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Propriétés
contractiles des
fibres musculaires
et performance
physique chez le
cheval

On dit d'un cheval qu’il a “du sang” lorsqu’il a une constitution athlétique,
les veines a fleur de peau et un tempérament vif. Mais, sur le plan
physiologique, que recouvre exactement cette notion empirique connue
des hommes de chevaux depuis des temps immémoriaux ? Quelle relation
y-a-t-il entre la vivacité du tempérament, la puissance phy81que d’un
cheval et ses caractéristiques physiologiques ? Les connaissances acqulses
en physiologie musculaire permettent maintenant de répondre en partie a
ces questions. Les qualités contractiles et métaboliques du tissu musculaire
déterminent, en effet, la puissance et la durée des contractions que le
muscle pourra fournir au cours d’'un exercice.

La vitesse et la force de contraction déve-
loppée par un muscle dépendent & la fois de la
quantité de fibres actives et de leurs proprié-
tés contractiles et métaboliques. Sur le plan
de la vitesse de contraction, il existe chez
I’homme, et plus généralement chez les mam-
miferes, deux principales catégories de fibres
musculaires : les unes a contractions lentes,
les autres a contractions rapides. La typologie
musculaire consiste en I'étude des caractéris-
tiques contractiles et métaboliques des diffé-
rents types de fibres qui composent les
muscles. Les fibres musculaires de type I ont
une vitesse de contraction lente, et sont
capables de se contracter successivement un

Cet article présente les connaissances acquises sur la physiologie des fibres
musculaires en relation avec I'exercice physique chez le cheval-athléte. La vitesse et
la force de contraction développée par un muscle dépendent a la fois de la quantité
de fibres actives et de leurs propriétés contractiles. Le muscle étant le moteur de
Pathlete, de nombreuses études de physiologie de ’exercice ont porté sur la
typologie musculaire afin d’en connaitre le déterminisme et les potentialités
adaptatives en réponse & un travail d’entrainement. Les méthodes d’investigation,
les caractéristiques fonctionnelles, les facteurs de variation et les relations avec la
performance physique sont présentés et discutés dans le cas du cheval pour
envisager une application a la sélection.

grand nombre de fois mais avec une force
modérée, tandis que les fibres de types IIA et
IIB, a contractions rapides, développent des
forces plus élevées mais pendant peu de
temps. Pour assurer leur fonctionnement, les
fibres musculaires sont dotées d’'un métabolis-
me énergétique a prédominance aérobie ou
anaérobie en fonction de leur type : les lentes
(I) sont aérobies, les rapides sont soit aéro-
anaérobies (ITA), soit anaérobies (IIB). De par
leurs caractéristiques contractiles et métabo-
liques, les fibres de type I favorisent I'exercice
d’endurance (de faible intensité pendant plu-
sieurs heures), tandis que les fibres de type II
permettent d’effectuer un exercice de puissan-
ce (d’intensité élevée pendant quelques
dizaines de secondes). Ainsi, en fonction de la
composition en fibres lentes et rapides des dif-
férents muscles locomoteurs d’'un athlete tel
que le cheval, celui-ci présentera une meilleu-
re aptitude a soutenir un effort d’endurance
ou de puissance. Le muscle étant le moteur de
tout athlete, de nombreux travaux de physio-
logie de l'exercice ont porté sur la typologie
musculaire afin d’en déterminer les proprié-
tés, le déterminisme et les potentialités adap-
tatives. L'objet de cet article est de passer en
revue les connaissances acquises sur la typo-
logie musculaire chez le cheval en relation
avec son aptitude & I'exercice physique.
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1 / Exploration de la typologie
musculaire chez le cheval

1.1 / Prélevement par biopsie

Les études de physiologie musculaire chez
I'homme et les autres espéces sportives ont
nécessité la mise au point d’'une technique de
prélevement peu traumatique (Lindholm et
Piehl 1974, Bergstrom 1975, Snow et Guy
1976). L’athléte ne doit bien évidemment subir
aucune détérioration musculaire et doit pou-
voir reprendre son activité physique rapide-
ment.

Figure 1. Prélevement d’'un échantillon de 10 a 30 mg sur le fessier moyen a
l'aide d’une aiguille & biopsie de faible diamétre (2 mm).

(E. Barrey INRA, Jouy)
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Figure 2. Coupe transversale d’'un muscle de cheval préparé par la technique
de coloration histoenzymatique révélant l'activité ATPasique des différents
types de myosine (d’apres Gottlieb-Vedi 1988). Les fibres les plus foncées
sont du type lente aérobie (1) ; les fibres les plus claires sont du type rapides
aéro-anaérobies (l1A) ; les fibres de teinte intermédiaire sont du type rapide
anaérobie (1I1B).

(M. Gottlieb-Vedi, Swedish University, Uppsala)
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L’emploi d’aiguille a biopsie de petit dia-
metre (2 4 5 mm) permet de prélever en toute
sécurité des échantillons de muscle de 10 a 100
mg a une profondeur de 5 a 8 cm (figure 1).
Sur le cheval, on effectue d’abord un nettoyage
antiseptique sur la zone préalablement tondue ;
puis, 10 minutes aprés une anesthésie locale
sous-cutanée, on pratique une petite incision
cutanée jusqu’a 'aponévrose musculaire. Ceci
permet de passer l'aiguille a biopsie directe-
ment dans le muscle sans avoir a transpercer
la peau qui est tres sensible chez le cheval. La
biopsie ainsi réalisée n’est pas douloureuse, la
cicatrisation est nette et rapide et le cheval
peut retravailler sans risque une heure apres.
Plusieurs aiguilles sont disponibles mais
toutes fonctionnent sur le méme principe.
L’aiguille de Bergstrom (1975) de 5 mm de dia-
metre est utilisée chez I'athléte humain et le
cheval pour prélever des échantillons de taille
suffisante pour I'histologie (environ 100 mg).
Dans nos travaux sur des chevaux de sport ou
de course, nous préférons utiliser des aiguilles
de plus faible diamétre (2 mm) guere plus
traumatisantes qu'une simple aiguille a injec-
tion intramusculaire (Barrey et al 1994,
Valette et al 1994). Cette méthode de biopsie
requiert cependant d’autres techniques de
dosage que lhistologie car la masse de tissu
prélevée n’est que de 10 a 30 mg.

Le muscle prélevé est immédiatement placé
dans un tube pour étre congelé dans 1'azote
liquide et conservé jusquau moment de 'ana-
lyse. Pour effectuer des coupes histologiques, il
faut talquer ou humecter d’isopenthane
I'échantillon afin de faciliter la réalisation des
coupes histologiques.

1.2 / Méthodes d’analyse

Les analyses du tissu musculaire caractéri-
sent le type métabolique (aérobie, anaérobie ou
mixte) ou le type contractile (lent ou rapide)
des fibres musculaires par différentes tech-
niques. On en distingue trois catégories : 'his-
tologie, I'électrophorése et 'immunoenzymolo-
gie. Les plupart des travaux chez le cheval et
l’athléete humain ont eu recours a une tech-
nique histologique : l'histoenzymologie. Elle a
lavantage de donner de nombreuses caracté-
ristiques sur les fibres musculaires mais sa
mise en ceuvre est trés longue (Lindholm et
Piehl 1974, Snow et Guy 1980). C’est cette
méthode qui a été a lorigine de la classifica-
tion des fibres selon les types I, IIA et IIB a
laquelle nous nous référerons dans cet article.

a /| Méthodes de typage histoenzymatique

Apres dissection de la biopsie musculaire,
des coupes transversales a I'axe des fibres
musculaires sont préparées au microtome pour
étre ensuite colorées spécifiquement. Les diffé-
rences d’activité enzymatique des ATPases de
la myosine sont révélées par une double incu-
bation des coupes dans des solutions tampon
acide (pH 4,3 puis 4,6), puis alcaline (10,3). Au
microscope, les fibres lentes (I) apparaissent
alors en foncé, les fibres rapides IIA en clair et
les fibres rapides IIB en gris (figure 2). Le
dénombrement de 200 a 500 fibres sur chacune
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des coupes histologiques conduit au calcul des
proportions numériques des trois types de
fibre. La surface relative des fibres muscu-
laires peut étre mesurée par des procédés
informatisés d’analyse d'images. D’autres colo-
rations peuvent étre utilisées pour mesurer la
densité des capillaires et des mitochondries.

b / Méthodes de typage par électrophorese

Les différences de poids moléculaire et de
charges électriques des chaines lourdes de la
myosine lente et rapide permettent de les
séparer par la technique d’électrophorése sur
gel de polyacrylamide. Si ’on désire une
simple mise en évidence ou un dosage semi-
quantitatif de chaque type de myosine, la
méthode de séparation par électrophorese est
utilisable (Billeter et al 1987, Hermanson ef al
1991). La lecture des bandes par un densito-
metre fournit une mesure quantitative de la
composition en fibres des trois types. La sépa-
ration des fibres lentes et rapides est facile a
réaliser, les fibres I étant celles qui migrent le
plus lentement. Par contre, la séparation des
fibres rapides I1A et IIB est plus délicate.
L’identification des bandes peut se faire a
laide de deux références en myosine lente et
rapide : le muscle de la joue (masséter) qui ne
contient que de la myosine lente et un muscle
cutané (cutaneus tronci) qui ne contient que
des fibres rapides (Picard ef al 1994). On peut
également utiliser des anticorps monoclonaux
anti-myosine lente et rapide pour identifier les
bandes sur le gel, il g’agit alors de la technique
dite “d’immunoblotting”.

¢ / Méthodes de typage immunologique

Les chaines lourdes de la myosine lente et
rapide ont des propriétés antigéniques dis-
tinctes qui ont permis de préparer des anti-
corps monoclonaux anti-myosine lente et anti-
myosine rapide (Winkelman et al 1983, Léger
et al 1985, Danieli Betto ef al 1986) ou encore
anti-alphatubuline (Horak et al 1991).
L’emploi de ces anticorps en association avec
différents procédés de marquage permet
d’effectuer soit des dosages quantitatifs
(Immunoblotting et Enzyme Linked
Immunoabsorbent Assay ou ELISA), soit des
colorations immunohistologiques. L’emploi
d’anticorps monoclonaux dirigés contre la myo-
sine lente ou rapide présente l'intérét d'une
grande sélectivité de dosage ou de marquage
histologique.

La technique ELISA de dosage de la myosi-
ne lente utilisée chez les bovins, est aussi
applicable depuis peu chez le cheval (Barrey et
al 1994, Picard et al 1994, Valette et al 1994).
Elle permet d’effectuer une analyse quantitati-
ve de la proportion de myosine lente (MHC 1)
contenue dans une biopsie musculaire. Par
rapport aux méthodes histologiques, cette
technique est plus rapide et permet de traiter
par série un grand nombre d’échantillons.
Cette méthode de dosage permet 'emploi de
petites aiguilles a biopsie peu traumatisantes.
En effet, 'intégralité de 1'échantillon musculai-
re prélevé peut étre dosée puisque, contraire-
ment a I'histologie, 'orientation des fibres

n’intervient pas. L’analyse par technique
immunoenzymatique porte ainsi sur une quan-
tité pondérale de muscle bien supérieure a
celle d'une coupe histologique (400 a 600 fois
plus dans le cas d’'un prélevement avec une
aiguille a biopsie de 2 mm). C’est semble-t-il
une méthode d’avenir pour les analyses mus-
culaires de routine en physiologie de 'exercice.

Les techniques d'immunohistologie permet-
tent d’identifier sur des coupes sériées les
fibres lentes et les fibres rapides (Sinha et
Rose 1992). La distinction entre types IIA et
IIB est cependant encore impossible chez le
cheval car il n'existe pas d’anticorps anti IIA
ou anti IIB comme chez le rat (Danieli Betto et
al 1986). Quelques rares fibres ont une teinte
intermédiaire entre lentes et rapides, corres-
pondant au fait qu’elles contiennent les deux
types de myosine MHC 1 et MHC 2A. On les
appelle les fibres TIC.

1.3 / Classification des fibres
musculaires

Plusieurs nomenclatures de typologie mus-
culaire ont été proposées selon les especes et
les méthodes d’analyse mises en ceuvre. La
notion de muscle & fibres rouges ou blanches
n’est pas applicable chez le cheval car toutes
les fibres contiennent de la myoglobine qui
donne une teinte rouge plus ou moing foncée.
La classification des fibres basée sur la révéla-
tion de l'activité enzymatique de la myosine
ATPase a été largement adoptée en physiologie
de I'exercice depuis les premier travaux de
Brooke et Kaiser (1970) qui mettaient en évi-
dence les différents types de fibres muscu-
laires. En histoenzymologie, on distingue donc
chez le cheval 3 principaux types de fibres : un
type a contractions lentes (I) et deux types a
contractions rapides (IIA et IIB). Selon le mode
d’incubation des coupes histologiques, on peut
également trouver des fibres intermédiaires
IIC (entre I et ITA) en faible proportion (moins
de 1% en général) chez I'adulte comme chez le
poulain (Roneus et Lindholm 1991, Roneus
1993). Le tableau 1 récapitule les principales
caractéristiques de chaque type de fibre. Le
type contractile de la fibre selon la coloration
ATPasique est étroitement lié a ses propriétés
métaboliques : aérobie (I), anaérobie (IIB) ou
aéro-anaérobie (IIA, IIC).

Les analyses électrophorétiques et immuno-
logiques étant plus spécifiques des caractéris-
tiques moléculaires de la myosine, elles ame-
nent maintenant & compléter cette classifica-
tion. L'étude de la composition en myosine a
I'intérieur de chaque fibre des muscles chez le
rat a montré quil pouvait exister des chaines
lourdes de la myosine différentes dans une
méme fibre (Pette et al 1977, Danieli Betto et
al 1986). Ainsi, les fibres lentes I sont consti-
tuées de 57 a 100% de MHC 1 et le complé-
ment de MHC 2A. Les fibres rapides I1A
contiennent 69 & 100% de MHC 2A et le com-
plément en MHC 1 et MHC 2B. Les fibres
rapides IIB contiennent un mélange de MHC
2B et MHC 2A.
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Les fibres
musculaires se
distinguent
essentiellement
par leur vitesse de
contraction et leur
métabolisme.
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Tableau 1. Caractéristiques des 3 principaux types de fibres musculaires chez le cheval. La richesse en
capillaires, myoglobine et mitochondries est schématisée par les “+, ++, +++” qui indiquent les quantités

relatives entre les différents types de fibres.

Fibre I Fibre IIA Fibre I1B
Contraction lente 100-200 ms rapide 40-88 ms rapide 40-88 ms
Unité motrice peu de fibres nb moyen de fibres beaucoup de fibres
Vitesse de conduction
de 'axone + ++ +++
Fatigabilité plusieurs heures plusieurs minutes moins d'une minute
Métabolisme aérobie +++ acides gras ++ +
Métabolisme anaérobie + +++ glycogene +++ glycogene
Capillaires, myoglobine,
mitochondries +Ht ++ +
Surface des fibres + + +++

2 / Caractéristiques
fonctionnelles des fibres
musculaires

2.1 / Propriétés structurales,
contractiles et métaboliques

La figure 3 schématise la structure molécu-
laire de la myosine qui est constituée de 2
chaines lourdes et de 4 chaines légeres. Les
différences de qualités contractiles résultent
de la combinaison des éléments de base de la
myosine : lente ou rapide. Les chaines légeéres
interagissent avec les filaments d’actine pour
former les points d’ancrage nécessaires au rac-
courcissement de la fibre. Les tétes de la myo-
sine constituées de I'association des chaines
lourdes et légeéres sont le siége de 'activité
ATPasique qui permet la contraction. Pour
caractériser le type lent ou rapide, ce sont les
chaines lourdes qui sont dosées spécifiquement
par un anticorps (Léger et al 1985, Danieli
Betto et al 1986, Picard et al 1994).

Les quatre types de fibres se distinguent
par leurs propriétés contractiles et métabo-
liques. Chaque muscle comporte un mélange
de ces différents types de fibres dans des pro-
portions variables selon sa fonction.

Les fibres lentes (I) ont une vitesse de
contraction 3 fois plus faible que celle des
fibres rapides et un temps de relaxation 5 fois
plus long (Gollnick 1982). Ces fibres I dévelop-
pent une force maximale inférieure a celle des
rapides mais la répétition des contractions
peut durer plus longtemps sans apparition de
phénomeéne de fatigue (baisse de la force de
contraction). Le métabolisme énergétique est
exclusivement aérobie et il consomme plus
particuliérement des acides gras par l'intermé-
diaire de la Béta-oxydation. Ces caractéris-
tiques métaboliques s’accompagnent d’'une
forte concentration de myoglobine, d’'une densi-
té élevée de mitochondries et de la présence de
nombreux capillaires en périphérie de la fibre.
Tous ces éléments contribuent a l'apport et a
'utilisation de I'oxygéne nécessaire au métabo-
lisme aérobie de cette fibre spécialisée pour les
contractions successives de longue durée. Il
existe des muscles tres riches en fibres lentes
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Figure 3. Schéma de la structure moléculaire de
la myosine (d’aprés Gollnick 1982).
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comme le muscle de la joue des mammiferes
herbivores (masséter) qui sert a la mastica-
tion. Cette proportion élevée en fibres lentes
est directement en rapport avec sa fonction
puisqu’il doit se contracter pendant plusieurs
heures pour permettre au cheval de mécher le
fourrage. C’est le type méme de travail muscu-
laire d’endurance.

Les fibres rapides (II) sont capables de déli-
vrer des contractions puissantes pendant une
durée plus limitée. Le cheval est une espéce
dont les muscles locomoteurs sont trés riches
en fibres rapides : environ 80% (IIA+IIB)
contre 40% chez ’homme pour le muscle fes-
sier moyen.

Les fibres IT A sont a la fois rapides et
dotées d’'un métabolisme énergétique aérobie
utilisant principalement le glycogéne comme
source d’énergie par l'intermédiaire de la gly-
colyse aérobie et du cycle de Krebs. Elles pos-
sédent pratiquement autant de mitochondries,
de myoglobine et de capillaires que les fibres
lentes. Ce sont donc des fibres rapides adap-
tées a soutenir un exercice musculaire de
résistance : des contractions de forte puissan-
ce, développées pendant quelques minutes.
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Les fibres IIB sont encore plus puissantes
que les ITA. La puissance élevée des contrac-
tions est associée a une fourniture rapide
d’ATP mais limitée dans le temps. Elles
consomment de la créatine phosphate et du
glycogéne par la voie de la glycolyse anaérobie
qui aboutit & la production d’acide lactique.
Leurs caractéristiques en font des fibres spé-
cialisées pour fournir des contractions tres
puissantes durant quelques dizaines de
secondes. Peu riches en myoglobine, elles
apparaissent rouge clair et présentent une
grande surface (sur les coupes transversales)
qui est en rapport avec leur grande puissance
de contraction.

Les fibres II C ont des propriétés intermé-
diaires entre les fibres lentes I et les fibres
rapides ITA. Elles sont présentes en tres faible
proportion chez I'adulte comme chez le pou-
lain. Dans le cas de nécrose musculaire faisant
suite a une myosite, leur nombre augmente
comme si elles étaient un stade de maturation
obligatoire entre la cellule indifférenciée (cel-
lule satellite) et la fibre musculaire spécialisée
lente (I) ou rapide (IIA et IIB). Il s’agirait donc
d’'une forme transitoire de fibre possédant a la
fois des chaines de myosine rapide et lente.

2.2 / Relation entre la fonction et la
typologie d’un muscle

La typologie d'un muscle dépend avant tout
de sa fonction principale : posturale, propulsi-
ve, respiratoire ou autre. La figure 4 présente
une synthése des résultats d’analyse de diffé-
rents muscles du cheval (Gunn 1978, Snow et
Guy 1980, Barrey et al 1994, Valette et al
1994). Le muscle de la joue (masséter) est
constitué a 100% de fibres lentes tandis que le

muscle cutané du grasset (cutaneus tronci) est
constitué a 98,5% de fibres rapides. Le premier
actionne la méchoire inférieure pour la masti-
cation des aliments et le second agite vivement
le pli du grasset pour chasser les insectes. Le
diaphragme est riche en fibres lentes (pres de
70%) qui permettent d’assurer la fonction ven-
tilatoire en principe sans fatigue. Les muscles
locomoteurs ont des compositions intermé-
diaires qui sont liées a leurs fonctions motrices
prédominantes : posturale (antigravitaire) ou
propulsive. Parmi ceux-ci, les muscles propul-
seurs de Parriére-main comme le semi-tendi-
neux (semitendinosus), le vaste latéral de la
cuisse (vastus lateralis) et le fessier moyen
(gluteus medius) sont les plus riches en fibres
rapides. Chez d’autres mammiferes (chien,
wallabie), les muscles situés en profondeur a
proximité des rayons osseux des membres sont
plus riches en fibres lentes que les autres
muscles placés plus superficiellement
(Amstrong 1981).

2.3 / Hétérogénéité de la typologie
intra-musculaire

Plusieurs études ont montré qu’il existait
une répartition non homogeéne des types de
fibres a l'intérieur de chaque muscle. A titre
d’exemple, le fessier moyen (gluteus medius)
comporte davantage de fibres lentes en profon-
deur qu'en surface (Kai 1984, Bruce et Turek
1985). A T'inverse, les fibres rapides IIB sont
présentes en plus grande proportion en surface
tandis que les fibres IIA ont une répartition
plus homogéne. Les muscles semi-tendineux
(semitendinosus) et pectoral transverse (pecto-
ralis transversus) présentent davantage de
fibres lentes en profondeur (Gunn 1978). Ces
gradients de fibres a l'intérieur d’'un méme

Figure 4. Proportion de fibres lentes dans différents muscles chez le cheval (d’aprés Snow et Guy 1980,

Barrey et al 1994, Valette et al 1994).
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Chaque muscle
contient en général
plusieurs types

de fibres, en
proportions
variables selon

sa fonction.



Lors d'une
contraction
musculaire, les
fibres lentes et
rapides sont
sollicitées, dans
des proportions
variant selon la
puissance de
contraction et
sa durée.
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muscle suggerent que les différentes parties
du muscle ne jouent pas exactement le méme
role. Pour le semitendineux, la partie la plus
profonde (riche en fibres lentes) assure le
tonus musculaire nécessaire a la fonction pos-
turale, tandis que la partie la plus superficielle
(riche en fibres rapides) intervient dans la
fonction de propulsion pour pousser le membre
postérieur vers Parriere (extension fémorale et
flexion fémoro-tibiale).

Chez le rat, les muscles extenseurs profonds
sont riches en fibres lentes et homogenes (soleus),
tandis que les extenseurs placés plus superfi-
ciellement présentent un gradient croissant de
fibres lentes de I'extérieur vers l'intérieur
(plantaris, gastrocnemius) (Amstrong 1981).

Certains muscles présentent de véritables
compartiments ayant des proportions en fibres
assez distinctes. Le fessier moyen, par
exemple, est constitué de deux compartiments
séparés par une membrane de collagéne : I'un
dorsal est plus riche en fibres lentes (25 contre
11% dans le ventral), I'autre ventral est plus
riche en fibres rapides (89% contre 75% dans
le dorsal) (Bruce et al 1993).

Cette variation de composition en fibres a
I'intérieur de chaque muscle doit étre prise en
compte pour interpréter les résultats d’analyse
provenant d’échantillons musculaires. Elle
pose des difficultés de reproductibilité des
biopsies et plus particulierement des micropré-
levements. En standardisant 'emplacement et
la profondeur de la biopsie afin de minimiser
la source de variation intra-musculaire, les
résultats de deux biopsies successives varient
tout de méme de 6 a 12% selon le type de fibre
(Lopez-Rivero et al 1991).

2.4 / Influence de 'innervation et
notion d’unité motrice

Les fibres musculaires sont commandées
par des motoneurones dont le corps cellulaire
est situé dans la moelle épiniere. Un nerf
moteur comprend de nombreux motoneurones
qui innervent chacun plusieurs fibres muscu-
laires. Chaque fibre recoit une seule terminai-
son nerveuse appelée synapse. Cette interface
avec le muscle ou plaque motrice est le lieu de
passage et de traduction de I'influx nerveux
qui contréle le déclenchement des contractions
de la fibre. Sous la plaque motrice, on observe
a l'intérieur de la fibre musculaire un regrou-
pement de plusieurs noyaux cellulaires fonda-
mentaux et une concentration marquée d’ARN
messagers a partir desquels les protéines sont
traduites (Klarsfeld 1991).

Une unité motrice est donc constituée d’'un
motoneurone, de ses axones qui innervent les
différentes fibres dans un méme muscle. Cette
organisation arborescente implique que toutes
les fibres musculaires innervées par le méme
motoneurone ont les mémes propriétés
contractiles et se contractent simultanément
lorsque T'influx nerveux se propage jusqu'aux
synapses.

Les expériences d’innervation croisée ont
montré que les caractéristiques d’activité élec-
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trique du motoneurone déterminaient la typo-
logie de la fibre musculaire innervée (Buller et
al 1960, Monod et Flandrois 1985). Les moto-
neurones a conduction lente et seuil d’activa-
tion bas innervent les fibres lentes. Ces der-
nieres sont donc les premieres a étre activées
lorsqu'un mouvement est initié. Les unités
motrices sont peu fatigables et peuvent ainsi
se contracter un grand nombre de fois sans que
la force de contraction diminue. A lopposé les
fibres rapides sont innervées par des motoneu-
rones a conduction rapide et au seuil d’activa-
tion plus haut. Les unités motrices rapides
sont stimulées apres les fibres lentes lorsque
Peffort demandé s’intensifie. Les unités
motrices rapides sont constituées d’un plus
grand nombre de fibres que les unités motrices
lentes. Cette organisation est donc particulie-
rement adaptée aux contractions breves de
forte puissance. Les unités motrices des fibres
ITA sont moins fatigables que celles des IIB
mais elles sont aussi moins puissantes.

En fonction de la puissance de la contrac-
tion musculaire, on assiste au recrutement
d’'un nombre croissant d’'unités motrices pour
développer les forces nécessaires a la réalisa-
tion du mouvement. De plus, il existe une hié-
rarchie de recrutement parmi les unités
motrices en fonction de la puissance de la
contraction : les unités motrices lentes entrent
en action les premieres, puis interviennent les
unités rapides. Selon la durée et la puissance
de l'exercice, la proportion de chaque type des
fibres change. Plus on demande de la puissan-
ce sur une durée breve (1 minute), plus les
fibres anaérobies rapides (IIB) interviennent
en grande proportion. A I'inverse, si l'effort est
prolongé plusieurs minutes, voire plusieurs
heures, les contractions de puissance plus
modérée ne peuvent étre assurées que par les
fibres aérobies (I et ITIA).

3 / Facteurs de variation de la
typologie musculaire

Comme toutes les protéines, la myosine est
synthétisée d’apres l'information génétique
apportée par les ARN messagers, eux-mémes
provenant de la transcription de ’ADN
nucléaire. La séquence des acides aminés de la
myosine est donc parfaitement déterminée par
le code génétique et les génes codant pour les
chaines de la myosine et actine sont identifiés
chez la souris et ’homme (Buckingham 1989,
1992). 1l semble d’ailleurs que la variabilité
inter-spécifique des chaines lourdes de la myo-
sine soit faible, tout du moins chez les mammi-
feres, dans la mesure ou les mémes anticorps
anti-myosine lente croisent sur le rat,
I'homme, les bovins et les équins (Léger et al
1985, Robelin ef al 1993, Valette et al 1994).
Le déterminisme de la typologie musculaire
comporte donc inévitablement une composante
génétique mais l'expression des génes est sou-
mise a une régulation complexe qui integre de
multiples facteurs endogénes et exogénes tels
que Vinnervation, le sexe, 'dge et ’état
d’entrainement (Periasamy et al 1989).




Propriétés contractiles des fibres musculaires et performance physique chez le cheval [ 47

Figure 5. Variation inter-races de la typologie musculaire du muscle fessier moyen chez le cheval

(d’aprés Snow et Guy 1980).
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A Tintérieur d’une fibre (longue de plusieurs
dizaines de cm) qui comprend des centaines de
noyaux cellulaires, il semble que I'expression
des génes soit dépendante de la répartition
spatiale des noyaux dans la fibre (Klarsfeld
1991). Ainsi, les noyaux siués sous la plaque
motrice auraient un rdle régulateur prépondé-
rant par rapport aux noyaux secondaires pla-
cés le long de la fibre.

3.1 / Facteurs génétiques

Chez 'homme, plusieurs études ont montré
une plus grande ressemblance de la typologie
musculaire entre des vrais jumeaux (homozy-
gotes) qu'entre des faux jumeaux (hétérozy-
gotes) ou freres et soeurs (Komi ef al 1973,
1977, Prudhomme et al 1984, Simoneau et al
1986). Les facteurs génétiques ont surtout une
influence sur la proportion de fibres
lentes/rapides alors que la proportion de fibres
rapides ITA/IIB est davantage soumise a des
facteurs extra-génétiques tels que 'age, le sexe
et I'entrainement. Chez le cheval, aucune
étude n’a mis en évidence la composante géné-
tique de ces caractéristiques musculaires du
fait de la lourdeur des analyses histologiques a
mettre en ceuvre pour aborder une telle étude
de génétique quantitative. Par contre,
I'influence de la race sur la typologie moyenne

de certains muscles locomoteurs a été présen-
tée a plusieurs reprises (figure 5) (Snow et
Guy 1980). Pour un muscle locomoteur majeur
comme le fessier moyen, les races de course
telles que le Pur sang (Thoroughbred) sont
mieux dotées en fibres rapides. A l'inverse, les
races plus rustiques (Hunter, Andalou) posse-
dent plus de fibres lentes, moins puissantes
mais aussi moins fatigables. Une étude por-
tant sur la typologie des muscles semitendi-
neux, pectoral transverse et diaphragme de
chevaux appartenant a trois groupes géné-
tiques (Pur sang, croisés de Pur sang et races
de selle rustiques) montre des différences
significatives entre groupes pour ces deux
muscles. La proportion de fibres rapides
décroit des chevaux Pur sang au groupe des
races rustiques, les croisés de Pur sang se
situant entre les deux (Gunn 1978). Par
ailleurs, 'étude du nombre total de fibres
d’une section transversale du semitendineux
dans ces mémes groupes montre que les Pur
sang ont un nombre total de fibres plus élevé
(Gunn 1979).

Pour l'instant, il n’existe pas d’estimation
de I’héritabilité des caractéres musculaires
chez le cheval mais quelques valeurs sont
proposées dans d’autres espéces de mammi-
feres dont les processus de myogeneése et de
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Les muscles
locomoteurs
contiennent plus
de fibres rapides
chez les chevaux de
course par rapport
aux races plus
rustiques.
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régulation sont trés proches (Barrey 1994).
Chez I'athiéte humain, la proportion en fibres
lentes du muscle vaste latéral a une héritabi-
lité de 30 & 55% (Lortie et al 1984). Chez le
mouton, I’héritabilité de la proportion en
fibres lentes du muscle scuto-auriculaire
serait de 27 a 46% (Vigneron et al 1986), tan-
dis que, chez les bovins, elle serait de 24%
pour le muscle long dorsal (Andersen et al
1977).

3.2 / Effet de I'age et du sexe

Du stade foetal de 180 j jusqu’au stade de
poulain de 18 mois, la composition du muscle
semitendineux en fibres lentes augmente pro-
gressivement de quelques pourcents a plu-
sieurs dizaines de pourcents (Gunn 1991). Par
ailleurs, entre la naissance et I'age de 2 ans le
nombre total de fibres du muscle semitendi-
neux augmente et cette hyperplasie est plus
marquée chez les chevaux de race Pur sang
(Gunn 1979).

Deux études, réalisées respectivement sur
des chevaux de race Trotteurs américains et
Pur sang, ont montré que la proportion en
fibres lentes du muscle fessier moyen augmen-
tait légerement de I’'dge de 1 an a 4 ans
(Roneus et Lindholm 1991, Roneus 1993).
Chez le Trotteur américain, la proportion en
fibres rapides IIA tend a augmenter de 8 a 10
points entre 1 et 6 ans d’age tandis que la pro-
portion en fibres IIB décroit de 13 a4 14 points
pendant le méme temps (figure 6). On observe
les mémes tendances chez le Pur sang. Le pro-
tocole expérimental de ces études ne permet-
tait malheureusement pas de distinguer
l'influence de I'age et celle de 'accumulation

Figure 6. Evolution de la typologie musculaire du
muscle fessier moyen (gluteus medius) en fonction
de l'dge du cheval Trotteur américain (d’aprés
Roneus 1993).
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du travail d’entrainement qui commence vers
18 mois chez les chevaux de course. Chez les
bovins, I’évolution des proportions en fibres
rapides évolue avec I'dge en sens inverse de la
tendance observée chez le cheval : la propor-
tion des fibres IIA diminue alors que celle des
IIB augmente (Robelin 1990, Micol et al 1993).
Ce phénomeéne pourrait étre lié au manque ou
a 'absence d’exercice physique réalisé par ces
animaux de producteurs de viande. Chez les
chevaux mis au repos forcé, on observe aussi
une augmentation relative de la proportion des

fibres 11B.

Seules les proportions en fibres rapides sont
dépendantes du sexe (Roneus et Lindholm
1991, Roneus 1993). Les juments ont un rap-
port en fibres IIA/IIB plus faible, des surfaces
de fibres I1A moins étendues et des surfaces de
fibres IIB plus étendues que les étalons (pour
le muscle fessier moyen).

3.3 / Effet de 'entrainement

De nombreux travaux ont mis en évidence
I'influence du travail d’entrainement sur I'évo-
lution de la typologie musculaire et des activi-
tés enzymatiques du métabolisme énergé-
tique. Il est en effet primordial pour 'athlete
et 'entraineur de savoir si un travail physique
particulier peut modifier favorablement la
typologie musculaire. En d’autres termes,
peut-on développer les adaptations muscu-
laires pour spécialiser un cheval pour les
courses de plat de courte distance, ou encore
pour les courses d’endurance de 150 km ?
Plusieurs études ont rapporté des effets signi-
ficatifs du travail d’entrainement sur la com-
position en fibres musculaires de certains
muscles. La plupart des travaux ont porté sur
les chevaux de courses au trot et au galop.
Quelques données sont également disponibles
sur le cheval d’endurance. D’une maniére
générale, les changements de la proportion
des fibres musculaires dépendent de la natu-
re, de l'intensité, de la durée cumulée du tra-
vail d’entrainement et de 1’dge du sujet
entrainé.

Chez les chevaux de courses trotteurs
adultes, on observe des modifications de la pro-
portion et des surfaces de fibres du muscle fes-
sier moyen apres une période d’entrainement
intense de deux semaines (Gottlieb-Vedi 1988).
La proportion en fibres IIA augmente tandis
que celle en fibres I1IB diminue et que celle en
fibre I reste inchangée. Apres 12 semaines
d’entrainement, la composition en fibres reste
semblable a celle observée apres les deux pre-
miéres semaines. La surface relative des fibres
ITA s’accroit également pendant les deux pre-
miéres semaines puis se stabilise. Chez le
galopeur les mémes tendances sont observées
aprés une période d’entrainement intense. Le
travail en résistance (puissance maximale pen-
dant plus de 5 minutes) augmente donc le rap-
port des fibres ITA/IIB et la surface relative
des fibres IIA.

Chez les chevaux Pur sang, dgés de 2 a
9 ans, une période d’entrainement intense de 6
semaines provoque une élévation de 28% du
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pourcentage de IIA et une baisse de 29% des IIB.
Six semaines apres l'arrét de 'entrainement,
la composition en fibres reste inchangée
(Sinha et al 1991). D’autres travaux montrent
une plus grande réversibilité de adaptation
musculaire consécutive a I'entrainement. Chez
un athléte initialement entrainé, I'immobilisa-
tion forcée d’un muscle locomoteur majeur
pendant 5 semaines induit une réduction du
pourcentage de fibres I et une augmentation
apparente du pourcentage de fibres IIB et
cette tendance est également observée chez le
cheval (Haggmark et al 1981).

Un travail d’entrainement conventionnel de
6 semaines, moins intense que le précédent,
augmente la surface de fibres rapides mais ne
modifie pas les proportions (Foreman et al
1990).

Chez les chevaux Arabes et Andalous non
entrainés, modérément entrainés ou tres
entrainés pour la course d’endurance (trés
longue distance a faible vitesse), on constate
aussi un effet significatif de 'entrainement sur
la composition en fibres rapides du muscle fes-
sier moyen. Le travail en endurance pratiqué
sur une période de 6 mois augmente donc le
rapport IIA/IIB chez les chevaux les plus
entrainés (Lopez-Rivero et al 1991).

Chez le poney, un travail d’entrainement en
résistance d’'une durée de trois mois induit des
modifications de la typologie du muscle
Triceps brachial (Valette et al 1990). A la fin
de la période d’entrainement, le pourcentage
en fibres lentes I a augmenté de 13 points. Le
rapport des fibres rapides ITA/IIB est passé de
1,5 a 3,5 avec une persistance du pourcentage
des fibres IIA (40%) et une diminution de celui
des IIB (27 a 12%).

Dans tous les cas, 'entrainement suffisam-
ment intense accroit la proportion de fibres
rapides aérobies IIA au détriment des fibres
rapides anaérobies IIB. Parallélement, la sur-
face relative des fibres ITA augmente.

Sous l'influence d’'un entrainement intense
en résistance, on observe en général une
hypertrophie musculaire qui s’explique par la
conjonction de deux phénomeénes : 'augmenta-
tion de surface de certaines fibres et I'accrois-
sement du nombre total de fibres. Cette hyper-
plasie a été démontrée chez le chat et le rat
(Mikesky et al 1991, Tamaki et al 1992).

Toutes ces modifications structurales
s’accompagnent d’améliorations de I'activité
enzymatique des voies métaboliques aérobies,
le tout contribuant a augmenter la puissance
musculaire tout en réduisant la fatigabilité.

La composition en fibres musculaires chan-
ge au cours du temps sous I'influence d’un pro-
gramme d’entrainement, et plusieurs méca-
nismes expliquent ces modifications appa-
rentes de la proportion des différentes fibres.
La pratique de 1’électromyostimulation est uti-
lisée pour créer des modeles d’étude de la
transformation des fibres sous l'influence d'un
entrainement physique programmé (Bigard et
al 1991). L'application d'un courant électrique

de basse fréquence (10 Hz) sur un muscle nor-
malement innervé reproduit artificiellement la
stimulation physiologique du motoneurone
lent. Ces courants induisent in vivo des modifi-
cations progressives de la proportion des fibres
avec des transformations apparentes dans le
sens suivant : [IB->ITA->IIC->I (Pette et al
1976). Par contre, 'application de courant
haute fréquence (40 4 60 Hz) sur le muscle
normalement innervé ne transforme pas les
fibres lentes en rapides.

L’étude des modifications cellulaires et
moléculaires ont mis en évidence les deux
mécanismes responsables du changement de la
typologie : ’élimination suivie du remplace-
ment intégral des fibres ou la transformation
moléculaire de la myosine des fibres en place
(travaux cités par Bigard et al 1991). Il semble
que ce dernier processus soit le principal res-
ponsable du remodelage musculaire. Les
transformations moléculaires se font par un
changement d’assemblages des sous-unités de
la myosine (chaines légeres et chaines
lourdes). Aprés une période prolongée d’élec-
trostimulation d’'un muscle rapide de lapin,
Iexpression des chaines légeres rapides dimi-
nue au profit d'une augmentation de la synthe-
se des chaines légeres lentes. On constate,
parallelement, une baisse de I'expression des
chaines lourdes rapides IIB, suivie d’'une élé-
vation des chaines lourdes rapides IIA, et fina-
lement, apres quelques semaines d’expérimen-
tation, une apparition massive de chaines
lourdes lentes 1.

Le processus de remplacement intégral des
fibres s’opére par une destruction sélective des
fibres IIB qui sont peu a peu remplacées par
des nouvelles fibres de type 1IC. Apres
quelques jours d’électrostimulation d’un
muscle de lapin, on constate que certaines
fibres 1IB sont dégénérescentes et que la
population des fibres IIC initialement tres
faible augmente sensiblement. Les fibres

naissantes IIC évoluent ensuite vers un type
ToullA.

Les modifications de typologie musculaire
sous l'influence de I'entrainement ou d’électro-
stimulation basse fréquence semblent toujours
se faire dans le méme sens. Ainsi, le muscle
s’adapte pour fournir un travail en résistance
tout en étant moins fatigable. A l'opposé, il
semble impossible, dans les conditions physio-
logiques normales, de gagner de la puissance
au détriment de la fatigabilité en provoquant
des transformations de fibres lentes en fibres
rapides. La proportion de fibres rapides (II/I)
n’est donc pas ou tres peu influengable par
Pentrainement, ce qui laisse penser que I'apti-
tude musculaire a fournir un effort de grande
puissance dépend davantage de Porigine géné-
tique que l'aptitude a fournir un effort d’endu-
rance (Howald 1982). Ces données de physiolo-
gie musculaire justifieraient la prédominance
de la génétique dans le choix des chevaux de
courses spécialisés sur les courtes distances
(“flyer”).
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L'entrainement
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typologie
musculaire,
surtout le rapport
entre les fibres
rapides IIA et IIB.
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4 |/ Relation entre la typologie
musculaire et la
performance physique

Chez T'athléte humain plusieurs études ont
montré les rapports entre la typologie muscu-
laire et la discipline sportive pratiquée (Bergh
et al 1978) (figure 7). La relation entre la typo-
logie du vaste latéral, extenseur du genou, et
la performance de contraction a été démontrée
chez 'homme par une série de tests d’exten-
sion du genou (Thorstensson et al 1976). 1l
existe une corrélation modérée (0,50) de la
puissance maximale avec le pourcentage de
fibres rapides. Il en est de méme pour la vites-
se maximale de contraction.

11 existe également une relation entre la
consommation d’oxygéne (VO,) et la typologie
musculaire des muscles locomoteurs : le
pourcentage de fibres lentes est plus élevé
dans les disciplines nécessitant une propor-
tion plus élevée de la consommation maxima-
le d’oxygene (VO, max) (Bergh 1978). Les
sprinters ont plus de 75% de fibres rapides,
les sauteurs plus de 50%. A 'opposé, les
skieurs de fond et les marathoniens ont de
60% a 75% de fibres lentes (Saltin et al
1977). Ces compositions en fibres sont le
résultat d’'une spécialisation des athletes, a
la fois par la sélection sportive des individus
les plus aptes et par la pratique d’un entrai-
nement spécifique.

Figure 7. Pourcentage de fibres lentes (1) en
fonction de la discipline sportive pratiquée par des
athlétes humains (d’aprés Bergh et al 1978).
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4.1 / Typologie musculaire et
aptitude du cheval a 'effort de
puissance

Chez le cheval, certaines races ont été sélec-
tionnées d’apres leurs performances en course
ce qui explique, par exemple, la spécificité de
la typologie musculaire du Pur sang, du
Quarterhorse ou du Trotteur. Ces races ont
plus de 80% de fibres rapides dans le muscle
fessier moyen.

Quelques données chez le Pur sang indi-
quent que les sprinters courts ont davantage
de fibres IIB tandis que les sprinters longs ont
davantage de ITA (McMiken 1986). Les
meilleurs chevaux ont des fibres de surface
plus homogenes et les densités capillaire et
mitochondriale sont plus élevées. Les
meilleurs chevaux de courses Quarterhorses
ont un plus grand pourcentage de fibres IIB, ce
sont des purs sprinters. Une étude sur le che-
val Trotteur américain a montré que sa vitesse
sous-maximale V200 (vitesse induisant 200
battements cardiaques par minute) mesurée
au cours d'un test d’effort, était corrélée positi-
vement avec le pourcentage de fibres rapides
ITA et négativement avec celui des fibres
rapides IIB (Valberg ef al 1985).

La typologie moyenne du cheval de concours
hippique est encore inconnue mais il est pro-
bable qu’a haut niveau les meilleurs sauteurs
aient une forte proportion de fibres rapides
dans les muscles de I'avant-main et de l'arrie-
re-main, impliqués dans les mouvements du
saut.

4.2 / Typologie musculaire et
aptitude a 'effort prolongé

Les chevaux spécialisés dans la discipline
des courses d’endurance ont des muscles fes-
siers qui comportent environ 30% de fibres
lentes et 40 a 50% de fibres IIA (Lopez-Rivero
et al 1991). Chez les poneys ayant eu un
entrainement de 3 mois a leur vitesse seuil
VLa4 (vitesse induisant une lactatémie de 4
mmol/l), il existe une corrélation positive entre
la composition en fibres lentes I et la vitesse
au seuil anaérobie (Valette et al 1990). D’apres
ces résultats, 'adaptation musculaire a effort
d’endurance dépendrait de la composition en
fibres aérobies de type I et IIA.

Conclusion

Peut-on prédire la performance sportive
d’apreés la typologie musculaire ?

Chez le cheval comme chez 1'athlete
humain, la performance sportive dans une dis-
cipline donnée résulte d’'un ensemble de fac-
teurs favorables intrinseques et extrinseéques a
I’animal. Les qualités neuro-sensorielles, la
capacité cardio-respiratoire, les propriétés
contractiles des muscles et les caractéristiques
locomotrices de P'individu sont les principaux
facteurs intrinseques impliqués dans 'effort
physique. La performance sportive est donc un
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caractere trés composite qui est quasiment
imprévisible du fait du grand nombre de fac-
teurs a prendre en compte. Mis a part les fac-
teurs environnementaux, la performance phy-
sique est semble-t-il modérément corréiée a la
composition en fibres des muscles qui y contri-
buent. Les éleveurs de chevaux de course l'ont
déja constaté empiriquement depuis longtemps
en sélectionnant indirectement les caracteres
musculaires contractiles au travers des perfor-
mances en course. L'étude du déterminisme de
la typologie musculaire a montré le réle du
systéme nerveux dans la différenciation des
fibres musculaires. Les propriétés de ce syste-
me régulateur de toutes les fonctions orga-
niques transparaissent au travers des caracté-
ristiques musculaires, cardiaques et comporte-
mentales du cheval. Sa réactivité pendant
'effort et son tempérament ressentis par 1'uti-
lisateur ne sont donc pas sans rapport avec ses
caractéristiques musculaires et la notion empi-
rique de “cheval de sang” correspond bien a
des qualités musculaires particulieres.

La puissance musculaire qui dépend du
nombre total de fibres, de leurs propriétés
contractiles et énergétiques, n'est qu'un des
éléments de la production de Veffort physique.
Quelle est son importance relative dans chacu-
ne des disciplines hippiques ? Dans les courses
rapides, la typologie musculaire a semble-t-il
un réle prédominant et le génotype du cheval
aurait d’autant plus d'importance que la cour-
se se joue sur une courte distance. Pour les
courses d’endurance, la typologie musculaire
favorable est probablement un facteur néces-
saire mais non limitant dans la mesure ou le
travail d’entrainement peut 'améliorer. Pour
le cheval de concours hippique, on manque
encore de données mais, 4 haut niveau, on
peut supposer que la puissance musculaire

maximale disponible au moment de 'appel
départage des chevaux techniquement sem-
blables.

Pourra-t-on utiliser la typologie
musculaire pour la sélection ?

Pour envisager une telle application chez le
cheval, il faudrait d’'une part démontrer que
certaines typologies musculaires sont favo-
rables a la performance sportive dans les
diverses disciplines hippiques et, d’autre part,
estimer 'héritabilité de la typologie des princi-
paux muscles impliqués dans l'effort. Chez
I'athlete humain, la typologie musculaire a
sans aucun doute des rapports étroits avec la
performance sportive dans les disciplines ou la
composante physique est dominante (sprint,
demi-fond, marathon, saut, ski de fond). Dans
le cas du cheval, cela reste encore & démontrer
mais I'existence de races spécialisées pour la
course, bien dotées en fibres rapides apporte
déja un élément de réponse. La connaissance
des principaux facteurs de variation de la typo-
logie musculaire chez le cheval montre I'impor-
tance de Page et de 'entrainement mais aussi
de la génétique. Les effets de la race du cheval
et les héritabilités moyennes a fortes obtenues
chez les autres espéces de mammiferes sont
des arguments en faveur d’'une influence signi-
ficative de l'origine génétique sur la composi-
tion en fibres rapides et lentes des muscles
locomoteurs chez le cheval. Avec le développe-
ment des nouvelles techniques immunolo-
giques du dosage des chaines lourdes de la
myosine, il est maintenant possible d’envisa-
ger des études sur des effectifs plus importants
que ne le permettaient les techniques anté-
rieures d’histoenzymologie. Les applications
génétiques deviennent donc envisageables.
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Summary

Contractile properties of muscle fibres and exerci-
se performance in horse - a review.

The purpose of this paper is to present the state of
knowledge about the relationship between the
muscle fibres types and the exercise ability in
horse. The strength and contractile speed of a
muscle is related to the total number of twitching
fibres and their contractile properties. Skeletal
muscles are the engine of the athlete and lot of
studies have been made in exercise physiology to
determine the properties and the adaptations of

the muscle fibres in response to chronic exercise.
The technics of investigation, the physiological
characteristics of slow and fast twitch fibres and
factors which may affect the contractile properties
are presented, successively. It is concluded that
immunoenzymatic method of muscle fibre typing
may be apply to selection.
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