temporelle de la tension aprés un allongement
est décrite aussi bien par la formule (3) que par la formule (2)
en exigeant deux constantes seulement, alors que la formule (2)
en requiert cing. Malheureusement cette représentation tend
a masquer 'analogie de forme des relachements : les deux cons-
tantes  dépendent de la longueur du muscle (cfr. tableau 3),
P, dépend de la lension au déparl de chaque étirement, et ses
variations ne présentent gueére d’inlérét ; la constante de force p
diminue de facon tres significative a chaque étirement successif.
Il n’est pas possible pour le moment de préciser si cet effet est
conditionné par la tension ou par la longueur du muscle, qui
augmente a chaque étirement, ou méme par le temps écoulé
depuis le début de la mise en-contracture.
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TENSION en g-
175

~10
LOG., TEMPS en min
A 1
Y i 10
Fic. 6. — Reldchement de la tension aprés quatre étirements (méme expérience

qu'aux figures 3, 4 et b). Les point expérimentaux sont portés directement sur le
‘graphique, sans aucune correction. Les chiffres référent a la longueur du muscle
avant I'étirement, en mm. par rapport a la longueur in sifu. Les parameétres de
droites théoriques sont exposés dans le tableau 2.

TasrLeav 11

I en mm —10 —6 2 +2
2] 22 17 13 13
Py 169 157 128 128

p et Ppen g
[ est la longueur au départ de chaque étirement en mm. par rapport a la lon-
gueur in situ.

Discussion

1. — La tension supportée par le muscle en contracture
iodoacétique parait bien provenir des mémes structures proté-
iques qui engendrent la tension tétanique. Deux lignes princi-
pales d’arguments soutiennent ce point de vue. D’abord un argu-
ment biochimique : par le diagramme électrophorétique de ses
protéines, le muscle en contracture se rapproche beaucoup plus
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du muscle en contraction que du muscle au repos (Jacor, 1947 ;
Dusuisson, 1950; Crepax et coll.,, 1950). Ensuite divers
arguments mécaniques : ce travail a montré que la tension
maximum que peut supporter le muscle en contracture est
voisine de la tension tétanique maximum ; en-dessous de cette
Lension critique la raideur (dP/dl) est du méme ordre en contrac-
ture comme en contraction; enfin, I'élasticité-série du muscle
en contracture est la méme que celle du muscle en contraction,
que l'on mesure les détentes immédiates consécutives a une
décharge du muscle (résultats de Perir, 19315, recalculés par
AUBERT, 1956, page 269) ou qu’on la détermine par la méthode
des détentes rapides selon HiLr (1950) (observations person-
nelles). Il semble donc que l'on puisse admettre 1'hypotheése
que le muscle en contracture iodoacétique ressemble & un muscle
en contraction figé en un équilibre statique.

2. — Saxpow et ses collaborateurs ont voulu pousser encore
plus loin cette analogie en assimilant le décours temporel de la
contracture a l'apparition et a 'évolution d’un état actif sem-
blable a celui qui provoque la secousse musculaire, mais prodi-
gieusement étalé dans le temps. 1ls notent, par exemple, que le
muscle en contracture comme le muscle en contraction normale
présente un phénomene de redéveloppement de la tension
aprés une détente rapide (MAURIELLO et Sanpow, 1959), et
qu’il existe une relation hyperbolique entre la charge soulevée
et la vitesse de développement de la contracture isotonique
(SANpow et MAURIELLO, 1955, 1959).

Ce ne sont la cependant que des analogies assez superficielles.
Apres une détente rapide juste suftisante pour annuler la tension
de contracture, on observe affectivement un redéveloppement
de la tension, mais celle-ci ne dépasse guére 10 a 15 9, de la
tension de contracture soutenue par le muscle avant la détente.
Ce redéveloppement de la tension est trop faible pour étre assi-
milé au phénomeéne décrit par Gasser et HiLr (1924) sous le
nom de quick release recovery. L.e muscle au repos présente d’ail-
leurs aussi un faible redéveloppement de la tension apreés une
détente (PeTIT, 1931la). Le phénomeéne rapporté par SaNpow
pourrailt étre attribué a une hystéresis visqueuse, comme on en
trouve dans beaucoup de hauts polymeéres. Quant a I'existence
d’une relation force vitesse de type hyperbolique, elle s’observe
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également pour le muscle étiré au repos (GAssNER el ‘REicHEL,
1952), et elle n'est donc pas une preuve de I'existence d’un état
actif.

Deux aulres conséquences intéressantes de 'hypothese de
Sanpow sont susceptibles d’une vérification expérimentale.
D’une part, en effet, 'existence d’un état actif doit s’accompa-
gner d’'un métabolisme, ralenti sans doute, mais supérieur au
métabolisme de repos. D’autre part, si la disparition progres-
sive de la contracture correspond au reldchement qui suit une
contraction normale, elle ne peut avoir les caracteres du slress-
relaxalion présenté par les haut polymeéres.

~Lia chaleur dégagée par le muscle représente un index fidcle

de- I'intensité de son métabolisme global. Dans 'hypothése de
Saxpow, on s’attendrait & ce que la chaleur dégagée durant
le développement de la contracture soit au moins égale a la
chaleur d’activation d’une secousse. Malheureusement, la con-
tracture se développe si lentement que le débit de chaleur
attendu devient extrémement faible et ne peut étre mesuré
avec précision (observation personnelle). Aucune décision n’a
pu étre lirée de ce type d’expérience, d’autant plus que les
effets thermiques éventuels sont masqués par 'échauffement
associé a la condensation de vapeur d’eau sur un muscle dont
la pression osmotique augmente peu & peu (HiLL et Kupravrov,
1930). _

Un deuxiéme test possible de hypotheése est 'étude du rela-
chement de la tension du muscle en contracture, et des variations
concomitantes de la raideur : c¢’est 'objet méme de ce travail.
Dans un muscle normal, la raideur augmente pendant la contrac-
tion, et disparait avec la tension : immédiatement aprés la se-
cousse, le muscle redevient aussi souple qu’il I'était avant de
se contracter. Il n’en est pas de méme du muscle en contracture :
la tension de contracture peut diparaitre, alors que la raideur
persiste (cfr. § 1 des résultats). Ce résultat peut s’expliquer
tout simplement par un phénomene de stress-relaxation, comme
en manifestent les hauts polymeéres, sans devoir faire appel
au changement radical de la structure du muscle, qui caracté-
rise la disparition de I’état actif. Une expérience cruciale doit
permettre de départager les deux hypothéses : le stress relazation
ne peut survenir que si Péchantillon est sollicité par une force
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qui tend a Iétirer; la disparition de I’état actif s’accompagne
de transformations chimiques qui altérent la nature des combi-
naisons entre les protéines contractiles, et qui se déroulent
méme si le muscle ne soutient aucune tension. La suppression
de toute contrainte extérieure peut étre réalisée simplement
en racourcissant le muscle de maniére a annuler la tension
qu’il soutient. En ramenant par intermittence le muscle a sa
longueur initiale, on peut observer l'effet de la suppression
de la contrainte extérieure sur I'évolution de la tension main-
tenue a cette longueur : dans ces conditions on n’observe plus de
«relachement » de la contracture, la tension «intermittente »
reste constante (cfr. § 2).

Le relachement du muscle en contracture maintenu a longueur
constante peut donc s’expliquer par un phénomeéne d’écoulement
plastique. Un autre argument étaye encore cette conclusion
apres une série d’étirement successifs, poursuivis pendant plu-
sieurs heures, les courbes de relachement de la tension sont treés
semblable (cfr. §4). Ceci semble exclure I'existence d’un processus
évolutif, modifiant progressivement la structure du muscle
(hypothése de la disparition d'un état actif); au contraire, le
phénomeéne se comprend aisément si 'on admet que la tension
développée a chaque allongement successif entraine un nouveau
fluage du muscle.

b2 3

3. — Les expériences rapportées dans cel article nous menent
a la conclusion que le muscle en contracture ne parait pas étre
le siege de processus analogues a 'évolution de I'état d’activite.
Pour expliquer la disparition de la contracture au cours du temps
il n’est pas nécessaire d’'invoquer un changement radical dans
la structure du muscle, comme le serait un retour a I'état de
repos. Il suffit d’assimiler le muscle a un corps qui présente
des phénomenes visqueux et plastiques. Les phénomeénes vis-
queux se trahissent par la disparition a peu pres exponentielle
de la tension (siress-relaration), et par I'augmentation progres-
sive de la longueur d’équilibre du muscle a la suite d’une série
d’étirement successifs. Les phénomeénes plastiques se traduisent
par 'existence d’une tension critique a laquelle s’annule la rai-
deur du muscle. Il est important de noter que ces phénomeénes
sont irréversibles dans une tres large mesure.
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Un modeéle physique simple peul imilter certains aspects du
comportement du muscle en contracture. Le décours exponentiel
de la tension apres étirement (formule 2, § 4) nous conduit a
envisager un modele constitué de deux éléments de Maxwell
et d'un élément élastique en parallele. 11 est intéressant de remar-
quer que le comportement du muscle étiré au repos obéit a des
lois analogues (ABporT et Lowy, 1957). Cependant ce modele
ne déerit correctement la chute de la lension qu’a partir d’un
certain temps apres la fin de I'étirement. Aux temps courts,
les courbes expérimentales excédent les courbes théoriques
(cfr. fig. BB, et aussi fig. 36 d’ApoT el Lowy, 1957). On pourrait
rendre compte de ces écarts en postulant trois, quatre, voire
une infinité d’exponentielles de plus en plus rapides. Le modele
physique équivalent comporterait alors une infinité d’éléments
de Maxwell en paralleles. Si on admet, avec BucHTHAL et KAISER
(1951), que les viscosités de tous ces éléments sont les mémes,
et que le nombre d’éléments offrant une rigidité élevée dépasse
fortement celui des éléments peu rigides, 'expression mathé-
matique de ce modeéle se simplifie, el on aboutit a la formule 3 :
la dérivée logarithmique de la tension est une constante. Dans
ces conditions la formule 3 devient une généralisation de la
formule 2. Le lien ainsi établi entre les deux formulations reste
cependant fragile, car une conséquence des deux hypotheses
admises pour pouvoir passer d’une formule a 'autre ne se
vérifie pas : il faudrait que la constante de force dans la formule 3
augmente proportionnellement a la longueur; or, en fait, cette
constante diminue quand la longueur augmente (cfr. tableau I11).
Cette assimilation du muscle en contracture & un modele physique
simple constitué d’éléments de Maxwell ne semble donc pas
trés fructueuse, et il faudrait sans doute recourir & un modele
plus réaliste, tenant compte des données nouvelles sur la structure
protéique.

4. — Le muscle en contracture esl capable de maintenir
pendant plusieurs heures une tension élevée, sans montrer
'augmentation caractéristique du meétabolisme qui est liée au
maintien de la tension durant un tétanos. Ce comportement
le rapproche du muscle lisse, el particulicrement de certains
muscles des mollusques lamellibranches, tels que le rétracteur
antérieur du byssus de la moule, Mylilus edulis. Ce dernier
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muscle peut présenter deux modes différents de relachement
aprés contraction, selon la nature de la stimulation (WiNToN,
1937). Aprés une stimulation par un courant alternatif de
50 cps, le relichement du muscle atteint 90 9, en 25 secondes.
Apres une stimulation par un courant continu, le relachement
est beaucoup plus lent, et atteint 90 % en 55 minutes. On a
beaucoup discuté au sujet de la nature de la contraction tonique
qui suit une excitation par un courant galvanique. Certains
auteurs soutiennent la nature tétanique de cette contraction
Hovie et Lowy, 1956; Lowy et MirLvan, 1959). D’autres
pensent que le muscle en contraction tonique se trouve en un
état distinet a la fois de I'état de repos et de I’étal de contraction
tétanique (Winrton, 1937). JounsoN et Twaroa (1960) montrent
que la raideur du muscle augmente fortement aprés une stimu-
lation galvanique, méme si le muscle est préalablement raccourci
a une longueur a laquelle il ne développe plus guere de tension
Létanique. Quand on sait qu’une augmentation de la raideur est la
premiére caractéristique d’un muscle strié en contracture
iodoacétique, on peut se demander si I'état tonique du muscle
lisse n’est pas équivalent & un état de contracture.

l.e comportement mécanique du muscle lisse en contraction
Lonique, tel qu’il est décrit dans plusieurs publications récentes,
présente des analogies remarquables avec celui du muscle
strié en contracture, tel qu’il est décrit dans ce travail. Durant
un étirement, la tension du muscle lisse monte en deux phases,
comme celle du muscle en contracture étiré (cfr. fig. 3) : la ten-
sion monte d’abord rapidement a cause de la grande raideur du
muscle, puis reste stationnaire, ou ne croit plus que lentement
lorsque le niveau de tension critique est atteint; comme dans
le cas du muscle en contracture, cette tension critique est de
I'ordre de la tension maximale : elle atteint 84 9% P, dans le cas
décrit par Lowy et MirLman (1959). La raideur du muscle
lisse ne dépend guere de la longueur a laquelle le muscle a été
stimulé (Jounsox et Twaroa, 1960) : la raideur du muscle en
contracture dépend également peu de la longueur du muscle
(ctr. fig. 4). Le muscle lisse présente aussi le phénomeéne de la
tension «intermittente », c’est-a-dire que le relachement de la
contraction tonique est arrété durant le temps que le muscle
est raccourci et ne supporte aucune tension (Jounson et Twarog,
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1960 ; JeweLL, 1959). L ¢élasticité série du muscle lisse en con-
traction tonique est identique a celle du muscle en contraction
tetanique (JEwEeLL, 1959); nous avons dit plus haut que I'élas-
Licité série du muscle sartorius n’est pas modifiée par la contrac-
ture. Aprés une détente rapide, le redéveloppement de la tension
est tres faible, lorsque le muscle lisse se trouve dans 'état de
contraction tonique (JEwEeLL, 1959 ; JounsonN et Twaroa, 1960)
et est trés inférieur a celui que 'on observe lorsque le muscle
est détendu pendant une contraction tétanique; ces auteurs
en ont, conclu & I'absence d’un état actif pendant la phase tonique
de la contraction. Le sartorius en contracture présente égale-
ment un faible redéveloppement de la tension apres une détente
(MAuURIELLO et SaAnpow, 1959 ; observation personnelle).

Bref, les analogies entre le muscle lisse en contraction tonique
et le sartorius en contracture iodoacétique sont nombreuses.
[1 serait intéressant de rechercher si la raideur du musele en con-
traction tonique reste élevée lorsque sa tension a disparu spon-
tanément, afin de compléter le parallele entre les deux types
de muscle. Cependant, la contracture iodoacétique est quasi
totalement irréversible, et ne peut étre obtenue deux fois sur
le méme muscle, tandis que la contraction tonique disparail
sous linfluence d’une excitation faradique (Winton, 1937)
ou de la H-hydroxytryptamine (Twaroc, 1954), et peut étre
répétée a volonté sur le méme muscle. On pourrait concevoir que
le muscle lisse soit doté d’un mécanisme physiologique qui lui
permette d’entrer de maniére réversible dans un état identique
a celul du muscle en contracture iodoacétique.

Ceci nous amene a discuter le mécanisme encore obscur de la
contracture par l'acide monoiodoacétique. Aux doses utilisées
ici, ce dernier inhibe électivement la triosephosphate déshydro-
génase. Le blocage de la glycolyse qui en résulte ne permet plus
la resynthese de ’acide adénosine triphosphorique et de la phos-
phocréatine. Par ailleurs, les fibres musculaires glycérolées
entrent en rigor des qu’elles sont privées d’ATP, celle-ci jouant le
role de plastifiant pour les protéines musculaires (WEBER el
PorrzeHL, 1954). On en conclut que la contracture iodoacétique
s’explique par la déplétion en ATP qu’entraine l'intoxication,
hypothese qui n’explique cependant pas la cinétique de I'appa-
rition de la contracture (MarREcHAL, 1958). Si la contraction
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Lonique du muscle lisse de la moule est équivalente a la contrac-
ture du sartorius, il se pourrait que ce muscle lisse dispose d'un
mécanisme permettant de suspendre momentanément la resyn-
theése d’ATP, ou encore de maintenir cette substance clé a I'écart
des protéines contractiles. Telle pourrait étre la fonction de la
tropomyosine insoluble dans 'eau (paramyosine) caractéristique
de ces muscles toniques (efr. Hanson et Lowy, 1960).

Résumé

1) La lension d’un muscle sartorius de grenouille intoxiqué par
de I'acide monoiodoacétique 0,4 mM. et mis en contracture par un
Létanos isométrique de 10 secondes disparait en quelques heures.

2) Méme lorsque la tension du muscle a disparu, sa capacité

de résister & un allongement reste considérable, tres supérieure
a celle d’'un muscle au repos.

3) Si le muscle est raccourci entre les mesures de la tension a
une longueur déterminée, cette tension peut se maintenir plu-
sicurs heures : la tension ne disparait que dans la mesure ot
une contrainte extérieure tend a provoquer un allongement
plastique.

1) Lors d’un étiremenl qui n’ameéne pas le muscle au-dela de la
longueur in situ, la tension du muscle ne dépasse pas un niveau
critique, qui est de l'ordre de la tension tétanique maximum que
le muscle pouvait développer avant l'intoxication. Ce niveau est
largement indépendant de la longueur du muscle.

5) Apres un étirement, la tension disparait suivanl une loi
définie, dont la forme ne dépend pas de la longueur du muscle.

6) Ces propriétés élastiques et plastiques rapprochent le muscle
en contracture du muscle lisse de lamellibranche en contraction
tonique.
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