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LES SOURCES D'ÉNERGIE IMMÉDIÂTE DE LÀ CONTRÀCTION MUSCULAIRE. 7 Â

II\üTRODUCTION

Durant la contraction, le muscle strié produit du travall mécanique et iibère de
la chaleur. L'origine de cette énergie et les mécanismes qui en contrôlent Ia produc-
tion soat l'objet de recherches poursuivies avec constânce depuis plusieum siècles,
et iI n'est pas exagété de dire que ces deux questions ont inspiré des travaux qui ont
mené à la formulation de concepts fondamentaux en physiologie.

Ce n'est que vers le milieu du xrxe siècle, à la suite des travaux de Lavorsren, de
Meren et de Hrr-rrrrolTz, que s'implante le concept fondamental de la conserva-
tion de l'énergie, et, corollaire inévitable, de l'équivalence de ses différentes formes:
travarl mécanique, chalsur, etc... ;. le concept d'une force vitale, ctéatrice dwtravail
musculaire, était definitivement abandonné. Le premier principe de la thermodyna-
mique doanait une base solide à la construction d'une énergétique musculaire.

Pendant pês de ceflt arrs pourant, les progrès devaient être bien modestes. Il
paraissait évideot que l'énergie musculaire devait être mobilisée aux dépens de
téservoits situés à f intédeur du muscle, puisque celui-ci se contrâcte eflcore norlna-
lement, même s'il est détaché completement de l'animal.

Nlais la difficulté était de préciser la manière de mesurer l'énergiepotentielle chi-
mique, et d'identifier les réservoirs chimiques en cause.

Il nous faut expliquer d'abord ces deux concepts, avant de pouvoir passer à
l'étude concrète de l'énergétique musculaire. Un traitement plus approfondi. pourra
s'étudier dans une étude de 'Sÿrr.rrn (1960).

1. Lr nrr,aN ÉNrncÉ,rrqur.

Au niveau de fait où est arr.ivée l'étude de I'énergétique musculaire,la thermody-
namique nécessaire à sa compréhension reste à un niveau extrêmement élémentaire.
Cette situation n'est sans doute pas tellement liée à une déficience des concepts
théoriques, que plutôt à I'exttême difficulté de vérifier des théories thermodyna-
miques raffinées sur des muscles oir les mesures des paramètres nécessaires ne
peuvent se faire qu'avec de grandes approximations, et où, souvent, il n'est pas
possible de réunir simultanément des informations nombreuses.

On peut se contenteï d'un modèle très simplifié. Soit un système fermé d'un point
de vue thermodynamique, c'est-à-dire que le système peut échanger de l'énergie
avec l'extétieur, mais non de la matière et isotherme, c'est-à-d,ire que sa ternpé-
rafifie ne varie pas. Admettons qu'une réaction chimique (1) se déroule dans Ie
système :

A-+ B , _^H (1)
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Supposons une ttansformation du système telle qu'une mole de A devient une
mole de B. L'énergie interne du système aura chzngé en géfléràL, et la différence
appara\ua sous fotme de chaleur. Cette dégradation n'est quantitative que si le
volume du système reste constant. Si la réaction se déroule à pression constante, ce

qui est le cas des réactions biologiques, le travail d'expansion sera aussi dégradé

en chaleut. I1 est commode de considérer une fonction thetmodynamique groupant
ces deux postes : I'enthalpie. La chaleur Q produite p^r. la tr.ansformation d'une
mole de A en une mole de B est defioie « enthalFie molaire ». et est symbolisée

- ^H. 
Ce raisonnement s'étend facilement au cas oii plusieurs réactions surÿiennent

simultanérnent ou-coflsécutivement. Si ,rH1 est l'enthalpie molaire de la réaction i,
et si mi est le nombre de moles de substrat i qui ont réagi,la chaleur produite par le
système est :

Q:- m; AH1

Si ces réactions survienneflt dâls urre stmchlre qui oblige l'énetgie à patcourit
un chemin choisi, on peut tirer du srstème de l'éoergie sous une autre forme : élec-

trique (cas des batteries) ou mécaoique (cas du muscle strié). La chaleur dégagée

est réduite du montant de l'énergie dégagée sous une autre fome. Si §7 est le trâvail
mécanique, oîa:ura (§7rr-xrn, 1-960 ; 'W'orroce, 7971):

§7+Q:- mi AHi (3)

Ces notions étaient déjà bien précisées au début du siècle, et furent un cles guides
des travaux de Hrr-r- et MEyERHor qü dans les années 1920 ouvrirent la voie à l'élu-
cidation de Ia glycolyse.

Le point important de l'équation (3), qui definit le « bilan énergétique », est de

telier les phéoomènes chimiques (ou éventuellement physiques) qui se passent dans

le muscle, à la production d'énergie musculaire.

IIfaut donc pour obtenir un bilan énergétique complet :

1o mesurer le travail mécanique (-W) du muscle etla chaloo produite (Q) lors de

la contraction muséulaire ;
2o identifier les réactions biochimiques en câuse ;
3o évaluer les enthalpies de ces réactions (par des mesures de calorimétrie) ;
4o mesurer l'avancement de ces réactions dans ies conttactions ;
50 vérifier le bilan énergétique, par le truchement de l'équation (3).

Le point 1 du programme ne soulève plus guère de problèmes techniques : les

méthodes mises au point par Hrr,r, vers les années 1,930-1950 nous permettent d'é-

i:tt
ÿ,L)
i:7

(2)

i:n
ÿ,L/
i:l
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valuer ayec précision la chaleur prodüte
tion temporelle, avec une résolution de
1e65).

pat le muscle en contraction, et son évolu_
quelques millièmes de secondes (cf. Hrr.r.,

â

^

Le point 2 résume le problème le plus difficile. Les réactions biochimiques sont
décorrvertes à pattir d'extraits de muscres plus ou moins purifiés. Au cours desdernières décennies, les biochimistes ont amassé de la sorte une riche moisson quiles a menésà construire une théorie complexe et admirablement intégrée des réac-tions chirniques cellulaires, et, plus particu-rièrement, muscuraires. cI qui prace rephrsiologiste devant un doubre proÀlè-. : dans quelre mesure les reactià, por_tulées par les biochimistes surviennent-elles ffictiuenent dans le muscle ? et dansquelle mesure lofies les réactions intéressantes ont-elles été identifiées. I-a réponseà ces deus questions forme l,essentiel de ce rapport.

Le point 3 implique uniquement des mesures in uitro: il n,y a pas de difficultésquanr âLL\ concepis, ni même quant aux techniques. Il peut ..p..ràrrrt être difficilealors de reproduire exactement les conditio., phyri.olchimiques où se déroulenties réacrioa-ç i,: t'iro. \otamment, res ions.H+ sJnt absorbés p, a., mélanges_tam_
pons en produisant une chaleur de neutralisation qui dépend d. ru .rut.rr. arâ-po.r,
comrne oa ne coÛlait pas esactement tous les mélanges tampons actifs clans la cel-lu1e muscuiaire durant une conrracrion, on ne peut pas les reproduire in uitro, nimême caicuier théoriquement leurs cootributions à la chaleur de neutralisation.

Heureuse:nent, ce Poste de production de chaleur est de faible grandeur : il rendplus imprécise ia méthode des bilans, saos toutefois rendre impossible son applica-tion' \ous n'étudierons pas cette question de manière critique. Nous nous coriten-
terofls de citer simplement les résultats des mesures faites in uitro. Ce problème est
discuté en protonde:ur par §7or_eocn (1971).

Le point 4 implique des probrèmes méthocrorogiques importants, que nous criscu_
terons plus loin (cf. aussi Canr-sorv, 1963).

Enfin Ie point 5 est le but ultime où toutes ces informations sont reliées par l,é-quation des bilans (3). L'impotta,ce de cette équation réside en ce qu,ele nous
f?"t|fu un ctitère quantitatif qui nous permet d'Ëvaluer la iustesse de nos théories
biochimiques et énergétiques. si re biùn énergétique est lquilibré, nous sommes
autorisés à penser que notre image théorique àe ltnergetiqrre mrs.,rraire est cor_recte ; ce n'est pâs une preuve définitive, car il peut y ur.oi, âes réactions chimiques
thermoneutres non identifiées qui surr.iennent pend,an t la contraction, ou encore,
on peut avoir négligé deux réactions dont les enthalpies s,annulent pu... qo. l,rrr.
est exothermique et l'a-utre est endothermique. si ie bilan n,est pas équilibré, le
résultat est encore plus intéres saflt, c t cela signifie qu'une ou plusieurJ réactions
chimiques sont négligées. Cette conclusion est inév-itable, car la précision des me-
sures physiques (chaleur et travall) est telle qu'on ne p.o, pæ admettre une erreurou une omission de ce côté-là. Il est naturellemerrt târrlooi, difficite de se rendre
compte de l'existence d'une réaction inconnue : c,est de li qo. la- rnéthode des bilans
énergétiques tire son importance may'eure.
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2. Lvs nÉacrroNs BrocHrMreuES DU MUSCLE srnrÉ.

La figure 1 résume de maaière très compacte l'essentiel de nos connaissances
âctuelles. Les grandes étapes historiques de leur découverte sont suggérées par Ie
norn d'un chercheut dont le travail fut décisif, ainsi que parla date de 1a publication.
Il y a natutellement beaucoup d'arbkraire dans ce procédé. Une histoire moins som-
maire pourra se lire dans Besruolu (1950) et surtout dans l'admirable livre de
Nnnnnen, intitulé Macltirua Carnis (1971). On remarquera immédiatement le rôle
ceritral de l'ÂTP (adénosine triphosphate) q"i peut s'hydrolyser en ADP (adéno-
sine diphosphate) et phosphate inorganique (P1). Les réactions de gauche utilisent
I'ATP, tandis que celles de droite sltntltétisent I'ATP. Les enthalpies molaires des

réactions sont valables pour les conditions qrri règnent dans 1e muscle et sonttirées
de §7or-nncr. (1971)" \J

POTENTIEL d:ACTION

Jobsis et
u L0nnor

1965

ACTOMY

^++La tiâ

Ca

PHOSPHORYLCREATINE

ttsz ,/

Heill
€

19

re

nn

ski

,+
tib

I

,J, 
"

i.t,"
91?

I

.- GLYCoGENE
\ ------ / Cl. Bernard rlsg
\/ rra \/
[lrnors""ro] Meyerhot re2o

/\'s'o ./\I \*-' \ -BerzeliusrooT-\LACTATE
N, 

tta 
Ftetcher- Hopkins 1eo7

IMP+AMP

OSINE
Weber ie3s

l,r,",.ll:: 
L_o,--_J

(v.r-ieoio reso

\c0,
v

W+Q

Fro. 1. - La « Roue » de 1'ÀTP illustre ia position centrale de fATP dans le métabolisme muscu-
laire. A droile sont schématisées les réactions couplées à une synthèse d'ATP ; à gauclte celles
qui puisent leur énergie à partir du couple ÂTP-ÂDP.

L'hydrolyse de I'ATP suivant la réaction :

ATP4- i HrO ADP3- + HPO42- + H+ (4)
ÀHo"o : 11 kcal/mole

est catalysée parl'actomyosine (ENcrr,nanDT et LJUBTMovA, 1,939) et est couplée à

la déformation mécanique des protéines contractiles (actine et myosine), quiagissent
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cornrne rut svstème structuré âssurârlt une canâlisation de l'énergie libérée par l'hy-
drolrse de I'ATP vers uae transformation en énergie mécanique. Cette réaction est
aussi couplée à une Pompe moléculaire qui transfère le calcium ionisé libre dans le
sarcoplasme vers les citernes du réticulum sarcoplasmique. I1 y a ici, en sornme,
transformation de l'éaergie 1ibérée par l'hydrolyse de I'ATP en énergie osmotique.
Ce mécanisme assure le telâchement du muscle, attendu que la présence d'ions cal-
cium ionisés est nécessaite à l'activation des protéines cont(actiles. Le phénomène
qui permet le démarage de 1a contraction est le potentiel d'action musculaire, qui
agit en proyoquant une libération du calcium lié aux systèmes des membranes
intracellulaires (réticulum sarcoplasmique) vers le sarcoplasme (cf. Hessnlrecn,
1964 et Gn rrs, 1972, poat des exposés détaillés).

Les réactions de restaaration sont schématisées àLa partie droite de la figure 1. Ce
sont des réactioas couplées à une resynthèse de I'ATP, suivant la téaction:

-1DPB-_ HPOrz_+ H+, ATPa_* HrO

On distingue trois grands types de réactions de restauration.

(5)

a) Its réa$irtns anaérobiqaes ru0ru-gltcofutiques :

-\u aombre de deux :la réaction de LonuaNN (1934), où la synthèse d'ATP se fait
aux dépeas de la phosphorylcréatine (PC) ; dans cette réaction le groupe phosphoryl
de la PC est raosféré sur I'ADP laissant la créatine C:

IDP - PC + H+ 

-- 

- 
^tT_* 

a (6)

- rtrpc:-2kcalfmole

Cette râmion est car2lÿsée pat I'enzyme « ATP-créatine transphosphorylase ». La
réaction caalrsée par la myokinase (suggérée seulement àla figure 1) consiste en un
6içhange de phosphate efltre deux molécules d'ADP :

2 ADPg_ =_: ATP4_ * ÀMPr_ (7)

- 
ÂHorn : 1 kcal /mole

I-e prodüt tbrmé en même temps que l'ÂTP est l'adénosine monophosphate. Il est
suiet d'une r,éaction qui est de peu d'intérêt d'un point de vue énergétique, mais
qui s'obserre iréquemment durant une contïaction du muscle : c'est Ia déamination
de l'À-\IP en inosine monophosphate (IMP) :

d\{pz- + H* _+ IMpr- _l NH**

- ÂHo*,:3kcal/mole
(8)

b) Les réactians anaérabiqaes gfitcojtiques :

Le catabolisme d'une unité glucosyl (ou glucose) en deux molécules d'acide lac-
tique est couplé à la s;'r1fu|5e (théorique) de 3 molécules d'ÂTP, suivant 1es équa-
tions :

1 12 anité glycogène acide lactique + H+ (9n)

- ÀHr^" : 22 kcal lmole

1,5 ADP3- + 1,5 HPO 42- 

-- 

1,5 ATP4- + 1,5 H20 (g b)
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Les nombreuses étapes intermédiaires oflt été décrites d'abord par MnrrnHor
et EMBDEN entre les années 1,920 et 1940 (pour un aperçu historique, consulter
NrrDulr,r, 1971).

c) Les rêactions oxldatiues.

De nombreux substrats peuvent céder des élesttons à I'oxygène moléculaire par
la chaîne des transporteurs mitochondriaux. Ces réactiots sont couplées à unesyn-
thèse d'ATP. L'étude de ces réactions sorr du cadre de ce rupport (cf. Jônsrs, 1964).
Nous rappellerons seulement la notion classique que l'oxydation complète d'une
mole de glucose est couplée à la synthèse de 36 à 40 moles d'ATP :

c6H12o6 * 60' 

- 

6H2O+ 6CO'
36 ADP3- + 36 HPO4z- 1 36 H+ 

-- 

36 ATp4- + 36 HzO

% 0xvoène
140_ t ÿ ElAc. oros libres

Ublucose

v

(min)

U0/8

5,?

080

611

0.88

o,s[ffi'J

Hepbs<-: Tr"-vqî

iR: 0,29 1,0110/95 Opl

Vgrt 0p 11,510;1 8?.

Fto. 2. - Les apports énergéliques du mng au gastroctémien de chien ; la consommation d'oxygèn" (ÿor),
est fractionnée suivaat les substtats oxydés, glucose, acidelactique, ou acide gras librei ; orl noi"
qu'au débu{ du travail, les deux tiers ile l'oxygène consommé servent à oxyder des reselves
intra-cellulaires (HrncHu, Gnürv et \tr7ar,r-rn, 1970).

La figure 2 résume bien les réponses métaboliques oxydatives aa truvail muscu-
laite. Hrncnr, Gntix et §7alr-Nnn (1971) ont mesuré la consommation d'oxygène
de glucose, d'acides gras et d'acide lactique d'un gastrocnémien de chien (par la
technique des différences aftério-veineuses de Fick) ainsi que la production de COr.
La consommation d'oxygène du muscle est notée à la seconde ligne en dessous du
tableau : elle s'accroît considétablement lorsque le muscle est tétanisé (0,2 s toutes

(10 a)
(10 b)
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les Q5 s). r,e quotienr respiratoire montre d,es variations qui suggèrent que les subs_traæ oxydés pendant le truvail sont différents suivant h pïare 'de 
travalrd,u muscle.

r-a figure donne la tépartitioa de l'oxygène consommé entre les trois substrats four-
Tl"muscle patla circulation. on nJte tout de suite qu,au début du travail mus_
Th., les substrats prélevés au saflg sont en quantité trop rribl. pat rapportà l,oxy-gène consommé. Il est crair qo'à ce -o.rr.rrir. morcr.ï*yà.-r., réserves (gtyco_gène, sans loute, puisque le eR esr voisin de 1). Après ,,,. dirrio. de minutes, unnouvel équilibte s'installe : la puissance musculaire Jst réduite à peu près à ra moitiéde la puissance initiale (pu, ,rtatigue » du muscle), et re ;,.L oxyde uniquement
des substrats apportés.par voie sanguine, avec une proportion d,acide gras prusélevée que cellç qu'il utilisai, uo ,.poJ r r ------

Er conclusion, les réactions situées du côté gauche du cycre sont cenes qui pro_voquent ou conffôlenr la contraction ; les réactions situées du côté droit ,..Lrg.rr,le réservoir énergétique d'ATp, soit déjà pèndant t, .orrarr.,iorr, soit après ra con-traction.
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I. - L'TDE,NTIFICATIOAü DE.' RÉACTIONS BIOCHIMIOUES
DE LA CONTRACTIOAT

Le physiologiste ne peut se cofltenter d'accepter les théories construites par les bio-
chimistes. Il doit encore démontrer que les réactions postulées par ceux-ci se passeflt
effectivement dans un muscle intact dans le corps de l'animal, ou encore isolé. Deux
voies s'ouvrent à l'abord de ce problème : on peut examiner le muscle durant .t 1}après la contraction par des méthodes phr-siques ; ou bien on peut arrèter le méta-
bolisme musculaire à un moment choisi de Ia contraction, ou après, et analyser le
muscle par des méthodes rhimiques. Le premier groupe de méthodes a I'avantage
de ne pas détruire le muscle : on peut donc évaluer la cinétique des phénomènes et
multiplier les observations sur un même rriuscle ; en revanche, elles sont souverit
peu spécifiques, erl ce sens que des variations d'un paramètre physique fle sont
qu'exceptionnellement le témoin d'une râction chimique particulière. Le deuxième
groupe de méthodes a le désav^ntage de détruire le muscle : on ne peut donc faite
qu'une seule observation sur un muscle, mais, efl revanche, cette obsefÿation est
bien spécifique d'une réaction chimique déterminée.

1. Les méthodes physiques

A) La PRoDr;crroN DE cHÀLEUR.

L'équation du bilan énergétique (3) indique le rapport étroit qui doit exister entre
les réactions biochimiques et la chaleur dégagée par un muscle. Au cours d'une
longue suite de travaux s'étendant sur plus de cinquante ans, Hrr,r a imaginé, cléve- C
loppé et utilisé des méthodes raffinées pour la mesure de la production de chaleur
du muscle, en déposant celui-ci sur une pile thermo{lectrique (cf. Hrrr., 1965). A
cause de leur grande résolution temporelle, ces méthodes sont précieuses pour éva-
luer la cinétique des téactions biochimiques pendant ufle contraction. Elles ne four-
nissent d'informations quant à 7a nat:le de ces processus que si leur utilisation est
combinée avec celle d'inhibiteurs du métabolisme. C'est ainsi que Hrr,r, (1913) a dis-
tingué une chaleur produite pendant la conttaction (chaleur « initiale ») d'une cha-
leur produite après la contraction (chaleur de « restauration ») et que Iff/nrszÂci<rn

(191.4) a mofltré que 1e remplacement de l'oxygène par del'azote ne modifie en rien
la chaleur initiale, mais diminue considérablement (des 4 /5) 7a chaleur de restaura-
tion. Il est donc clair qrre les oxydatiors sont des réactions tardives, qui surviennent
après la contraction. D'après l'évolution temporelle de la chaleur de restauration,
on peut estimer que la plus grosse parrie de la chaleur oxydative est produite à 1â



B

LES SOURCES D'ÉNERGIE IMMÉDIÂTE DE LÂ CONTRACTION MUSCULÂIRE 15 Â

temPérature ordinaire eadéans les 10 minutes qui suivent un tétanos de quelques
secondes. Cette évolution temporelle fut confirmée par des mesures directes de Ia
consommation d'oxygène des muscles (D. K. Hrr,r,, 1940). une analyse fine de
crrte ér'olution temporelle a permis à GonrnarNn--Dn Bncrnn (1972) d,y distinguer
deu-r phases : la plus lente est purement oxydative, Ia plus rapide provient .n pirti*
des réactions glycolytiques. Ces expériences prouvent que ia gly.oiyr. démarrË tou-
iours après un tétanos, même si la contraction est brève et le muscle bien oxygéné.

La chaleur initiale, corlme la force d'ailieurs, ne sont absolument pâs affectéel par
la présence ou l'absence d'oxygène (§flrrszacrnn, 1941). on doit .i i.rfu.., qo.i.,
réaciions biochimiques directement responsables de la contraction n,impliquent
pas l'utilisation d'osrgène.

L'étape suivante est de tenter une clissection biochimique de Ia chaleur initiale à
i'aide d'inhibiteurs appropriés" L'iodoacétate (IÀA) bloque la glycolyse au niveau
de la triosephosphate déshvdrogénase. LuN»scAARD, eïr 1930, devait démontrer
qu€ ce poison n'empêche pas la contraction du muscle, mais que la production d,a-
cide lactique déclenchée par la stirriulation est complètement airêtée. Ce poison n,ar-
rête cependânr pas les oxrdations"

La chaleur initiale n'est guère modifiée par l,iodoacétâre (FrsHER, 1930). on peut
en intërer que la glrcolrse n'est pas couplée directement aux réactions, contraciiles.
On cornprend que la chaleur initiale ne soit pas influencée par la présence ou l,ab-
sence de glrcolvse, dans la mesure où, comme Eunnrx ei at" çlozl ,192g) l,ont
démontré. la glrcolrse survient apràsla contrâction. cependant, làrs d,un ,"rri lorrg
tétanos de 12 s à 2ffoc la glycolyse démarre pendant le rétanos, comme en témoigne
une productioo d'acide lactique. Or dans ce cas, la chaleur initiale reste identi{ue,
que la glrcolrse soit bloquée ou non (ceNnrrlo er at., rg71). Je reviendrai plus l,oin
sur le problème que pose cette observation.

Enr-io, sous I'action du 1-fluoro-2, 4-dinirrobenzène (FDNB), qui bloque Ia
créarine--\TP transphosphorylase, sans toutefois abolir l'excitabilité èt la conduc-
tibilite du muscle (C-rrs et Davrrs, 1962), la chaleur initiale du muscle diminue
(-\t-ernr, 1964). ce tàit aurait pu suggérer que la réaction de transphosphorylation
PC 

- 
. -\TP (eq- 6) contribue de façon importante à la chareur initiare, mais

une ielle conclu-sion esr erronée, puisque cette réaction est end.othermique.

B) Les vÂRrÀrroNs DE pH.

Les réafiions biochimiques (4 à 8) s'accompagnent d,échanges d,ions H+. Il est
possible de les identifier (dans urre certaine mesure seulemeni) par Ia mesure des
rariations de 1H enregistrées durant et après une contrâction. Et appliquant une
élecrode de rerre à la surt:ace du muscle, DulurssoN (1938) a pu mesurer l,évolu-
tion temporelle des variations de 1H durant et après ufle cont;action ; i1 la divise
en 4 phases. Ces expériences approfondies par DrsrÈcHn (1960) morrtrent claire-
ment que les téactions biochimiques s'enchalnent eri un ordre précis. On observe
d'abord une phase acide ft) attribuée à i'hydrolyse de i'ÀTp (reaction 4), puis une
phase alcaiine (c) résultant de l'hydrolyse de la pc couplée à une resynthèsè d,ATp
(réaction 6) ; ensuite, et après la contraction, s'observe une acidifitation (d) pro-



16À G. MÀRÉCHAL

voquée par l'appaùtion d'acide lactique (reacion 9). La phase (a) est une acidifica-tion contemp orajne du potentier d'action et du djvelopp.-.rr, rapide de ra forcequi pataît liée à des variations de charges des protéiner'iontru.til.s déformées parl'effort mécanique.

C) Lns VÂRIATI.NS DE FLU.RESCE,NCE ET DE TRANSMITTANCE.

Si le muscle est illuminé par ure hrmière ultra-violett e (366nm), il réémet unelumière fluorescente centrée suï une lenguerr d,,onde ae àOO nm dont l,intensité
est une fonction du taux de NADH. r,e i.lao* oxydé ne fluoresce pas. L,intensité
de la fluorescence est donc un index du degré de réduction du uio*. ,or"ro.yactivité des mitochondries augmente, et quel,oxygar. u...pi. les électrons dévalaat
\ chaîye respiratoire, le NADH esr oxydé en NAD+, et on observe une diminution
de la fluorescence. Après urre secousse, l'oxydation du NÂD+ atteintu-n maximumen 20.s environ, puis tetourne à son point de départ en prusieurs minutes. cette
expérience confirme donc la lentzur des processus oxydatifs^dejà soulignée par l,évo-lution temporelle de la chareur de restauratioo .a j. b .orrro--ation d,oxygène
après une contraction (Jônsrs, 1963).

Les vaiations de fluorescence sont tres &roitement liées à la production de chaleurde restauration, avec de faibles différences de cinétique (Goinnarxo_Dn Bncr<rn,
1972)- L'iodoacétate.infruence res deux phénomène, à. àrrie, e anarogue, ce quisuggère que la glycolyse (et donc le NADH sarcoplasmique) contribueauxvariations
de fluorescence' En gros, ort peut dire que les inforrnatiàn, obt.no.s par l,étude d.ela fluoresceflce recouvrent et confi.*.oi celles tirées des obseryations surlachaleur
de restauration (GoonnarNo-Ds BECrr,R, lgTZ).

- L'état d'oxydo-réduction du cytochto me b de ra cinaîne respiratoire des mitochon-
ddes peut s'évaluer par la transmitt rrr. du muscle à 430 nm.ôans le muscle au repos,7a concenttation de l'ADp est norrnarement très basse, inférieure sans doute à0,05 micromote/g, et les mitochondries ne respirent guère, par défautd,accepteur.
Le cytochrome & est alors réduit. Mais dès que survient une lontraction du muscle,on observe uae oxydation du cytochrome b qurt, dematte dès"le -iti.o d.e la secousse
et atteint u,, maximum en une à deux secondJs (cnaNcr et wrr,r,raus, 1955). cetteoxydation peut signer une arrivée d'ADp aux mitochondries, et donc trahir wnshydrolyse d'ATP.

D) CoNcr,usroNs : LA mdonrn cLASSreuE.

L'étude des paramètres physiques que flous venons d.e voir confirme res données
rassemblées par les biochimistes, en précisant l'évolution temporelle d.es réactionshiochimiques durant la corrtïaction. oi perrt résumer, ce qu,on peut appeler la théorie
classique, par les figures 1 et 3.

Le potentiel d'action déclenche une libération de Calcium ionisé dans le sar-
coplasme' Ces ions se fixent sur des protéioes (a troponine) et pemettent l,activitéATPasique de l'actomyosine. L'ÂTp est hydrolysé uî ,orrur, des protéines
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contractiles et le muscle se contracte. Le reticulum sârcoplasmique reprend le

calcium ionisé en hydrolysant aussi de I'ATP. Si un nouvel excitant ne sutvient
pas le taux sarcoplasmique de calcium descend rapidement en dessous du niveau

nécessaire au maintien de l'activité ATPasique de l'actomyosine et le muscle se

relâche. C'est une secousse. Des excitations répétées provoque(ont un tétanos en

nrairltenant un taux élevé de calcium sarcoplasmique, malgré l'activité continue de

la pompe à calcium. L'ADP formé est rephosphorylé en ÂTP principalerrient aux

dépens de la phosphorylcréatine (réaction de Lohmann, 6), et accessoitement par le
mécanisme de la réaction myokinasique (7). Un peu plus tard, la glycolyse démarte,
et i apparuît de l'acide lactique ; et plus tardivement eflcore commencent les

oxvdations. L'énergie dégagée par. 7a glycolyse permet la rephosphorylation de

150 210

Frc. 3. - L'éuolution Temporelle des réactions de rettauration aprèt un tétanos de 10 r (rectangle hachuré).
Schéma composé pour un sartorius de grenouille à20oC. L'ÂTP ne change pas (ceci estunpeu
exagéré, car il peut diminuer un peu pendant de tels longs tétanos), d'après Caxrrrr-n et ManÉ-
cwl:, (1977) ; phosphorylcréatine (PC), hydrolyse d'après CaNnrnr-o et MenÉcser,,7972 ;
resynthèse d'après NacuueNsonN (1928) ; consommation d'oxygène, d'aptès Hrr,l (1940) ;
i'évolution temporelle de i'acide lactique teflète ce qu'on observe dans les muscles de
mammifères in ita ; chezla grenouille l'oxydation du lactate (phase descendante de la courbe)
paraît beaucoup plus lente (cf. BrNoer.r- et Tavlon, 1970).

I'ADP en ATP, et aussi le renversement de la réaction de Ï,ohmann (6), c'est-à-

dite rrne rephosphorylation post-contïactile de Ia créatine. Les oxÿ'ââtions contri-
buent aussi au renversement de ces réactions, mais peuvent être couplées à une

resynthèse de glycogène àpartird'acide lactique (Mnrnnrron, 1.920). Contestée dans

le cas des muscles de mammifères (KREBS et KoRNBERG,7957), cette synthèse a été

démontrée récemment par BnNoalL et TÂyLoR (1970).

Nous allons maintenant étudier et critiquer cette théorie, la compléter en de nom-
bteux points et souligner quelques-unes de ses insuffisances.

Te
(18012t906030r0
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J. PHYSroLocrE, rorm 85, xo 7,1972,
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2. Les wétkodes ckiwique;.

A) À{ÉrrronolocrE.

Les réactiorrs chimiques se succèdertt daqs un muscle eq contractioq à une vitesse consi-dérable, puisqu'une seiooss. dure moiqs d,un_e seconde. Les problèmes techniques ont étédiscutés en profondeur par.caRr,sorv (1963) Le premier pr";rèr";;"e pose çs 11.pe d,in,vestigarion est de « fixer. l,image chimiqué » à un iqstait choisi. iette fixation s,obtienthabituellement par congéiation -rapide. 
Si t,oa utilise des muscles fins (.omme le sartoriusde grenouille) et un liqr-ridede réfiigération sutTisarnmeqt froidç-ioorCl et oorr r_o1ati1 àIa teml:éreture ordinaire rjsopentan{fréonq . le celtre j;;;";i"'p*r r. rctioidir à moLnsdix degrés en 200 milliseconàes. Un gros l.roblenre ..r;;. ,ù;il;* ;i;il':;;i::',;:no'] stimulés électriorremeot, sont siimrtes au ûromertt âe ],immersion cla4s I" iiq"rd;fro-id' oq ne peut dolc guère que.comparer des muscres prus ou moins stimurés.Les substarlces énergétiques 

-doiveqi 
arors etre sorubilisees, .r,,-pr.nar_r.t garde que lesenz\mes musculaires ne les modifien,t- per.dant [a l.repararion. Celr l,obtjeqr en dissolvantle muscle broyé dans de l'acide perchlôrique ou tr'ichioracetiqr" i.oia ({]oc). Les subsrrats

::::,. 1:,.: analysés par des mêthodes spectrophoto-étriqri,, .t ro_urogruphiques, ouenzvmatlques.
Ot tt. peut feire qu'une mesure sur un muscle. St i,oq \-eut étudie( l,évolutioo tempo_relle des substrats pËndaat et âprès lu .orrirr.,ion. il iaut .o-fnr., .rne série de musclesdifferents' Les variatiorrs. biolo§iques sont importantes. er i1 est dès lors nécessaire d,uti-lrser oes metnodes stâtlstlques pour fhli[jsr l.: e.rperiences. er four en analr-ser les résrrl-tats (ci. 1\{anÉcual, 1964. Canr,soxl et a/.,1.96: ,.

B) Lns RÉsur,rars DES ,\-\,{LrsES cnrfrreuEs.

Hrr,r, en 1950, dans un efticle remarqi,ré, ar-ait mis res biochimistes au créfide
démontrer l'hydrolyse de l'ATp clans le moscr. en contracrion. Bien que la théorie
cla-ssique, symbolisée par 7a figure 1, s'appure sur u-rl faisceau impoïtant d.,argu_
ments biochimiqu-es (cf. Hanorn, 1956), ii trrt i-possibre de rencoritïer Ie défi deHrr-r, : la, concentration de l'ATp ne change pas àurant Llne ou- plursieurs contrac_tions (secousses ou tétanos) pour au-tanr'q.,br ne prolonge pas res stimurationsju-squ'à épu-isement du- muscre ; chez la grerouill.lnru.à^rrErN dl a/., 1,954 ;Fr,ecr<pxsrstN e t al.,1954 ; Canrso\ er SrGr.R, i960 ; Àd,tnÉcuÀr,, 1964 ; Srnowcr<,1965; c'rNprer,o etl'danÉcrur, 1971); chez râ toftue (À,,Ior,*,rannrs, 1954; x[orr-
I'{-AERls eta/',1962) ; chezrechien(Crnarr*rt et a/., 1'969 ; prrpr,R etat,,1.967) ;chez-l'homme (Eos'anos et a/., 1972 ; I{rnrssor, r971). cefait est naturelemenr
paradoxal ar-r tegard du rôle fondamect:-l attribué à l'interactiofl enrre l,ÀTp et 1esprotéifles contractiles (cf. fig. tr). Nor-rs réesaminerons ce point plus roin.

E'n revanche, la conce-ntration c1e pho-sphonlc réa,ttne diminue régulièrement di-rra-nt
ufle ou plusieurs contrâctions et l'on ,rÀt. Llne augmentation équivalente de créa-
tine et de phosphate inorganique. Ce fait est attesté par d,irr.nombrables études, depu-is
celles d-e NJachrnansofut. (1928) et Luxnscr.no 11930), jusqu,à celles tou.tes récentes
de Grrsnn:r et a/. (1971) et HoMSi{ER el a./. (1972). hlous ieviend-rons plus loin surl'aspect quantita-tif de cette question. \ otons ser-:lernent qlr,il existe quelques études
publiées orj l'on râppofte que 1e ta-ux de FC du muscle rr" Àrrrg. pas durant u:r.e seule
secousse ou un couft tétanos (Flncxexsrztx et a/.,1g54 ; À{ou"rou*"r, 1g54 ; D,rvrBs,

Y
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et a1.,7959; MoMMAERTs et al.,L962).Il subsiste cependantuoeincertitud.e quant à
la valeur de ces résultats qui soat obtenus par diff&er.ce entre les concentra-tions de
PC de musdes conttôles et de muscles stimulds. Or la quantité de PC qui devrait
r être hvdrolysée est inférieure awx variations norrnales de concentration que l'on
peut reflcontrer ertre der:x muscles de la même paire.

Quant à la glycolyse, on sait depuis EMnosN et al. (1928) qu'elle survient après
le tétanos. Elle peut démarrer durant 1e tétanos, s'ii est suffisarnment long (Grlnnnr
et a1.,1971). Laproductiol de chaque mole d'acide lactique formée in uiuo (gastroc-
némien de grenouille) est couplée à la resynthèse de 1,5 mole d'ATP ou de PC, en
confirmation de l'équation 9/ (Cnnnerntu et al., 1972). L'intensité relative des pro-
cessus glrcolytiques et des oxydations dépend du type de fibres musculaires.

On eq aistiogpe habituellemeat trois types (S:rnrrs et Paoyrur,a, 1,962 ; Gaumrrra,
797O ; G,osE, 1972) : les fibres « blarlches » ou À (suivant la classificatiorr de RonaNul,
1964) ; les fib:es rt rouges r> ou B et les fibres « iqtermédiaires » ou C. À ces fibres cotres-
poodctr trois t-rpes dunités motrices (Cr,osu, 1.967) généralemeqt présentes eqsemble dans
uo même musde. Ces fibres se distioguent pat tous les paramètres biochimiques irtves-
tigues (cf. Be-rrrr et Bocex, '197I, pour urre revue généraie) que l'on peut très brièvement
resumer rin<i Icq fibres blaoches sont grosses (44 v), rapides, elles utilisent très vite leur

dureat des coqtractions, efl. ptoduisant beaucoup d'acide lactique ; le:u;r fatiga-
biüte (Eusrrôrr et KucsLBERG, 7968 ; For,«ow et Huor-rcrÂ, 1968) est gtande. Ces
fibres sorrt rdrptées à des contractions btèves en anaérobie. Les fibres rouges sont minces
(Zf :t) ; elks soat aussi rapides que les fibres blanches, mais ne produisent pas ou guère
d'acide lectique ; Cles soat riches eri mitochondries et elles peuvent oxydet, en particulier,
les glaisses ; elles sont moiqs fatigables que les fibres blanches. Les fibres inlermédiaires
(34 p) soaf rouges, meis 164193, et adaptées à un métabolisme surtout oxydatif ; elles sont
très resistzoæs à h âtigue.

C) Lu pnoslÈMn on r,'ATP.

Lhbsence de variation du taux d'ATP pendant la contraction s'explique assez

aisement dans le cadre de la théorie classique, si 1'on admet que I'ATP hydrolysé
(râctioo 4) ot très rapidement rephosphorylé aux dépens de 1a PC (réaction 6).
Le bilân oet des deux réactions (4 et 6) est une hydrolyse de FC en créatine et en
phosphate ioorgaoique, ce qui est précisément obsefi'é. L'enthalpie d'hydrolyse

^ 
Hl. est le sornrrre des enthalpies de chacune des réactions, ÂFIa1, et ÀHn.

soit -9 ksl mole §olnocr, 1971).

Les actirites s du muscle, ainsi que les équihbres des substances éner-
gétiques rlans le sarcoplasme, plaident efl faffevr de cette interprétation. On sait
que l'enzvme nécessaire, l'ÂTP-créatine transphosphorylase, est très active dans le
muscle, au point d'v pouvoir phosphorylet environ 60 micromoles d'ATP par
gramme de muscle er par seconde (Kunv et al., 1,954). Nous verrons plus loin qu'une
secousse de sartorius de grenorrille à OoC exige 1a coflsommâtion de 0,29 micro-
mole d'ÂTP par gramme de muscle. On voit donc que I'ADP {ormé peut être
rephosphorylé en quelques millisecondes par la réaction 6. Toutefois, à cause du
jeu des équilibres enzpnatiques, la resynthèse ne peut pâs être totale. D'après
Carqprnr,» et ManÉcrra.r- (7971), ÂTP, ADP, AMP, créatine et FC sont en un équi-
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libre chimique régi par deux réactions : celle de Lohmann (réaction 6) et celle de la
myokinase (réaction 7), qui ont les mêmes constântes d'équilibre que celle déter-
minée in aiilo (cf. note 1) : 0,44 pour la myokinase (EcclnsroN er HEMS, 1952) et
22 pout la réaction de Lohmann (cenrsoN et Srcnn, 1959). on peut dès lors cal-
culer à partit des équations d'équilibre çrelle est la quantité théodque d'ATp qui
ne serâ pas rephosphorylée, et on trouve que pour rrrre secousse, cette quantité est
de l'ordre de 3 millièmes de l'ÀTP présent. On comprend que cette var.iationinfime
ne soit pas détectable par analyse chimique directe. Elle correspond cependant
exâctement à la quantité d'ÂDP (0,009 s,mole /g pour une secousse) qui arive atr:.
mitochondries d'après les mesures fluorométriques de CrraNcn et CoNNELLT (1957).

Les analyses chimiques les plus téceates de Grr-srnr et al. (1,971) ont révélé une légère
augnenlation d'environ 100nmo1e d'ÂTP/g pendarrt les deux premières secondes d'un
tétanos-isométrique (sattorius de grenouille). Ce fait n'est pas en contradiction avec 1'appa-
rition de la fatble quantité d'ADP postulée par cruNcr et coNNrr-ry (1957), mais eit-ea
conttadiction directe avec l'ioterprétation de la phase b d'acidificaiton du muscle étudiées
pat DrsrÈcur (1960). Cette augmentatioa d'ATP 4e peut pas s'expliquer pat uLîe varia-
tion des équilibres enzymatiques (réactioas de Lohman[ ou myokinase) ; mais pourait
ttahir une solubilisation daas le sarcoplasme d'ATP (ou d'ADP) lié aux protéines con-
tractiles.

On peut donc penset que Ia théorie classiqte peut rendre compte de tous les faits,
mais rien îe ?rlaae qu'elle est effectivement coffecte. 11 y aurait deux manières de
s'en assurer : soit de découvdr des réactions non prévues, soit d'apporter la preuve
d'une hydrolyse d'ATP suivie dlune resynthèse rapide.

De 1,954 à L962, les expérimentateurs ont exploté de nombreuses possibilités en se
basant esserltiellement sur l'hypothèse que si uûe autre réaction que l'hydrolyse
d'ATP doit rendre compte de l'énergie de la contraction, cette réaction implique-
rait cependant encore une substance phosphorylée (cf. Mortuannrs, 1969, pour
plus de détails). Un concept très voisin motivait aussi ces recherches : la possibilité
qu'un substrat inconnu poutrait servir de vecteur d'énergie entre l'ÂTP et les pro-
téines contractiles. Toutes ces recherches furent vaines, et confirmèïerit donc la-

théorie classique, mais très indirectement.
La preuve d'une hydrolyse d'ÂTP pendant la contraction pourait s'obtenir en

principe par l'étade des échanges isotopiques entre les différentes fractions phos-
phates durant ufle contraction. On peut, par exemple, plonger le muscle dans une
solution cofltenant du phosphate radioaætf. Cepeadant ces expériences ort foumi
peü de reirseignements intéressants, €ar le phosphate ne 1Énètre que lentement à
travers la membrane musculaire. La vitesse d'entrée de f ion étznt beaucoup plus
faible que les vitesses d'échange entre les différentes frastions phosphates du muscle,
il s'ensuit que les substrats sont en éqrrili§ss isotopique, lequel n'est pas modifié

. (1) Les â,uteuts (ËIouorLsr et a|,19,52 ; Krnsrrx et al., 1910) qui ne trouvent pâs url tei équilibte eflzyma-
tigue 

_da,ns le muscle négligent I'intervention de la myokinase ei le fait que I'Ab P acido-sôIuble .o-port"
plus de 90 70 d'ADP lié aux ptotéines, et seulement moins de 10 % esi libte dans Ie sarcoplasme (Srnav-
DÂRrÂN et al., 7962). Faute de faite cette correction, de nombteux auteurs nient qu e I es cinq substancàs éner-
gétiques décrites soient en un équilibte chimique déterminé seulement par leJ réactions de Lohmann et
myokinasique.
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par la stimulation (Flrcr<nNsrrrN et JaNxn, 1gs7). cependant l,activité du phos_
phate p de I'ATP augmerte après stimulation, ce qui .rt ,., indice que la réaction
arr-okinasique (7) a pu âyâncer ; c'esr donc .* Àdi.. indirect d,ùe production
d'ADP pendant la contraction. Ces expériences ont aussi révélé un fait iurieux qui
n'a pas reçu d'explicatioa satisfaisante : l'atome de phosphore de Ia phosphoryt_
créatine a une acivité spécifique qui n'atteint que rcÿ, ai celle du pnàrphâr._yâ.
I'ATP ; ce rapporr n'est pas changé par la stimulation.

Une autre possibilité ir:téressante est d'étudier l'incorporation dans l,ATp d,eau
marquée à l'oqvgàe. L'eau diffuse très vite à travers les membranes cellulaires ; ily a dono 1à ua morea de tourner la difficulté rencontrée lors d.e l'emploi de phos-
phate radioactif. Fn considérant ra réaction d,hydrolyse de l,ATp (àaction i;, o,
constate que l'oxrgèae de l'eau impliquée dans cette réaction se retrouve dans le
phosphate ioorganique, p;. En conséquence, r'enrichissement du phosphate inor-
gaaique en lso esi rure mesure de l'hydroryse de l,ÂTp. rnversement, l,enrichisse_
ment de l'r\TP-P7 eir 1Bo est une mesure de la synthèse d,ATF. F,ncr<eNsrn tN et al.
(1960) oat plongé des- muscles isolés de grenouilles dans du Ringer endchi en H, 1Bo,
el ont obserr-é que l'incorpotation d'rso dans l'ATp est forteÀent augmentée pen_
dant la Ph"se de resiauration qui suit un tétanos. Cela est en accord aveclathéorie
classique qui préroit une synthèse d'ATp glycolytique et oxydative à ce moment.
Pendaer la contrastion elle-même pouïtant ir n'y apas d. .hur.g.r.r.r,t des taux iso-
topiques de l -LTP et de la pc ; c'est aussi rogiqu.l drr» r, m.i'rr. or) à ce moment
il, n'y a plus qu'une hrdrolyse pc et d'ATp. il{ais l,activité spécifique en 1Bo du
ql9:ph::horgaoique n'augmente pas après un tétanos de 3 s (Flncr-r,NsrrrN rl a/.,§6a; -\LuÉcrur et al-,19-71), ce qui parait indiquer que leàé.unir-. d,hydro-
lrse de l'arP est diftérent du modèle postulé (si la théorie classique est juste).

àucuae e§lÉrience avec radio-isotopes n'a donc pu apporter de soutien ferme
à la théorie dassique.

Fn 1962, enrin, C:n et Davrns publiaient d,es observations qui démontraient
que l'ÀTP s'hsdrolrse pendant la. contraction. Ils partirent de l,observ-ation deKt'er et llrrrorr--uo (1959) que le 1-fluoro-2,4-diniirobenzène inhibe Ia créatine
traasphosphorrlase in ü1ro. Cette substance réagit a-u-ec beaucou-p de protéines, et ilû'r arair aucuoe raison de penser qu'un mu-scle pour,ait gardàr iniact.s ses pïo-
prietés ea préseoce du pro<iuit. pourta-nt ,rr, -or.l. d_e gÀouille incubé t heure
daas ur Ri:oger corrteflaat 0,4 mIVI du toxique, reste excitable, et peut se contracter.
L'amplirude des contracdons successives diminue toutefois rapidement, et Ie muscle
devient inexcirable. Le tau.x d'ÂTp de ces muscles diminue i chrq.r. contraction,
tandis que le taus de phosphoryr-créatine ne change pas. La conclusion est donc
simple : le poisoo b1"1::1u ctéatite transphosphorytu* in uiuo, et empêche donc la
rephosphorriatioa de l'ÂDp pat. lo, rézction àe Lohmann (réaction o;. ces e*pe-
riences contirmées par DrnxrvsK^ et §7rr,rrr (1966), ManÉcner- et Bncrsns-
B'nur<x (1966) ainsi que par Movru^eRrs et stra.iNno'it 967) apportaient un appui
puissant à la théotie çl25sique, quoiqu'elles n'expliquent pus'I"-manque d,incoipo-
ratron d'18o dans ie phosphate inorganiqo. dora.nt rà conàction.
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tr. - LES BILANS ÉNnr-cÉuPuns

L'étude des bilans énergétiques se fait en deux étapes, justifiées pat des raisons

historiques et logiques.

Dans un ptemier temps, on établit un bilan global' où l'on compare I'énergie

chimique fournie pff 1., rér.tions à l'énergie thermo-dynamique libérée pendant

une ou plusieurs contractions. on module la-dépense énergétique en variant les condi-

tions mécaniques. On sait depuis FnNN (1923, 1924) qu'un muscle qui produit un

travarlmécanique (contractioà dynamique) libère plus d'énergie qu'un muscle qf

ne produit aucun travall mécaniqo. (contraction statique) ; un muscle étiré de

force durant une secousse ou o., iéaroo, libère moins d'énergie que s'il ne change

prrd.longueur.Danscetteconception,leniveaudeladépenseénergétiqueobser-
véed-urantunecontfactionisométrique(oustatique)estleniveaudetéférencepat
rapPoftauquelonévalueralesvatiationsdedépensesénergétiquesdurantunlxou-
vemeût. on étudiera donc d'abord les dépenses énergétiques durant lacontraction

isométrique, puis on éva|letales effets d,r,ne production ou d,une réception de tra.

vail mécanique.
Dans un deuxième temps, on tefite une dissection plus fine du bilan. Laltbéra'

,i." a e".rgie pàr Ie mr..1. n'est efl effet pas unifotme : elle varie au cours du temps,

ou d.'une contraction à la suivante.: on peut ainsi distinguer des « postes » énergé-

tiques. I1 est tentant d'essayer d'a.ttribuer à ces « postes » des « fonctions » spéci-

fiques liées au contrôle ou au fonctionnement de la machinerie musculaire'

1. Le bilan énergétique de la secousse .,

A) ÉNenclE cLoBALE.

Lepremiertruvat|importantestceluideC.lnlsoNetSrcgn(1960).Desmuscles
sartorius de grenouil; àn uzot" et intoxiqués à l'iodoacétate, sont stimulés à lon-

gueur constânte toutes les trois secondes à Ooc. lls sont congelés après un nombre

prédéterminés de secousses et aoalysés. Dutaot une telle épreuve' la force des

secousses consécutives diminue, et ii semble raisonnable de postulet que f intensité

du métabolisme doit en dépendre. Le nombre « équivalent- »-de secousses est le

fappoft de Ia somme des forces des secousses successives à Ia force de 1a secousse

Ia plus fofie. La concentfâtion de PC diminue linéairement en fonction du nombre

« équivalent » de secousses. On en déduit qu'une secousse s'accompagne d'une

hydrolyse de 0,29 prmoles de PC p" g"-*t de muscle (somme des réactions 4

et 6), Laconcentfation en ATP n? pas changé. Par ailleurs, Ia chaleur produite
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durant noe secousse est de 2,75 à 3,3 mcal /g (Hlll, 194g, 1953,
du bilan se réduit donc ici à :

a : - ÀH,.-
ffl pc

L'enthalpie d'hydrolyse de la pc ( ÀH'n") évaruée pour une secousse musculaire
est de 9,6 à 11,5 kcal/mole. L'enthalpie d'hydroiyse in uirro de la pc esr de 8,5 à
9,0 kcal/mole, d'après plusieurs auteurs (cf. §7or,noca, 1,971,).11 faut donc conclure
que 1'énergie libérée par l'hydrolyse de la pc suffit à rendre compte de la chaleur
produite lors d'uoe série de secousses isométriques.

Peu aptès, CenlsoN et at. (1963) ont examiné ie métabolisme associé av ua\îatl.
Des muscles sartorius de grenouille sont stimulés dans les mêmes conclitions que
dans l'expérience précédente, mais sont attachés à un levier isotonique. En -ài-fiantla charge du levier, on peut changer le travalr fourni par le muscle au cours
d'une série de 20 secousses. La PC de ces muscles est comparée à celle de muscles
témoins, qui se contractent isométriquement. On aboutit finalement à Ia conclusion
que la quantité de PC h1'drolysée en pmole par secousse et par gramme cle muscle,
tPC, égale :

-\PC : - 0,24 - 0,17 §r
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1958). L'équation

(1 1)

(12)

(13)

oùr § est le trarail fourni (en mcal ig) durant ure secousse. Il est commode de défi-nir u-o coeüicient mécano-chimique du travatl (N{anÉcrrar-, 1964) c*, qui est la
quantité de travail fo,,rnie par le muscle divisée par ra consommation de pc au-delà

dt niaeau de réÿrence isortétriqae. Dans Iecas présent,ilégale $ ,oit5,9kcal/mole.
urL I

Fn passant remarquons que l'équation (1,2) prédit une valeur correcte pour ia quan-
tité de PC hydrolysée pendant une secousse isométrique. En effet, lelravail Àe.r-
nique n'y est pas nul, car le muscle se raccourcit légèrement en étiro.ntle dynamo-
mètre, ainsi que son tendon etautres éIéments élastiques en série ayecla machinerie
contractile. ce travalT est d'enviro n 0,2 à 0,4 mca,I I à. r, métabolisme énergétique
d'une secousse isométrique requiert donc environ o2l a 0,31 çr,mole de pcÈ.

Dans une deuxième série d'expérierices, ces mêmes aLlteurs mesurent simultané-
ment la chaleur produite par le muscle, et le travall mécanique durant les secousses,
et trouveqt un cw : 9,8 kcal/more ; dans ce cas, l'énergià dégagée par re muscle
exige la même quantité de pc, quelle que soit s, forml (.h;re; ou travail). Ils
donnent plus de poids à ce dernier résultat. La conclusion devient donc fort simple :
chaleur et travail libérés par la secousse sont justifiés par l,hydrolyse de pc, avec
ÂH'n. : 9,8 kcal /mole. Dans ces conditions, l'équatiàn d, bilrn devient simpl.-
ment :

Q+w:e,8m,.
ce résultat fut confirmé par canrsoN et a/. (1967) etpàr \ü/rr,r<rr (1968), avec une

légère modification : l'enthalpie ÂH'p5 mesurée expérimentalement estlégèrement
plus élevée, de 11 kcal /mole. La valeur exâcte de iH,o" est cepenclaût secondaire
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à côté de la conclusion fondamentale qui est que i'énergie totale dépensée par Ie

muscle augmente en fonction du travail mécanique fourni ; c'est ce qu'on appelie
l'effet lrenn, sur lequel nous reviendrons plus loin à propos des tétanos.

B) Évoll,r'roN rElrpoRELLE DES oÉr,Exsns D'ÉNsncln rENDANT LA sEcoussE.

La production de chaleur du muscle suit une évolution temporelle biphasique

durant une secousse (Cf, p. ex. AuenRr,1.956, fig. 7). La première phase démarre

dès le milieu c1e la période de latence, précéc1ant donc l'apparition du taccourcisse-

ment (Hrr-r-, 1,949) et atteint un maximum bien avant que le phénomène mécanique

ait atteint son sommet. La deuxième phase est maximale durant le relâchement.

Il semble clue la phase initiale reflète d'une part les mouvements des ions calcium

et d'autfe part, l'actiÿation de l'ATPase de l'actomvosine et la chaleur de raccour-

cissement (cf.p.26 A).La concentrationsarcoplasmiquecles ionscalcium libres clans

le sarcoplasme, telle qu'on peut Ia mertre en ér-iclence par des méthocles opticlues,

spectrophotométtie d'un muscle ptéalablement chargé en murexicle (Jôusrs et

O'CoNNon, 1966) et luminescence cle I'aequorine stimulée par le calcium (Asrrr-nv

et Rrocs.ay, 1968) varie comme cette première phase (CrrarLÂIN et Pt'rsrlen, 1971).

La cleuxième phase résulterait de ia clégraclation d'énergie élastique en chaleur durant
Ie relâchement, sans que l'on exclue cependant une participation des mécanismes

qui maintiennent la force (HIlr,, 1964 b).

11 n'est pas possible cl'évaluer par a.nah se chimique directe l'évolution tempo-
relle de l'hydrolyse de Ia PC ou c1e I'AT'P durant urle secousse, pârce que les quan-

tités en jeu sont trop faibles pour être détectées. )Iais après intoxication du muscle

par \e fluoroclinitrobenzène, 1a réaction de restauration cle Lohmann (réaction 6)

est bloquée, et il est possible de ciétecter des r-ariations d'ATP durant une seule

secousse. Les résultats obtenus sont, hélas, dir-ergents. INrlNrn et D.tvrns (1962)

trouvent c1u'un sartotius de grenouille congelé au sommet cle Ia secousse (OoC)

aurait h'r'clrolysé 0,22 pmole d'ATP g, n-rais que s'il est congelé un peu plus tard,

durant le relâchement, la cluantité d'-\TP hvdrolysé monte à 0,43 micromolelg'
L'orclre cle grancleur des phénomènes est aussi en accorci avec l'hypothèse que tr:ute
la chaleur est clégagée par 1'h1'c1roh'se de l'-\TP, avec une enthalpie ci'à peu près

10 kcal/mole. Mor,mrennls et §(/,r.lr-srn (1961) sont cepenclant c1'une autre opinion:
dans leurs expériences, l'ATP est e\clusi\-ement hvclrolysé penclant la phase de mise

sous tension (0,3 prmole /g ; à 0"C) ; penclant la phase de relâchement, il n'! a

âucune hvdrolyse cl'ÀTP, en tout cas certainement moins clue 0,1 pmole /g. C.
désaccotcl est naturellement (esretta-b1e, car i1 est importaflt de savoir si le telâ-

chement d-u muscle est puïement passif, ou s'i1 requiert une coflsommâtion cl'éner-

gie chimique. Les théoties de la contïaction dépendent d-e ce fait, et p^t exemple, la

théorie cle Dlvrss (1963) prér,oit une hr-c1rolr-se d-'ATP dr,rtant le relâchement.

C) J,r co\cF,PT D',{(rf t\,À'r'roN.

Dans certaines conclitions, la stimulation électrique du muscle ne provoque pas

de réponse mécanique ; on obsen e cependa-.ot un poteotiel cl'action et une ltbéra-

Y

U
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tion de chaleur. La production de chaleur n'atteint toutefois que le tiers à peu près
de celle obseryée lors d'u.ae secousse normale (Hrr-r-, 1950 b). Ce fait suggère qu'une
fraction seulement de l'éaergie dépensée durant la secousse (environ les 2 /3) est
utilisée yar la machi:rerie protéique contractile pour engendrer force et râccour-
cissement. Le solde setait utilisé par les mécanismes qui contrôlent la cont(action :

ce serait le métabolisme d'activation. Ces derniers temps, on a attibué ce métabo-
lisme d'activation aux mécanismes de décharge de Ca++ dans le sarcoplasme et au

Pompage du Ca++ ionisé du satcoplasme vers le réticulum sarcoplasmique (i(usn-
MERTcK et a1.,1969 ; Horrsnnn et al., 1972).

Trois trpes d'ex1Ériences appüent ce point de vue :

10 Solüions bspe*aniques.

tn musde sartorius de grenouille rte se contrâcte plus en solution hypertonique,
ou très lentemeat (Hos-:.aru, 1958), quoiqu'il produise encore de la chaleur (Hrr,r,
1958 ii): 1 mel ,g etpzr secousse. Dans ces conditions les muscles consomment en
mosenrre 0,12 i.mole de PC lg put excitation, si leur glycolyse est bloquée par
I'acide mooo-iodoacétique (Danunns-Leunnnr, DmnuN, DnrurnR et MaNrr
7966), ce qui donne u:re enthalpie d'hydrolyse ÀH'n" de 8,3kca1 /mole, proche de
celle éyaluée par CrnrsoN et al. (1,963, 1,967) et §7rr,rre (1968). Si Ia réaction de
Lohma-ao (reacdon 6) est bloquée par le fluorodinitrobenzène, la consommation
d'-\TP tr'est que de 0,6 g.mole/g pour 20 excitxions (Dal:,nr,ns et a1.,1966), tandis
que seloa Krsr*rnrcx et al. (1969) il n'y a pratiquement pas d'hydrolyse d'ATP.
Comrne orr ne sait pas, faute de l'avoir mesuré, si la chaleur d'activation persiste
dans ua musde iotoxiqué au fluoroclinitrobenzène, on fle peutr pas interpréter ces

derniers résultats.

2o Contra$i.tns à lrès cawtet /ongweurs.

Ua musde trà raccourci (environ à 60 % de sa longueur normale moyenne) ne
déreloppe plus de force lorsqu'il est stimulé, et il fle se raccollreit plus davantage.
Sa productioo de rhaleur est alors fortement diminuée, moins de la moitié cle la
chaleur produite par rme secousse isométrique à longueur normale (Hrr-1, 1949).
Daos des musdes traités au fluorodinitrobenzène, I'ATP hydrolysé est alors de
0,05 ;rmole g par secousse (Davrrs et al., 1.967 ; I(usHlrnnrcK et a/., 1971). Cette
façon d'érraluer le metabolisme d'aawation prête le flanc à de graves ot jections. La
raison pour laquelle un muscle très raccourci ne donne plus de force n'est pas très
claire. On peut perse{ que c'est parce que la force acttve engendrée par l'intetaction
entre les filaments de mrosine et d'actine diminue lotsque ceux-ci sont pfofondé-
ment engrenés, mais il semble plus probable qu'aux courtes longueurs 1l apparak
des forces qui s'opposent àla{orce actwe (Gonoom et al., L966). Cette hypothèse a

été proposée d'a-bord par Àt;lrnr (1956 a) qui suppose que « les élérneuts contrac-
tiles travaillant cootre une force interne résistaflte dissipe une puissance égale à la
prod-uction d-e chaleur à très courte longueur ». Mais il se peut aussi que Ie muscle
ne soit plus entièrement activé à ces courtes longueurs. Tarr,on et Rü»rr, (i970) ont
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montré que les myofibrilles voisines de la membrane se contractent sous l'in-
fluence d'un stimulus, mais que celles situées en profondeur restent inactives. Il
semble donc illusoire de vouloir estimer le métabolisme de la pompe à calcir,m sar-
coplasmique à partk du métabolisme mesuré dans ces conditions, comme le tentent
I(usnr,rnnrcr et al. (1971).

3o Cantractions à lràs grande.r /ongueurs.

Si 1'on étire un muscle au de1à de 1a longueur normale, la force cle la secousse
diminue progressivement, ,usqu'au point où le muscle ne mani:Êeste plu,s aucurie
force en réponse à la stimuiation. Il est naturel de penser que Ia force engenct,rée par
le muscle clépend du degré d'engrènement entre les filaments ci'actine et de m1 o-
sine, c'est-à-dire c1e leur surface cle contact. ()r, l'étirement clu muscle diminue
cette région cf interaction. ()n s'attencl à ce qu'un muscle étiré au point où 1es cleux y
réseaux de filaments sont complètement désengrenés, ne pu,isse plus clévclopper
cle force ((ionooN e t a/.,1966).ll est aussi clair qu'en ce point myosirre et actine sànr
physicluement incapables cle réagir l'une sur l'autre : la machinerie contrâcrile est
donc en cluelque sorte « ciésamorcée ». Tout métabolisme résiduel pourrait clonc
être attribué à des téactions cle contrôle cle la contraction. Effectivement HrLL
(1950 b) a observé qu'un muscle étiré c1e la sorte produit encore de la chaler-rt après
une stimulation, qui cependant ne p(o\-oque pas de riposte mécaniqu_e p....p-
tible. SurrTn (1972) a précisé qu-e 1a ptoduction de chaleur duranr une secousse
décroît linéairement avec Ia force procluite par 1e muscle. Si Po1 est la force mari-
male ptoduite pat une secousse, et P est la tbrce d'une secousse cl'un muscle étiré,
la chaleur produite, H, est :

11 :n llI.PP.,- (14)

À ésale 26':t,,',,, cle la chaleur l-Iu produite par 1a secousse à krngueur optimale, c,est-
à-dire environ 0,6 mcal lg. Le coetTicient \I égare à peu près 2 mcillg ; il varie
légèreme-nt avecla saison. HortsHeR et a1. (1972) ont cànfirmé ces résultàrs, mais, en
outte, ils ont mesuré l'hycl.rolyse c1e la phosph orylcréatineen 30 secousses à iongueuts U
variables de muscles à glvcolyse bloqurée par f iodoacétate. La c1u-antité cle ilC hycl_ro-
lysée dépend de la force cle Ia secousse, selon une loi semblÀle à. I'equation (i4;.
Le rapport de Ia chaleu.r H produire à 1a pc hvdrolysée est cie 10 kcal /mole, a,o._, in
conciusion que 1e mitabolisme d'activation est « payé >» pâr *ne hy.drolyse de pc.
Cependant, si les muscles sont traités au fluorodinitrobenzène, Ie rapport i1e la cha-
leur produite à I'ÂTP hydrolysée est iui aussi de 9,9 kcal /mole, ce qi-ri d.émontre
que l'utilisation de la PC d-ans le muscle normal n'est que seconclaire à celle ole 1,ÀTp.

D) La cFrÀLEL,R DE RÂccouRcrssEMriN.r.

un muscle qui se raccourcit procluit un supplément cle chaleur clui esr pïopor-
tionnel à I'étenclue du raccourcissement (Hn-i,, 193g). Très visible p.n.{urrt .r., ie,u-
nos (cf. fig. 5), Ie phénomène s'observe aussi penclant lâ secousse (FIrr-r, 1949). Le
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coefficient de proportionnalité égale à peu près le quat de la force isométdque maxi-

male (Hrr,r-, 1938), mais il varie quelqu.e peu d'après la force qui est rn"âintenue

durant le taccourcissement (Hrr,r-, 1.964 a).

On ignote encofe si une hydrolyse de PC ou d'ATP correspond à cette chaleur

de raccourcissement (Moulrarnrs et al., 1'962 ; CenlsoN et a|.,1963 ; Dlrrns et al.,

1967 ; Kusnltnnrcr< et al., 1969 ; consulter aussi MouuAERrs, 1.969 et§7or-rncn,
1971 pour une discussion approfondie). Nous reprendrons ce problème plus loin,
lorsque nous étudietons l'énergétique des tétanos.

E) CoNcr-usroNs.

Il ressort de cette discussion que le métabolisme durant une secousse comporte
au moiûs les postes métaboliques suivants :

70 
^Iétabclisne 

d'actiaation lié à \a libération de Ca++ clans le sarcoplasme, et à son

passage rrers le réticulum sarcoplasmique lors (ou avant ?) le relâchement.

2o )Iétaltolistte dn tratail : lié à Ia production de travail mécanique. La maieure

partie de ce traçeil apparuit à l'extérieur du muscle (déplacement d'obiet, etc.). Le
reste est emmagasiné sous forme d'énergie élastique dans le muscle lui-même,

dans ses tendons et les objets soumis à la force musculaire ; cette énergie se dégrade

habituellemeot en chaleur duraot le relâchement.

3o )Iétabclisne dc ntaintien: lié à l'activité de I'actomyosine stimulée par le calcium

sarcoplasmique. Les protéiûes contractiles hydrolysent I'ATP à une vitesse qui
depend des positioos des filaments d'actine et de myosine du muscle, c'est-à-dire,

en défioitive, de sa longueur. Aux longueu(s supérieur.es àla longueur optimale, ce

poste dimioue proportionnellement à \a force du muscle.

4o Lz ,r/érabnlisfie du raccourcisseltlent, dont la signi:Eication reste erlcore incertaine.

5o Le »étabclisue du relâchernent: il s'agit surtout de la chaleur en provenance de

l'énergie élastique emmagasinée dans le muscle au début de la secousse ; il n'est

toutefois pas exclu qu'il y ait un métabolisme paticulier (Hrr,r,, 1,964 b).

Tous ces postes éoergétiques sont associés à une hydrolyse cle PC (ou d'ATP)
a\rec une enthalpie d'environ 9 à 1,1 kcal /mo1e, à l'exception peut-être des postes 4

et 5. Ces faits sont en accord ayecla théorie classique, et en précisent certains aspects

(effet Fenn, répartition du métabolisme, etc...). I1 persiste uoe grosse difficulté dont
nous n'al.oûs pas parlé, c'est qu'i1 existe une hydrolyse de PC après une actiyité

contractile longue (LuNoscaan», 1,934) ou coulte (5 secousses, SnnoNCK, 1,965).

Nous la discuterons dans le paragraphe suivant consacré au-x bilans énergétiques

durant le tétanos.

2. I-e tétaruos

^{u début d'un tétanos isométrique,la {orce du muscle croît rapidement au début

ÿers tur plateau qui est maintenu pendant toute la durée du tétanos. Ce plateau est

lisse, à condition que ia fréquence des stimulus soit suffisamment élevée (ce qui sera
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toujours le cas dans toutes les expériences clui seront décrites ici), mais il peut dimi-
nuer lentement. Si le tétanos se prolonge la force décroît progressivement. Cela est

surtout marqué si la température du muscle est élevée ; ainsi, un muscle sartorius cle

grencruille maintient bien sa force à OoC, faibLssant à peine d"e 0,9 oio par seconde

(MenÉcnar, et N{olnrannrs, 1963), A 20oC cependant, 7a" {orce climinue brusque-
ment après 3 à 5 s de tétanos (ManÉcrrer et AL BERr, 1958 b). J-'intoxication clu muscle
par l'iodoacétate ou par le fluorodinitrobenzène n'af{ecte guère cette fa"tigu,e, sauf
pour les tétanos prolongés. Lotsque cessent les stimulus, le muscle se telâche et 1a

force d.isparait.
Pendant le tétanos, on peut mocliltier la longueur du mu-scle, gràce à un ergo-

mètre. Si le muscle est raccourci, Ia force tombe à un niveau qui dépend de la vitesse

du raccourcissement, suivant la loi hyperbolique d-e Htr,r, (1938) et le muscle produit
du travail mécanique. Si le muscle est étiré durant le tétanos, sa fotce âugmente, et y
l'ergomètre exerce du travail mécaniclue sur 1e muscle (travail négatif).

On peut cliviser l'énergétique du tétanos en trois Postes : l'énetgéticlue durant
l'état stationnaire (métabolisme stable ou de maintien) ; l'énergétique durant les

phases transitoires, mises sous tension et relâchement (extramétaholisme), et

l'énerg,3tique du ttavail mécanique, positii et négatif.

À) ÉNencÉ:rrel-E DE t'É:r-r'r sr-trro\\-LrRE,

1O L,t CHÀLEUR DE MAINTIEN.

Comme le nom l'rndique, i1 s'agit de l'énergie dépensée par le muscle pour main-

tenir la force du muscle pendant la contraction. Pour l'évaluer, il faut stimuler le
muscle à longueur constânte. Âprès que la phase d.e d.éveloppement de la force est

terminée, 1e muscle continue à proclurre de la chaleur, aussi longtemps clue 1a con-

traction se poursuit. Cette procluction de cl-raleur n'est toutefois pas simple: au clébut

du tétanos, cluoiclue la force reste consrante la prod.uction de chaleur clécroît expo-

nentiellement vers un niveau qui se maintiendra a,rtant clue 1a conttaction. Il faut

,1m,' :i' x: ï,ffi :J : : ï: 1î^'i: il::ïl #i :',ï' !;:,; "i;:: *ff ff"*ff i1î u
La ptoduction cle chaleut totale, lt, égale clonc (Aunex'r, 1956 a).

h: l1^s-ur - 7^ (1 5)

La cha/eur de ruaintien stable, hs est toujours strictement proportionnelle à 1a force

du muscle. Si le tétanos est prolongé, et que par fatigue la fotce musculaire décroît,

la chaleur cle maintien décroît propoltionnellement (Àrrnenr, 1956 a ; X'[anÉ,cuar,

et ÀunnRl, 1.958 a). Si le tétanos est intefromPu paf un intervalle variable, la cha-

leur de maintien reste proportionnelle à la iorce cléveloppée. Lâ constante cle pro-
portionnâlité ne change pas clans le cas c1'un sartorius cie grenouille stimulé à 0o

(Arrnrn'r,et MaxÉcrr.rt-, 1.963) mais elle d.iminue si 1e muscle est tétanisé plusier-its

fois à 20oC (N{anÉcrrar- et AuuuRr', 1958 a). J,'intoxicationparl'iodoacétateî'?.{lecte
pas 1a cha-leur de maintien à 0o (Frsrrr,n, 1930 ; r\unnRr, 1,956 a), mais peut diminuer
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la production de chaleur durant un long tétanos à 20oC (ManÉcHar, et Lenecq,
1972). L'intoxicatiofl au fluorodinitrobenzène (Aurnnr, 19G4) la diminue.

La chalear de maintien dépend de la longueur du muscle : elle est maximale àla
loagueur or) la force développée est maximale. Si le muscle est amené à une longueur
supérieure, la production de chaleur décroît quasi au prorata de la longueur (Aunnnr,
1956 a); aux très grandes longueurs, il persiste une production d.e chaleur, qui est
l'homologue pour le tétanos de la chaleui d'activatiot, d. L secousse (sur::u, 1r)lz ;
IlousunR et al., 1,972) ; cette chaleur d'aciivation du tétanos égalerait 27 o/u de la
chaleur de maintien optimale.

Si le muscle est tétanisé isométriquement à une longueur inférieure à Ia longueu-r
optimale, la productioo de chaleur lt, décroît linéairement ayecla force maintÀo. ;
à très courte longueur, le débit de chaleur est réduit à la moitié environ du d.ébit

axiurru,l, alors que la force isométrique est nulle (Aunenr, 1956 a).
Seion Âr'nnnr (1956 a) /a cltaleur de maintien labile, /t^e-at,varTeayecla longueur

d'uae mardère très iatéressànte : aux grandes longueurs elle ne change guère, et est
indqrendante (ou quasi) de Ia force isométrique (confirmé par Honsrrnx et al.,
797Q ; aux courtes longueurs elle varie proportionnellement à hr. Lafréquence des
excitants n'iafluence guère /6 ou o. ; une alcalinisation du Ringer du pH 7.3 au
PH7.8 augmeate lulpelr z, rnais la quaatité totale de chaleur lablte (hs/æ) n,est pas
changée ; l'iotoxication par I'iodoacétate ou 1e fluorodinitrobenzène (Aunnnr,
1964) reste aussi sans effet. r.e Qr" Z^ esr d'enviro n 4 à 5 et, comme il est le même
que celui de br,le rapport b^ brrcste voisin de 1 de 0 à 10o ; la quantité globale
de chaleur {qrrra.intien labùe ba;'" a cepeadant le rnême erc gue la tension sôit 1,6.
Enfin â-1 est tres îaagable, au contraire de b, : le rapport ho lh, de 1,2 à unpremier
tétaûos, tombe à 0,5 dans un deuxième tétanos qui suit le premier à un intervalle de
5 à 10 s ; il n'afteint encore que 0,8, si f intervalle ent(e les tétanos est de 2mn, la
récupération complète de /1 dure 15 mn, à 0o (AuBERr et MARÉcH rr, 1.963 ; Aunnnr,
1968). 16 lsmplacement du chlorure du Ringer pat de l'iodure augmente à la fois
ltt et t (Goorn-Lr:;o-De Becrnn, 1965). ce fait est significatif, car f iodure est un
potentiateur de la secousse ; ces ions agissent probablement au niveau des canali-
cules T, en abaissant le seuil du couplage électro-mécanique (HoocrrN et Honowrcz,
1960) ; l'effet potentiâteur serait obtenv par une augmentation de la quantité
d'ioas ca+- 71bérés dans le sarcoplasme par le potentiel d'action (seNnow et
Pnetsen, 1964). La chaleur labile de maintien n'existe pas chez ceftains muscles :

rectws fetnorir de tortue (§7or-eocn, 1968) ; latissimws dorsi de poulet (CaNnrrr,o,
1e71).

Ln signification de la chaleur de maintien a en fait été déjà cla.irement appréhendée
pat Aunnnr (1956 a). Comme 1I I'affirme, elle est surtout claire pour les grandes
longueurs car dans ce cas, le taux de production de cheleur h est de la forme :

/1 :/1oç-at*n* (16)

D'après Aurenr (1'956 a), h, ttahkakl'activité ÂTP asique des myofibrilles, siège
de micto-cycles de contraction et de relâchement i h&-ct poarcait correspondre à
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la chaleur d'activation. IJn peu plus tard (Àunenr et Goorn,trNo, 1965), il spéciiie
que « la chaleur labile pourrait avoir une origine complexe : libération et mouve-
ment de calcium ionisé, et aussi utilisation des nucléotid-es 1ié s aux protéines mLls-

culaires ». 11 est frappant en tout cas cle coristater que la forme de i'équation 16

se rapproche fort de celle de l'équation (1,1). Cependant, si. hu est à peu- près équi-
valent à M du point de vue qu-antitatif , lt g -:r est 'beaucor-rp plu-s grancl que A. Ceci
suggère $we hoe-tt pourrait avoitla nature d'une chaleur d'activation, mais modi-
fiée. Chaque potentiel d'action consécutii de 1a volée tétanisan.te llbétetait dans le
sarcoplasme une quantité décroissante de calcir-rm ionisé et, en. même temps, inhi-
beraitla pompe à calcium. L'inhibition progressir-e de la pompe à calcium erplique-
rart 7a disparition progressive de ho, bien que le mu-scle reste €n téta-nos. Àprès le
dernier stimulus, f inhibition c1e 1a pompe se dissiperaitenquelques centièmes de

seconde, ce qui expliquerait pourqr-roi le re1àchement tétanique surriett a-r,'ec u-11

Léger rctard ; cette hypothèse rendrait a,.,-ssi compie du fait qu-e 1e relâchement est

d'r-utant plus rapide qu-e hp-:t était plus é1er.é ?-u moment de l'atrët cl,u tétanos

(Alrorr, 1950). l\fais e1le n'est pas encore sutÏisante car le muscle setelâche encore,

r-près quelques secondes d.e téta-nos, alors 9v,e /t.re-:t a dispatu. Ceci implique que
la pompe à calcium est active de manière roitri,itte pend-ant toute 1a d-u"rée d.u, tétanos,
cofiune 1'ont suggéré SaNnnnnc et C,\RLSo\ (1966'1 et \-\ror-rocp, (1971) ouL peut-être
qu'elle est réactivée un certain temps après le Cernier stimulus. 11 n'existe âucun
ârgument direct en faveur de 1'u,ne ou 1'r.,-,-tre hr-pothèse. )Iais i1 semble qu'une par-
tie (environ 25 o,) de 1a chaleu-r maintien sia'o1e persiste même quand le muscle est

étiré au point ou 1es protéines contractiles sont désengrenées (S.,txonr:,nc et C,lRr,soN,

1966 ; F{or,rsnnR et al., 1972; SrrrrH, 19-2), encote que INr,tNlB et a/. (1964)
trouvent que l'hydrolyse de PC tombe pratiqu-ement à zéro. La forrnu\ation d'Au-
BERT (éq. 16) serart d.onc incorrecte, i1 raudrait 1a modifier en fragmentani lts :

urie pârtie serait de fait proportionnelle à P Po, mais une autre serait indépendante
de la fotce du muscle, et au.ssi de sa loegu-er,lr. Cette fra,ction /t'n résalterait de l'acti-
vité continue de la pompe à ca1ciu,m.

Pour résuruer, on peut penser que ie nétabolisme cle maintien comporte deux frac-
tions. La ptemière est liée à l'activité .\TPasiqu-e de l'actomyosine : e11e est propor-
tionnelle àla{orce du muscle (avec une complication du- côté d,es lor-lgu-eurs couftes
du muscle, où. une pariie importârte d.e 1a ioice doit être utilisée pour rnaintenir la

d,éformation d'u.n muscle exag,érémenr raccourci). La deuxième est 1iée à i'a"ctivité
de la pompe à calciu"m : très éler,,ée au, d.ébut c1u tétanos, cette activité diminue expo-
nentiellement rrers un nivea.u oir la dépense ci'énergie qui iui est liée atteint à peu

près le tiers de la puissance dépensée par les protéines contractiles. Soulignons que

ces hypothèses, tout a.ttr:a\t^fi.tes qu'e1les soieni, ne sont basées que str-r cles a"rgu-

ments somme toute fort indirects.

2o Lp, rrÉr,tnor,rsrrE srÀulE.

ManÉci:'rl et N'Iolnraenrs (1963) et }I-rnÉcrrar (1964) ont appelé « métabo-

Iisme stable » 1es téa.ciions chimiqu,es associées à 1a production d-e chaleur d"e main-

Y

Y
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tien br. Ils le mesurent en compatznt des tétanos isométriques, de façon à excrurele métabolisme lié à la mise soui tension, à Ia chaleur de mlintien labile et a.relà-
chement. 

.Par exemple, des muscles sont stimulés à }oc par un seul tétanos d,une
durée variant de 3 à g9 t: ., sont congerés après re retâchem ent. Laphosphoryrcréa-
tine de ces muscles diminue linéairement âr,ec la durée du tétanos (À{anÉcrrar- et
Ilor.r..urasnrs,1962; M,r.nÉc,au, 1,964c; Grr_tnRr et ai., 1971). A 20oC, la chute
de la PC est plus rapide et déctoît exponentiellement à cause de ia chute rapide de la
force (caNnrELD et ManÉcrrar,, 1972). Lav-itesse de |hydrolyse de pc n,a étémesu_
rée dans ces conditions que daas peu de tïâvaux. Erle est de 0,3 micromole par
gîa:inme et pM seconce pour des sartorius de Rana pi1:ient (x,{enÉcrrar, et x{o1r_
\rÂERTS, 1962), ce 0,5 micromole pEr gïamme d" mr.r.t. 

", 
p^, seconde poul des

srrrorit:s d-e Rana terzpcraria (À4anÉcner, , 1964) et de 0,45 *i.romol" par gïamme
et par seconde chez le gastrocnémi en de Raua teruporaria (crnnerrr,r, r et a/., comm.
person.). corrélativement, d'ailleurs /. est .r., p.o plus faible chez Rana te:ruporaria
qre chez Rzna pipieru (Hor,rsunn et a/.,1972). f'"ntÀnlpie d,hydrolyse est de i,ordr"
de 8 kcal mole à 0oc-(Mamcuet,1964) et g,g kca.i/more à âOoc (caNprzr» et ar.,
1972)' Fn comPârant la production de chaleur de l'hydrolyse de pC de soleus isolé
de souris, Sp.r:.-on etsc-rrorrel,rus (1970) évaluent AH,r. à g,5 kcal/mole. Ces
valeurs sont proches de l'entlalpie d'hydrolyse de la pc in uitra. D,a_utres âuteurs
troB§enr une enthalpie d'hrdroryse plus élev-ée, de 11 kcal/mole (cenr,soN et ar.,
1967 ; §-[xrn, 1968). Elr étudiaat le muscre d.e rortue (iiceps cruris) v/a1sn etwor,cr. (1970) rroÈrieÊr une enthalpie rFI'n" de 1,3,2 tàt7mote. A cou.rte lon-
guellr, la ritesse d'hrdrolvse de la pc dimiaue d.e moitié (À{anÉcnar.,1.964) ou des
deur tiers (S-rr-onexc et c-rnrso..-, 1966) en bori accord avec la diminution de /,
a1L\ courtes longueurs.

sigaalons entio la propriété remarquable que Ie métaborisme sable ne d_épend
pas des internrptions qui peuvent « découper » l'activité tétaniqu-e. Aussi, ii re
muscle est stimulé par deux tétanos, de façon que la durrée totale de tétanisation
ctoisse de 4 à 30 s (à 0o), lâ relation pc-durée à la même pente que si les muscles
avaieot été stimulés pat vn seul tétanos, mais les deux dioites sont décalées. On
peut refaire ces expériences en donnant 4 ou 6 oa n tétanos: on observe que la pente
des relatioos PC-durée de tétanos restent toujours égaies, mais les écarts entre les
droites soflt proportionnels aur différences des ,lo*È"", n de tétanos (À4anÉcuar,,
1964). cette différence introduit le concept suivant, \,extramétabolisme.

- . 
T_ou-tes les expériences précédentes ont été faites sur C.es muscles intoxiqués à

l'iodoacétate, pour bloquer la glycolyse. si les muscles sont intoxiqu-és au firoro-
dinitrobenzène, orl constate qu'ils peuvent se contrâcter dix à vingi secondes à 0o.
A ptemière vue cela pataît corfiradictoire avec le mécanisme d-'actàn de ce poison.
Car si le muscie ne peut utiliser que son ATF (la PC est hors circuit , car la iéaction
de Lohmann est bloquée, cf. réaction 6), on calcule faciiement qu,un stock d,ATp
d'environ 3 micromoles/g sera épuisé totalement en 5 s s'il est utilisé à la vitesse
normaie de 0,5 à 0,3 micromole/g/s. L'explication est que ces muscles hydro-
lysent I'ATP à une vitesse 50 à 70 o/o inférieure à celle des rrrluscles contrôles (l\ianÉ-
c.,ÀL et BÉcr<Bns-Br-nuxx, 1966) ; rappelons que ce poison déprime aussi /3.
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En conclusion de toutes ces expériences, oo peut aff.kmer. qu'à la production de
chaleur de mairitien /u cottespond une hydrolyse de phosphorylcréatine, avec une
enthalpie de -9 à 

-1"3 
kcal /mole.

Cette situation satisfaisante confirme donc la théode classique. II subsiste bien
une difficulté : la variabilrté des enthalpies d'hydrolyse de PC rapportées par les

différents expérimentateurs, qui pousse Wor,ecnn (L971) à mettre en doute Ie sehéma
classique. Mais il faut bien dire que ce û'est pas un argument suffisant pour ébranler
Lathéorie classique. De petits ajustemeats des chaleurs de neuttalisation des méIanges
tâmpons peuvent peut-êtte rendre compte de cette variabilité. Il en va tout âutre-
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Bilans énergétiques daranl an lêtattos inmétrique (sartorius de grenouille, 20oC). L'énergie
est exprimée en « équivaient de liaisons phosphates à haute énetgie ». On donne de bar en haul,
successivement : 70 7a quantité de phosphoryluâtine hydrolysée par des muscles en oxygène ;
20 la qwantité de PC hydtolysée par des muscles eî^zote, à glycolyse bloquée parl'iodoacétate
(IÀA) ; 3o 7a qrartlté 2, atgmentêe de lÀTP hydroiysé pâr ces muscles, cottigée pour f intet-
vention de la myokinase et de l'ÀMP-de"miaase ; 40 Ia cha)eur produite par ces muscles : elle est
réduite en « équivalent -P » en admettant que l'enthalpie d'hydrolyse des -P égale 8,8 kcal /mole ;
cette chaleut n'est pas influencée par le traitement subi par le muscle (Or-IAÀ/Nr). Toutes les
coutbes devraient coïncider, si les balaoces énergétiques étaient équilibrées (d'après CaNnrnr,o,
Lrracq et ManÉcrrer., 1g7i).

ment d'une expérience de bilan énergétique obtenue pâr CÂNFrEt-o et al. (1,971,
1972) : Ià le désaccord avec la théorie classique est tel, qu'ofl ne peut échapper au
problème posé. Nous allons maintenaot étudier cett€ expérience. Des muscles sar-
torius de grenouille sont stimulés tétaniquemeît à 20oC par. vî seul tétanos isomé-
trique de 0,5 à 1,2 s. P. CeNrrer-» a estimé les changements en phosphorylcréatite,
créatirle, nucléotides adényliques et inosine monophosphate. Simultanément, dans
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des expériences parallèles, la production de chaleur fut mesurée pàr J. Lrnecq. La
fig. 4 résume les résultats. La production de chaleur y est représentée en fonction
de la durée du tétanos ; elle est exprimée en équivalent de liaison phosphate riche
en énergie, avec une enthalpie d'hydrolyse de B,g kcal /mole (*r" : a /B,g). Un pre_
mier groupe de muscles est stimulé en oxygène, un deuxième groupe de muscles
est stimulé efl ezote, après intoxication préarabre à r'iod.oacetate porlr bloquer la
glycolyse. Les muscles en oxygène hydrolysent de la phosphoryliréatioe, siu;vant
la courbe marquée (lpc en or); les nucréotides ne .hrngàt pas. on observe un
écart importànt et croissant avec la durée du tétanos entie Ia fC hydrotysée et la
production de chaleur: les deux coutbes devraient corncider si toute la chaleut étajt
fournie par l'hydrolyse d-e la PC, avec une entharpie d'hydrolyse de g,g kcal/mole.
Dans les muscles intoxiqu-és à l'iodoacétate la chaleur produite est. la même que
celle produi.tepar le muscle normal mais |hyd-rolyse dela pc est plus rapide, ei il
survient en même remps u-ne hydrolyse d'ATp, ainsi que des varia-tiorri d,ADp,
d'AN{P et d',rMp. La courbe A (pc + ATp + alap + IÀ,{p) représenté
la somme totale des liaisons phosphates àhauteénergie hydrolysée dans ces condi-
tions. On voit que cette courbe est plus ptoche de la couibe dL production de cha-
leur que celie qui décrit,l'évolution tem;oorelle de l,hydrolyse de la phosphoryl_
créatine du muscle normal. Mais il suLrsiste uo déficit important : 1l y a.urtrià".rr.rrt
tro'rr de chaleur produite Ftar rappofi aa métabolisme d.e ia phosphorylcréatine et des
nucléotides. Au côté droit de 7afigure, on voit un essai d. frr.iionr,ement du méta-
bolisme tétanique en trois postes ; une hydrolyse de pc ; une « restauration »,
{ormée de réactions susceptibles de resynthétiser d.e I'ATP par des chemins situés
en-dehors de ra réaction de Lohmann, c'est-à-dire la glycolyse et les oxydations
(cas du muscle normal) ou les réactions myokinase et AMP-déaminase (cas du
muscle intoxiqu'é àl'iodoacétate). Eofin, il y aurait ur1 pïocessus Z responsablè d,une
fruction importaote de la production de chaleur, surtout pour les tétÀos plus longs
que 4 secondes. La fla'tùre de Z est inconnue, mais il semble bien que les réactiois
ne sont pas des réactions de,la glycolyse ou des oxydations (ceNnrnlo et a/.,1971).
Pour les tétanos de moins de 4 secondes, la production d.e chaleut est entièrement
explicable par l'hydtolyse de phosphorylcréatine, dans le cas des muscles intoxi-
qués à 7'iodoacé'tate. Dans le cas de ceux en oxygène, il est probable (mais non
encore.proJrvé) que 1a glycolyse et/ou les oxydations contribuent à la production de
chaleur, de sorte que 1à aussi le blla.n énergétique est équilibré. A ce point de vue,
les tétanos courts à 20o sont donc semblatles aux tétanàs (même plus longs) à 0o.

B) ENTncÉTIQUE DES PHÂSES TRANSIToIRES :

l'nxrRAnaÉtÀBoLrsME.

L'exttarrrétabolisme est uoe {ractior de 1'énergie dépensée par le muscle en con_

9.""1 isométrique : celle qui est proportionnelle au nombr. de tétanos et qui ne
dÉpend que Peu de la durée des contractions. Ce concept a été introdait par ùanr-
cr{{r er Mornr,ra-r,nrs (1962) et étudié plus prorondément par ManÉcnoi ltlo+;. lt
rePose sur l'observation déjà signalée plus haut, que nous reprend.rons plus en dÉtail

J PEYsrol-ocrË, rorm 65, No 7,7972.
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ici. si un muscle est srimulé pendant une durée D, la quantité totale de PC hydro-

lysée est APC ; cofiime ,roo, l'urrorls déjà décrit, 
^PC 

est une fonction linéaire de

D. Si noo, découpons Ie tétanos unique de d.urée D en plusieurs tétanôs plus courts

de durée d,tel que nd : D, on observe que la ql6ntité de PC hydrolysée augmente

avec le nombre-fi de tétanos, la trIiationétant aussi tinéaite (pout autant qwe d > 2 s

à 0o). De ces faits, on peut titet une éqaation gétérale, qui décrit Ia guantité de

phosphorylcréatine hydiolysée, ÀPC, en fonction de la durée totale D de stimula-

tlon, et du nombre n des tétanas consécutifs :

^PC:fl.Me"*D.M.
(17)

MLrç est l,extramétabolisme, égalà 0,78 micromoie PC/g et M. est le métabolisme

stable, égalà 0,5 mictomole par g(âmme etpaf. seconde (cas du sattorius de Rana

tempararla, OoC, intervalle entre les tétanos 30 s, ManÉcHAL, 1,964). Le gâstrocné-

miËn de grenouille donnerait des résultats analogues (Cr,nnnrnr-r,r et AMBRosoLr,

commrniàtion personnelle). Les données d'autres âuteuls peuyent s'analyset dans

le cadre de cette hypothèse, comme dans les exp'étiences de I(usnrr'lE'RICK et Davms

(1969), quoique les auteurs fassenJ une analyse toute différeote.

L'extramétabolisme est l'énergie dépensée au début, à la fn et, éventuellement

entre les tétanos. C'est en quelque sorte l'énergie que le muscle doit dépensef pour

démarrer. ou s'arrêter. Cettè énergie doit être fournie ert sus de I'énergie nécessaire

au maintien dela contraction isométrique. Les composantes qui s'additionnent pÔuf

former I'extf^métabolisme sont âssez nombfeuses, et toutes ne sont peut-êtfe pâs

identifiées. Prenons comme exemple un sartorius de grenouille tétanisé à OoC, or)

Mnx : 0,78 micrornole PC/g. Si fon admet que l'hydrolyse de laPC a une enthal-

pie de 9 kcal /mole, l'énergie équivaleate de Mffi est de 7 mcal/g. Cette énergie est

iépartie entre 1es postes suivants (ManÉcrrel-, 1964) :

Lo travalleffectué par le muscle pour étirer le dynamomètre (0,4 mcal/g) et

Ies tendons et autres éléments élastiques ea série avec la machinerie contractile

(0,3 mcal /g). C. travall élastique est dissipé en chaleur pendant le telâchement, mais

àoit être i payé » paf une hydtolyse de PC, comme l'est le truvarl mécanique qui

estfait en conditions isotoniques (cf' équation3 et1.2) ;

2o la chalewr de raccoarcissement, évaLwée à 0,2 mcalf g ;

30 la chalewr résiduelle de maintien, libérée après le <iernier stimulus, pendant

le relâchement. D'après lPrn't (1964 b) elle serait de 1,8 mcaT f g ;

40 La chaleur labile de maintien et la chaleur. d'actiration, au début du tétanos.

D'après les résultats d,e Hrr-r- et §IoLEDGE (1,962) on peut l'évalaer à 4,5 mcal lg'

Le grand total de ces postes s'élève à 7,2 mcal /g. Ces postes paraissent donc

rendr. .ompte, d,ans l'ensemble, d'un extramétabolisme de 7 mcal lg. Remarquons

aussi que .Jtt" unulyr. est compatible avec f idée que toute l'énergie dégagée par,le

*os.lJ (Q + §7) piovient d'une hydtolyse de PC (avec 
^ 

H;" : -9 kcal/mole)'

Cependant, on peut lui opposer plusieurs obfections'

ôn peurrurrJdoot. udÀ.ttr" que le poste 1 est couvert par une hydrolyse de PC,
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pnisque la production detravalT mécanique le requiert (cf. éq. 3 et 12).11 est déjà
pgior cettain que le poste 2 exige une hÿdrolyse à-. pc. ce point est iiscute plusloin. De toute façon ce poste est faibre, .t .'il raut re négliger, cela ne ,hung*^
guère les conclusions. Le poste 3 est aussi douteux, ..rtrirrË-.rrt quant à sa gtan-
deur absoiue. Rappelons aussi que À4olmraERrs et \x/ar,r,Nrn (1gàT ne trorivent
pas d'ATP hydrolysé pendant le relâchemeot, mais il s,agit d,une secousse.
D'après Grr,srnr et al. (1971), ra thermogénèse durant re rerâchement serait près
de deux fois plus grande que celle trouvée par Hrll (1964 b) et dans ce cas l,esti_
matioa de la chaleut résiduelle de maintien d-urant t. ràta.n.Âent âugmenterait de
1,8 mcal lgà3,2mcallg. Le posre 3 rendrait clonc compte dera,,"oi..rg de Mu*.

Quant au Poste 4 il métite une discussion particulière. Sans doute les ârguments
déià e4posés iadiqueraient que la chaleur labile de maintien tra]hiruitl,activ-ité de la
pompe à calciurn ; il est alors tout à fait ritsonnable de postuler qu,il doit lui cor-
respondre r:.ae hydrolyse de pc. ManÉcrrar- et Morrlrannrs (1963j croyaient qu,ilr a trop peu de PC hrdrolysée pour rendre compte de la chdÈur de maintien luËi1.,
iusqu'au moment où il fut montré que cette clialeur est très fatigable (Àunnnr eillrnÉcmr, 1963)- Ea effet lorsqu'on répète un tétanos, ra cbareir rabiie diminue
très fort : ceci iette ua doute sérieux sur la gmndeur de ce poste daas le terme nMu*
de l'équatioo 17. Dans les expériences tenant compre de cette fatigabllité,Uenfcri,
ç?6q n'a'air pas pu démontrer une hydrolyse correspondante de pc. plus tardlf-rnÉcru.' m Brcrcns-Br.nurx (1967) ainsi que ManÉc,er, et Aunnnr (196g)
croieat aroir démontré que de l,ATp correspon-dant àIa chaleur labile .rt hydrollrsé danq des muscles intoxiqués au fluorodinitrobenzène.

Récemment' Gr,'IÀ7rl7ssai..(1971)ontgrandement amélioréIa résolution temporelle
des méthodes chimiques, en accroissant ra vitesse de congération du muscre : ils
l'écrasent eatre des marteaux refroidis àl'azote liquide (au"lieu de les cong eret par
immersion d*ns un liquide Éfuigéré).Ils trouvent que la quantité de pô hydro_
lçsée peodant les 2-3 plemières secondes du tétanos .it trop ^fulbt. uo regard.'de la
chaleur dégagee à ce moment-là. Le déficit est de l,ordrË de 10 mcal-ig. ce fait
iadique que la chaleur labile de maintien n'est pas couyerte par une hydro'lyse conco-
milaafe de PC, rri même d'ailleurs, une bonne pattie du mêtabolisme au clébut du
téanos' Com"ne, par ^illsurs, 7a cLtaleu, de maintien LabiTe patakbien constituer un
poste imporant de 1r=-, il faut en conclure que le pro..rro, qui en est responsabre
est rearrersé plus rard, apres Ie tétanos, paï une hydrolyse de phospho rytcréatine
(Grrnrnr et al-, 7971)- oa en a.*iverail donc à ..tt. .orr..pt-ioo, !o,ii poorruit
esister ce qu'oa pourrait appeler une dette de phospho rylcreÂnr.

r-a possibiüté d'rrne telle dette est renforcée par l'existence d,une hydrolyse de
PC après le tétanos- Déià signalée par LuNor"oo*o (rg34), elle a été rctrolt;ée pat
spnoxcx (1965) : pendaat la minute qui suit .irrq s..oorres, il observ. on" hydro-
lrse d'eoriron 0,8 micromole pc /g, dont la moitiZ est justiliée par une phospirory-
ladoa d'hesosemonophosphate en hexosediphosphate. En rapiort dir..t À.. ..
fait, un de ses élères 6r.r*a.. FIryonN, 1,910) a observé qo,upra, deux secousses de
la yie il n'y a que 0,14 micromole de pc hydrolysée uio* qo. d'après canr-soN
et Srcrn (196{t) on s'atendrait à urre hydrolyse d,e 2 x 0,29 : ô,5g pmoles pC 

/g.
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Immédiatement après la cinquième secoussç (les secousses sont à intervalles de

2 s) on trouve à peine une hydrolyse de 1,08 ptmoie ce qui est aussi inférieur à l'hy-
drolyse mesurée à partir des données de Cenr-soN et Srcsn (1960) qui devrait s'é-

Iever à 1,35 prmole/g/s (SrnoNcr, 1970). Ces faits suggèrent qu'une dette de PC

s'établit au début de la série de 5 secousses. On peut d'ailleurs rappeler à ce propos
deux recherches oir âucufle hydrolyse de PC n'est trouvée après une (ou quelques)

contfâctions de courte durée (CanlsoN et SIGnR, 1,96t ; h4or,ruennrs et al., 1.962).

Après un tétanos de 5 s (sattorius de grenouille à 0o) SpRoNcr (communicationper-
sonnelle) a pu détecter une hydrolyse post-conttacttle de PC s'élevant à 0,6 micro-
moles/g, cette PC est res)rnthétisée 4 mn plus tard. De plus 1a resynthèse de PC est

plus lente apfès ur-l tétanos qu'aptès une série de 5 secousses (SrnONcK, corffnu-
nication persounelle) : cela parait indiquer que « autre chose » que la PC doit être

restâu-rée aptès le tétanos.

Si le recouvfement est irrhibé par l'iodoacétate-Nr, I'hydtolyse post-cof.trâctile de PC
se retrouve régulièrement, mais si le recouvremefl,i est permis, la situation est moins claire :

dans certaines circonstar,,ces i1 y a une hydrolyse post-contractile, dans d'autres, il n'y en a
pas (SrnoNcr< ,7970). Grr-trnr et a/. (1.971) citent aussi des expériences tendant à démontrer
qu'it y a une hydrolyse post-contractile après u* tétanos si le muscle est intoxiqué à l'iodo-
acétate-Nr, mais qu'en oxygène il y a seulemerit uoe resynthèse de PC. ManÉcrrar- et MoM-
MÀERrs (1963) n'ont pas observé de changement du taux de PC pendant 1 à 1000 secoades

après un tétanos ; il s'agissait cependant de muscles intoxiqués àl'iodoacétate.
Si l'existence d'une telle « dette » de PC est eflcore bien hypothétique, la nüùre du pro-

cessus en cause l'est bien plus encore. Il ne peut s'agir d'ufle hydrolyse d'ÂTP, puisque la
concentration en ÀTP augmeote plutôt (Grr-anxr et a1.,1,971). On signale parfois une aug-
mentation du phosphate inorganique (Fr-rcx-uxsretN et al., 1954 ; Davrrs et a/., 1,959 ;
MonnAenrs, 1.961 ; Grr-nnnr et al., 1969, 1971) mais ces aîîirmations ont été rétractées
par certains auteurs (Drr-r-uva et a|.,1.968 ; Grrnrnr et al.,7971). Déià DrstÈcur en 1960,

se demandait s'il n'y a pas ufle déphosphorylation des protéines contractiles au début de

7a confruction, ce qui expliquerait la phase b acide qu'il avait observée à ce moment. Mais
Dnr-luva et al. (1968) repoussent une telle interprétation. La situation en ce point reste

encote confuse.

C) ENnncÉTreuE DU TRÂvArL : L'EFFET FnNN.

Lo Ln rnavArr- PosrrrF.

a) Devription de l'effet Fenn.

Jusqu'à pfésent flous n'avons considéré que des tétanos isométriques, où le seul

truvailfourni parLe muscle esL le travail exercé pour étiter les éléments élastiques

en série entre Ie rnuscle et le dynamomètre. Lorsqu'un muscle se raccourcit erL sou-

levarÀt nne charge, il produit :ur-truÿa1lmécanique §7, qu'il est très facile de mesu(er.

Pendarrt ce raccoutcissement, il produit aussi de 7a chaleur. D'après FnNN (1923) le

muscle âugmente sa production d'énergie pendaot le raccoutcissement.

L'expérience de la figure 5 illustre cet effet. I1 s'agit d'une expérience réalisée pat
X. Aunnnr en 1951. Un muscle sartorius de grenouille est stimulé isométriquement
à la longueur de 31 mm pendant 10 s. La chaleut produite par le fiiuscle est enre-

gistrée âu moyen d'uqe thermopile. Le débit moyen de 1a chaleur (en gcm /s) p.r-
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dant des intervalles de 1 s (au début et àla fin du tétanos) ou de une demi-seconde
(de la premiète à la 9e seconde) est dénoté par une petite ligne hodzortale. Ces inter-
valles d'analyse sont très grossiers, et noient les fins détails de I'évolution tempo-
telle de Ia thermogénèse. Cependant on voit que la thermogénèse décroît (exponen-
tiellement) vers un platez;u stable. Le plateau stable est la chalear. de maintien hu,
tandis que la partie décroissante représente lt6e-nt (dont Ia résolution temporelle
exâcte exige nne analyse plus fine que celIe préseutée ici). Le début et la ftn da téta-
flos se signalent Pat une production de chaleur accrue. Le muscle est ensuite amené
à la courte loagueur de 24 mm, et est stimulé à nouveau pendant 10 secondes. Le

Débit(gcm/sec

-lsom.31mm,, ?4 r,

-Rocc! 
31-24

5 t(sec) 10

Frc. 5, - Elfrt ,, Fenn » daranl un tétanos (sartorius de grenouilie, 0oC)

(comm,niqué par X. Auannr). Commentaires dans le texte.

débit de chaleur correspondant est tracé en pointillé : on voit qu'il est ici pratique-
melt le même qu'à la grande longueur. Les forces isométriques (non représentées)

sont pratiquemeot les mêmes pour les deux tétanos. On tamène le muscle àla grande
longueur, et on le tétaoise r:le troisième fois ; mais, après 1,5 seconde, on le rac-

courcit à une sitesse colrstarlte jusqu'à la longueu-r d'atrivée de 24 mm, qui est

atteinte à la sisième seconde et demie ; on continue à stimuler Ie muscle isométri-
quemetrt à la coure lollgueur, jusqu'à la dixième seconde. Le débit de chaleur de

ce troisième tétaaos (en traits appuyés) est très voisin du débit de chaleur des téta-
nos isométriques longs orr courts, sauf dutant 1e raccourcissement, oir la production
de chdeur est légèrement augmentée : c'est ta chaleur de raccourcissement. Le
supplémeot de chaleur est pratiquemeot le même à tous les moments ; sa grandeur
totale est donc proportionnelle à l'étendue du taccourcissement.

60 :Q=2tv7+34 (P=111o)
:Q=237+29 (P=86Ë)
{Q=273+31 tP+79ü)
Û=63
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Enfin, et ceci est sans doute le point le plus impottant, le mu-scle ptoduit aussi

du ttavail mécanique durant Ie raccourcissemeût. Ce tra.vatl (3e tétanos) est poi.nté

sut la figure 5. La hauteu-t totale des blocs est alors une mesure cie l'énetgie (ftavailf
chaleur) dégagée par le muscle. On voit qu'elle augmerite considérablement pefl-
dant le raccourcissement. Le point de réiérence dans cette expérience est clairement
fourni pat les tétanos isométdques à grande et à courte longu-eur. Durant le raccour-
cissement, on compâre la chaleur à 1a chaleur isométrique cles deu-x tétanos. Cette
méthode revient à interpoler la chaleur de maintien durant 1e raccourcissement en

fonction de la longueur. Or, si, comme nous l'ar-ons défini, 1a chaleur de maintien
dépencl de 1a force, le niveau cle référence durant 1e rlouvement devrait être situé

beaucoup plus bas que 1e niveau choisi ici, puisque la, lorce durant un raccoutcisse-

ment est inférieure à la force isométrique, que ce soit ce1le du tétanos court ou ce1le

du tétanos long. Cette correction ne ttrzit d-onc qu'augmenter la chaleur de rac-

courcissement.

b) La c/ta/ert de rarcrrttrtissenettt.

La production de chaleur du muscle s'élèr-e légèrement dutant le raccourcisse-

ment : ce phénomène est illustré à 1a figure 5. L'era.men de cette figure suggère que
1a chaleur libétée pendant le relâchemeni o'est guère modifiée par 1a procluction de

travall. Une analyse plus minutieuse (Arnrnr et Lre-rcq, 1971) corrige cette imptes-
sion : en fait la chaleu-r de relâchement dimirrr,re un peu aptès u-n raccourcissement
préalab1e, mais cet effet est à mettre en rappori aïec Lul iait curieux et non encore
expliqué. La force redéveloppée après 1e ra,ccourcissement reste infétieute à la force
isométrique correspondante à la longuelrr c1'arrivée (anrorr et i\uBERT, 1,952 ;

Pr-acrrrr et N[,q.nÉcuer, 1972). Dès iors le relâchemei]r se iatt à partir d'une fotce
isométrique inférieure à celle des tétanos isométriques cie référence, et, comme
Hrrr (1964) et Àunnnr et Lrn,tcq (1911) 1e d.émontlent, 1a chaleu-r de relâchement
est fonction de 1a force maintenu,e par 1e muscle d-urant 1e re1âchement.

c) Éqùaalent ltioclti»tiqru de /'effet Fenn.

Cette longue discussion nous a permis de bien cerner 1e type d'analyse qr-ri con-
duit à la démonstration cle i'effet Fenn. \-ous pouvons dès lors examiner critique-
ment les trayâux qui ont techerché 1es « équivalents » biochimiques.

Dans le ttavall d-e Nlolnrenrtrs eT a/. (1.953), utr muscle d'une paire de sartorius cle

grenouille est gardé au repos, l'autre esr stimulé par 12 tétanos d.e 0,4 s et peut se

taccoutcir plus ou mo.lns suiva-nt Ia charge qui 1ui est opposée (en « afterload »).

La glycolyse est bloquée par f iodo-acéiate, et les oxydations empêchées en
laissant les muscles en atmosphère d'azote hu-micle. La différence de PC ( 

^PC)efltre les deux muscles est une fonction 1inéaire du type :

Y

^PC: B + 
'.5 

+ ! W
(-- \\

où S est le raccourcissement, et §7 le üavarl foumi par
latt 7e métabolisme pour S:§7-O, c'esi-à-dire celui

(1 8)

Ie muscle. Le terme B est en

du tétanos isométtique (au
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tavailélastique près) etil a déjà été étudié. Le terne C* est défini page 23 A : c'est le

ooefficient mécano-chrmique du travail ; et est icr égal à 9,7 kcal lmole. Le terme bs

égùe 0,26 pmole PC lg lconaaction /cm de raccourcissement, c'est ce qu'on atten-

drait si la clwleur de raccourcissement était couverte Par une hydrolyse de PC.

Àfalheureusement, la dispersion stâtistique est très grande, et ce terme pourrait tout
aussi bien être nul. Toutes les autres tentatives de démontrer un équivalent bio-
chimique de la chaleur de raccourcissement, oflt aussi échoué (CanlsoN et al., 1963 ;
Davms era1.,1967).

trn toute rigueur,l'expérience de Mouuas,trs el al. (1963) prête le flanc à une cri-
tique : rl ly a pas de conttôle isométrique. Ce conttôle existe dans les expériences de

MenÉcner- (19il)- I-es muscles (sartodus de grenouille à 0oC) reçoivent six tétanos.

Un musde de l,a pire est tétanisé alternativement à une longueur dite longue, et à
utre aufire plus courte de 5 mm. Les autres muscles de la pake sont tétanisés d'abord

à la gande longueur, püs ils sont raccourcis à une vitesse cons-

rede vus la petite longueur (expérience similaire à celle de la fig. 5). De cette ma-

oière les mrcd€s contrôles sont stimulés uo temps identique à celui des muscles

qui tceveillem ; leur longueur est en moyenne la même, et les forces ne sorlt pas très

diftreotes sauf peodant la durée du raccourcissement. Le coefficient mécano-

chimique du trevail est ici d'envircn 11kcal /mole (cf. MenÉcu u,, 1.964, tableau 19).

Reppeloos que dans le cas des secousses, Cw est aussi égal à 9,8 à 1 1 kcal imole. Des

résukats ad,ogues ont eté obtenus par Wrr,rrn (1968).

Ktnrnrrrrcx et DÀvEs (1969) ont tenté de déterminer le rendement de la con-

versioû cüimiomécanique en fonction de la vitesse de corttraction. Âprès intoxica=

tioa eu fluorodinitrobenzène, le muscle (sartorius de grenouille) est congelé après

un seul uîorrre isotonique dont le mouvement est de ttès grande amplitude. La
quamité d'ÂT? hydrclysé dépend, en effet, de la vitesse de la conttaction, et, après

rme ooÉEctior pour l'artivité ATPasique de la pompe à calcium, ces âuteu(s trouveot
que le rendm (æavail fourni/quantité d'ATP) est de l'ordre de 10 kcal/mole. 

-

C.ommc lc ÂF dc la Éaction d'hydrolyse est iustement de 10 kcal /mole, d'après

démsærtioo de æ euteurs est loin d'être convaincante, parce que ils ne tiennent
pas corptc dc cc quc l'éoergie dépensée durant le tétanos dépend aussi de la durée

des tétanos et de la force maintenue.

ht conclaion, le musde en.travail augmeflte sa production d'énergie : lascmme
W + Q de l'équztion des bilans thermodynamiques s'accroît, et, corcéLativ€meflt2

l'hydrolyse dc PC (et dÂTP) augmente proportionnellement. Il n'y a donc pas de

nouvelles sourses d'fuergie chimique mobilisées pouf produirc Ie truvarl, mais les

réacrions lischirniques déjà actives pendant la contraction isométrique s'accélèrenf

pendant la productioa de travail.

Quant à Ia chaleur de raccourcissement, sa signification est encore obscure. Il ne

s'agit sans doute pas d'uo effet entropique, puisqu'il n'y correspond pas d'absorp-
tion de chaleur pendant le relâchement, mais peut-être d'une chaleur associée à l'hy-
drolyse de PC (Moururaenrs, 1969 ; §7or.nocn, 1'971).
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2o Ln rRAvArL NÉcarrp nr r.a nÉvnRsrrrr,rrÉ DE LA coNTRAcrroN.

Au lieu de taccoutcir le muscle pendant le tétanos, comme l'illustre la figure 5,
on peut aussi l'étirer. On observe alors une augmentation de 7a force ; si l'allonge-
ment continue, la force tend à se stabiliser à un niveau élevé qui dépasse de 2o a
50 o/o le niveau de la force isométrique. Dès que le mouvement s,arrête, la force du
muscle retombe vers un niveau qui reste généralement supédeur à7a force isomé-
ttique du muscle correspondant à Ia Iongueur d,atitrée du mouvement (Annorr
et Aunnnt, 1'952) ; notons au passage que ce fait est le pendant de celui signalé à
propos des taccoutcissements : la force redéveloppée après Ie raccourcissement
reste inférieute àla force développée par ü1 tétaros isométtique à la longueur courre
correspondante (PlacHKr er MARÉcHAL, 1,971, 7972).

Quand le muscle reçoit ainsi du travall mécanique de l'extérieur, l'énergie totale
qui sort du muscle diminue. Déjà en 1924 FnNN avait observé que la production de
chaleut augrnentait mais que cette augmentation *ait plus faibie que le travailreçu
par le muscle. cette observation a été confirrrée à maintes reprises (Hrr,r-, 193g ;
Ânnorr, Aulnnr, 1,951, ; Anrorr et a/., 1.951 ; Aunnnr, 1956 a). se référantàl,équa-
tion (3), on voit que si la somme (Q + w) disrinue, le métabolisme y associé àoit
aussi diminuer. Effectivemeflt ManÉcr:ar- (1964) a montré que la quanrité de pC
hydrolysée diminue si le muscle est étiré pendant le tétanos : cettt différence est
ure « économie » de PC.

La ftactios de truva7l « absorbé » est mesuïée yar la différence entre le travall et
I'excès (au-dessus du niveau isométrique) de chaleur dégagé pendant l,étirement
rapportée a.utruvall effectué sur le muscle. Dens les expériences d.e biochimie, l,éco-
nomie de PC ne peut pas directement se rapporter zi uavall négatif , On raisonne
alors comme suit : la PC économisée peut servir au muscle pour fourni t du travail
positif. Le coefficienr de transformation est de ll kcallmoL. Dorr. iI suffit demul_
tiplier 1' « économie » de PC pat Cs7 et de râpporter le résultat aw tra:ra1l négatif
pour évaluer la ftaction de travall absorbé. Cette fractio.n est variable, et dépenà de
Ia vitesse des étirements. A des vitesses modérées (de l'ordre de la moitié de Ia cons-
tante de vitesse / des muscles) elle est de2A à30 o/o,tant dans les expériences de myo-
thetmie (Arnom et al., 1,951) que de biochimie (MenÉcnar- , 1g6i ; rNrrNrn et al.,
1964). Â des vitesses très lentes, la frac.ion peut tendre vers 100 o/o (Arlorr et
Aunnnt, 1951, pour 7a chaleur.; ManÉcrrat ei al., 1.971, pourla pC).

La taison de cette dépendance reste encore hypothétique. IIparaît sans doute
raisonnable de penser que le muscle ûe peut pas Àsorbei du travail à une v--itesse
supérieute à celle à laquelle il peut le produire. Effectivement, u.n muscle sartorius
de grenouille à 0o a une puissance maximurn de l'ord,re de7 mcaUg/s. Dans 1es
expériences de ManÉcnu' (1964),1a puissance négatiue durant les étirements est d.e

-9 mcal/g /s, dont 30o/o sontabsorbés. La puissance que le muscle pourrait absorber
serait donc de l'ordre du tiers de sa puissance maximum. Dans 1âs expériences de
ManÉc,ar, et a/. (1.971) la puissance négative étart de l'ordre de -i mcalf gfs,
mais l'économie de PC de l,ordre de 1.00 o/o.

. -!t t. basant uniquement sur des bilans thermomécaniques, Hrr-L et Howanrrr
(1959) ont prétendu qu'iI était possible d'annurer ta- âépense totale d,énergie

I
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(Q - W) durant un étirement. Pour obtenir cet effet, ils allongent les muscles
à uoe vitesse assez rapide, de l'ordre de la constante b de Hrr,r, (19:38). cependant,
l'étirement à cette vitesse rapide provoque vfle a.ugm€nration del,Àydrjyr. àe h pc,
bien loin d'entrainet une économie (MenÉcrror, oe+1. La solution de la contra_
diction entre ces deux séries d'expériences exigera des recherches supplémentaires.

La signification de l'absorption d:utruvailest déjà clairement discotie par Anaorr
et a/' (1951); ou bien : a)Ie travail absorbé renveïse les réactions chimiques qui
survieqnent normalement durant la contraction ftypothèse de la réversibilite) ; àu
bien b) Ie travalr est-absorbé par un processus phÿsico-chimique à présent .r.or.
inconnu (vaùarrte de l'hlpothèse de la iéversibilite) ; o" bien e)ie uaiailest dégradé
en chaleur, mais 1es réactions ch-imiques normales d,e 7a corfir.aoior, ,orra freiné-es ou
arêtées par l'étirement (hlpothèse de t,inhibition).

On peut peflser a priori que le couplage errtre les réactions chimiques (et en parti-
culier l'hydrolyse de I'ATP) et les phénomènes mécaniques doit être très serré et
que si la réversibilité existait, elle se traduirait par vn tiansfert de l'énergie méca-
nique vers Ie svsrème ÂDP-ATP, c'est-à-dire ,ne synthèse d,ATp. Toùe éléva-
tion du taux d'ÂTP entraîaerait via la réaction de Loirm ann (réaction 6) une resyn-
thèse de PC. Deux méthodes ont été utilisées pour tenter dL ae-orrti., ,rr. ,yr_
thèse de PC (ou d'ATp) durant l,étirement.

La première est ul1e méthode chi:rrique : si l'on pôuv-ait montreï qu,un muscle
tétanisé contienr, après étirement, plus de pc ou d'ATp qu'u,n mo.clJ au repos, ra
prerN-e serait irréfutable. À{alheureusement, cette expéri.nce donne toujori"rs des
résultats aégatifs. Cela est dfr à la püssaace très limitée que peur absorber le muscle.
Si on étire trop vite, on stimule l,hydtoly5s de pC, effei opposé de celui recherché.
Si l'on étire lentement, Ta puissance absorbée reste inférilire à la püssance ther-
mique dégagéeparle muscle, et ie bilan est donc toujours une hydiolyse nette de
PC (II-rmcuN', 1.964), ou d'ATp (si le muscle est intoxiqué au fluorodinitro-
benzène, rxpexre et at., 1964). IJne autre limite consiste en ce que la téaction à
r,enverser manqu-erait de substrat : on sait que l,ADp est normalement assez bas
dans le sarcoplasme (SnnavoanreN et a/., tiez1. on a songé à au.gmenter le taux
d'ADP libre, juste avarrt l'étirement en stimulant le mu,scle pâr ur1 tétanos isomé-
trique proiongé de plusieurs secondes ; le muscle est pïéal;blement intoxiqué au
fluorodinitrobenzène, pour bloquer la rephosphorylation de l,ADp aux dépens de
1a PC (ManÉcuar- et Bncr<nns-Br,Eurx, 1965) ; malheureusement l'ADp ne s,eccu-
mule pas car il est transformé via la réaction myokinasique (réaction 7) et déo.mi-
nasique (réaaion B) en inosine monophosphate ; or..tt. d.ràière réaction est pïa-
tiquemeat irréversible ; 1'expérience est donc impossible.

_ -La 
deuxième expérience est isotopique, f idéal esi naturellement d.'utiliser l'Hrreg.

!'1u pénètre rapidement à üa.verc les membranes cellulaires ; lors de l'hydrolyse
de l'ÀTP (ræction 4), l'atomersode l'eau est incorporé dans le phosphat.;làrs de la
ssnthèse d'ÂTP (réaction 5), cet atome a une chaÀce sur quatre d'être incolporé à
l'-{.TP- r-a svothèse d'ATP peut donc en principe s'estimer par l,incorporation d,lso.
On n'obserr-e aucutt effet de l'étirement, mais cela peut être dû à ce que la vitesse
d'éqtrilils6oo des différentes fracrions (eau, phosphàte, ATp et pc) esi très rapide,
et ameint 90 o, en 5 miautes (MenÉcHer, et àt., tiltl.
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Il est aussi possible d'utiliser du phosphate ndioactif,, à condition d'employer
des fins faisceaux de cellules musculaires dont ies rnembranes sont préalablement
détruites par un tmitemertt au glycérol, Ces fibres se contracteflt en présence d'ATP,
et l'hydrolysent. On peut alors étirer ces fibres : si le laavall sert à syflthétiser de

I'ATP, il doit apparuîtrc de I'ATP marqué a;u32P (reavetsement de La rcaction 4).

En effet, I'ATP extraLt des fibres étirees est radioactif (Grr.r,rs et ManÉcnaq 1.969 ;

MaNNnnaz,1970 ; Ur,rnrcnr et RünGc, 1971). Cependant, les fibres qui se con-
tractef,t isométtiquemerrt catalysent aussi un marquage de I'ATP, quoique moindte,
et une étude détaillée (Grr.r-rs et ManÉcne41,971) mène à la conclusion que f incor-
poration de 32P dans fÂTP est propofrionoelle àlaforce que soutiennent les fibres.
Comme la force des muscles étirés est supétieure à celle des contrôles isométriques,
on ne peut pas exclure que le rrtatqrlage accru de I'ATP des fibres étitées résulte
seulement d'une réaction d'échange catalysée pat les protéines contractiles.

En conclwsion, il n'existe ârlcrur ârgument en faveut de l'hypothèse que l'étirement
du muscle pendant Ia contraction renverse le sens des réactions biochimiques asso-

ciées. La balance des résultats est plutôt en faveur de l'hlpothèse de f inhibition :

l'étitement rzJerfiirait les réactions chimiques responsables de la corrtrâction.



rFS SOURCES D'ÉNERGIE IMMÉDIÂTE Dtr LÂ CONTRÂCTION MUSCULAIRE 43 Â

CONCLUSrcNJ GÉ}TÉRALES

Au terme de cette étude que pouvons-nous conclure ? La théorie classique rend
compte de Ia plupart des faits. Dans 1'ensernble, l'énergie (chaleur et trav-ail) que
tburnit ,n muscle s'accompagne d'une hydroryse de phosphorylcréatine. l-,.Âtiut_
pie apirareate de cete réaction est de - 9 à - 1,1 kcaL/mole. La producti on de tra-
vail accélère la consommation de PC, et n'exige d-onc pas l'intervention d,une autre
réactioa chimique ; 1'étirement du muscle freine l,hydrolyse depC, quoique la force
du musde soit très âugmentée. Cette hydrolyse de phosphorylcréatine a la signifi-
cation d"ne réaction de restauration : elle est la résultarite àe d.ox réactions suc-
cessives. r,a première est l'hydrolyse d'ATp en ÂDp âu contact des protéines con-
tractiles : c'est la réaction du. couplage mécano-chimique ; la deuxième est une
rephosphorylation de I'ADP en ATp aux dépens de la phosphorylcréatine. Après
rz cantraction, la créatine est rephosphorylée (via le iystème ATp-ADp) pàr b
glrcolrse et les oxydations.

cætte théorie est cependant incomplète, mais on ne peut actuellement guère que-souligoer ses lacuûes, sans que l'on puisse lui substituer une rrouvelle thé1de pius
cohéreate. Résumons les principaux points de désaccord :

2) L4 deae dc PC. Les premières secousses d'une série ou ie début d'un tétanos
§'âûmmllagûerrt d'une hydrolyse de PC inférieure à cel1e attendue ; en revanche, i]
existe une hvdrolyse post-contractile de Ia PC, qui, probablement, trahit le « paie-
nrênt » de la dette cofltractée au début de l'activité contractile. La dette ,,.ri pæ
uoe hrdrclrse d'ÂTP.

û) L'augmentatioû trarsitoire du taux d'ATp au début du tétanos ne peut pas
s'esçliquer par les réactions chimiques décrites dans la théorie classique.

r) La trÈ foræ production de chaleur pendant un téranos isométrique à ZOIC
ü.posse de loin elle prodirite pàr l'hydrolyse de I'ATP et d-e la PC, la glycolyse et
les oxrdadoas.

/) lfême æ ce qui coocerne les contractions ori la PC rend compte de l'énergie
produite par le muscle, il subsiste un désaccord entre divers expériÀentateurs. üs
nnq tro{rveot que l'eathalpie d'hydtolyse d.e la PC dans le muscle est de -9 kcal I
male ; d'autnes l'estimeît à 

-11, kcal /mole, voire 
-13 kca.l /mole.

c) Deux obaerradons que nous n'avons pas discutées dans Çe rapport, ne tïouveflt
pos dc place .l"ns le cadre de la théorie classique. Hrr-l et PanxrNsoN (1g3t) riotent
qre l'augmcoatioo de Ia pressior osmotique du muscle provoquée par. la stimula-
dm q,.rÉc tre pcü s'expliquer par les râctions chimiques postulées ; d,après
D- X- Ifur (1962) Ia phosphorylcréatine serait localisée dans la bande I, et non-pas
d-:spersée dzns le saræplasme, co,,une le suppose Ia théorie crassique.
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