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Papier 6
Modeéle mécanique de la contraction musculaire. 6.

Calculs de la tension exercée par une fibre squeliefue
durant un raccourcissement en escalier

Sylvain LOUVET
17/11/2019

Résumé

Le Papier compagnon 1 teste une relation théoramtee la force et la vitesse de raccourcissement
d'une fibre musculaire sans en justifier le biemfénLe Papier 2 détermine la cinématique et la
dynamique d’'une téte de myosine Il au coursWduking Sroke (WS). Le Papier 3 impose la loi
uniforme comme densité représentative de I'oriéoriaties leviers appartenant aux tétes en WS. A
I'appui de ces travaux, les Papiers 4 et 5 me#ieréquations I'évolution de la tension lors destrgua
phases d’un échelon de longueur. Le Papier préfgrtensemble des six articles en s’imposant deux
tdches. La premiere mission est d’appliquer lesnéfds théoriques élaborés pour un échelon de
longueur a une succession d’échelons de longueutigies, autrement nommeée « raccourcissement
en escalier ». Avec les valeurs des parametres @éqgues et temporels assignés a une téte de
myosine dans les Papiers 1 a 5, un ajustementct@se établi entre la tension théorique déduite de
notre modeéle et la tension expérimentale publiéEd&T par une équipe de chercheurs italiens relativ
a 9 raccourcissements en escalier réalisés suné@ne fibre. Nous obtenons notamment I'équation de
la tension atteinte en fin d’échelon (T*) qui demegonstante marche apres marche des lors que le
raccourcissement d'un demi-sarcomére dépasse 17 Lemsecond objectif est de trouver et
d’expliquer I'équation de la courbe Force-Vitessedduiteex abrupto dans le Papier 1. En diminuant
la taille et la durée des marches, I'escalier tegmd une droite de pente constante correspondamt a
raccourcissement a vitesse continue. En appligieantegles du calcul infinitésimal aux différentes
formulations qui ménent & T*, on déduit la relatiorce-Vitesse (voir Supplément S6.L). Et la boucle

est bouclée.
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Paper 6

Mechanical model of muscle contraction. 6.

Calculations of the tension exerted by a skeletaibfer
during a shortening staircase

Abstract

Accompanying Paper 1 tests a theoretical relatipnsatween force and velocity of shortening of a
muscle fiber without justifying its validity. Pap@r determines the kinematics and dynamics of a
myosin |l head during the Working Stroke (WS). Rapeimposes the uniform law as a density
representative of the orientation of the leveroiging to the WS heads. By support of these works,
Papers 4 and 5 put into equation the evolutiorheftension during the four phases of a length step.
The present paper closes all six articles by immpsivo tasks on itself. The first purpose is tolgpp
the theoretical elements developed for a length &t& succession of identical length steps, otiserw
known as shortening staircase. With the valueb@fjeometric and temporal parameters assigned to a
myosin head in Papers 1 to 5, a correct adjustngepstablished between the theoretical tension
deduced from our model and the experimental tengioblished in 1997 by a team of ltalian
researchers relating to nine shortening stairgasdsrmed on the same fiber. In particular, we iobta
the equation of the tension reached at the timecoénile step (T*) which remains constant step by
step as soon as the shortening of a half-sarcoexeeeds 17 nm. The second objective is to find and
explain the equation of the Force-Velocity curvieaducedex abrupto into Paper 1: by decreasing the
size and duration of the steps, the staircase twwigrds a constant slope line corresponding to a
continuous speed shortening. By applying the methof infinitesimal calculus to the different
formulations leading to T*, we deduce the Forceeédl relationship (see Supplement S6.L). And

the circle is complete.



Introduction

Une fibre musculaire isolée est tétanisée en comgitd’isométrie jusqu’a ce que la tension atteigne
un plateau maximal (T0). Puis, la fibre est raccuselon une suite d’échelons de longuék;) et

de durée 1) identiques. La cinétigue temporelle de cetteesde raccourcissements s’apparente a
une succession de marches et conséquemment aaliered@ tension (j) est mesurée a la fin de la
marche n° i avec i entier. Il est observé queécroit régulierement pour les premiéres marcheés p
demeure constante [1,2,3,4] a partir d’'une mareimeémotée n*. Pour toute marche d’'indice supérieur
a n*, la cinétigue de |l a tension est I'exacte eage celle de la marche n*, évolution temporelle qu
sera qualifiée de « régime répétitif » : la fibeetuve dans un état thermodynamique hors d'égeili

mais reproductible d’'une marche a l'autre.

La figure 1 dans [4] présente 9 tracés de la tensdative (pT) en fonction du temps (t) pour 9
escaliers singularisés par différentes valeurdXdg; et T, Notre premier objectif est d’approcher de
maniere optimale ces 9 cinétiques en se basanesugquations temporelles développées dans le
Papier compagnon 5. Le second dessein est de vetrtes équations de la relation Force-Vitesse

livrées au Papier 1 en utilisant les résultatsliétaour le régime répétitif.



Méthodes

Pour les marches qui ont un indice i égal ou sepéra n*, la tensionTest une constante qui est
nommeée T*.

Duranttga,i, chague demi-sarcomeére (hs) de la fibre est exouacissement a vitesse constante durant
la phase 1 de la marche puis est maintenu en gomglisométriques. Les évenements advenant au
cours de chague marche sont décrits et mis eniéguadans les Papiers compagnons 4 et 5. Le
domaine linéaire d’étenduXyvax €st découpé en intervalles par les marches sueessie longueur
dXstar (Fig L1 du Supplément S6.L). Dans chaque integyaddls contributions au calcul de la tension
se rapportant aux évenements précités sont détsemien temps et en nombre de tétes de myosine
concernées. Une description marche aprés marchetia gu plateau tétanique isométrique jusqu’au

régime répétitif est apportée au paragraphe L.Supplément S6.L.

A la marche i de I'escalier k, les contributionspectives au calcul de la tension s’exergant des de

c6tés d'un hs sont sommées a l'aide de I'équatiaitresse présentée dans le Papier 5, soit :

PTki(t,AX) = pT1ki(AX) + APTrelax_k{t,AX) + APT wsstart_ki(t,AX) - APT roe_ki(t, AX) - APT spe_ki(t, AX)
1)
ou k estle n°®indiciel de I'escalier, entier variaetda 9
i est le n° indiciel de la marche, entier varianiidel15, au maximum
t est le temps tel que
t=(-1)Fsairk+7
oU Tsirk €St la durée commune a toutes les marches de
I'escalier k ;t est la durée instantanée interne a la marche i
AX est le raccourcissement total d’'un hs tel que :
AX = - i [BX stairk

0U X sair k €St la longueur commune des marches de I'escalier k

pT1y; est la valeur de la tension relative a la fin @ghase 1 relativement a la marche i avec
présence de la viscosité

ApTrelax ki €St la contribution positive provenant de la refexaprovoquée par la disparition des

forces visqueuses au cours de la phase 2 pourtzhena

ApTwsstart ki €St la contribution positive d’origine élastiqueyenant des tétes qui initient un WS

selon un des 3 modes, rapide, lent ou trés lent

ApTepe ;i est la contribution négative engendrée par lectiétaent rapide, évenement se

rapportant aux tétes en WS dont le levier présami@ngled inférieur ou égal 8yown

ApTspe ki est la contribution négative provoquée par le ament lent, événement ne

concernant que les tétes en WS dont le levier ptéss angl® compris entrégy,wnet 01



Calcul de la tension a la fin de la phase 1 pour laarche i de I'escalier k
La tension relative a la fin de la phase 1 (pFtapportée a la tension de référence du plateau
tétanique isométriqgue (TV valeur commune au démarrage des 9 escaliersforntlée selon

I'équation (J64) donnée au sous-paragraphe J.11Stigplément S4.J du Papier 4 :

_ Ty
PTL; = T0,

:(l_XZI.[Kk,i @(stair,k) (2)
ou ketisontles numéros indiciels de 'esadit de la marche concernés

121 €st la pente d’origine élastique dans la Zonealdi#, pente que nous supposons constante ;

Ky, est le coefficient multiplicateur d’origine visquse formulée selon I'égalité (J66), soit :
Ki,i = N el ki /2 E:otF(Nhsl_qk,i /2)+ N e i

ou Q; est le parametre référent de la présence dedasiié durant la phase
1 de la marche i de I'escalier k, dont I'équatésh proposée en (J68) :

Oci =0c+ 1 [I]_n{-[plk]+ 1 Ell_nrok’(i_l)} (3)

LnNps | Tpe ) LnNps TO,

ou (. ettpcSont le parametre visqueux et la durée relativé@déa phase 1
de la premiére marche de I'un des 9 escaliers eqtide référencet,, x est
la durée moyenne de la phase 1 relativement adseph de I'ensemble des
marches de I'escalier k ;,Nest le nombre de hs par myofibrille ;.3 est
la tension atteinte a la fin de la marche précé&damec Tg, = TG,

Pour une application correcte des formules (2Bgt (I est nécessaire que la longueur de la marche

soit en Zone 1 Elargie. D’aprés I'équation (22)Répier 4, la condition suivante est requise :

SXStair,kS szl

Soit avec la valeur d&X,, (Table 2) :

SXS[air’kS 4.2 nm

Pour les escaliers 7, 8 et 9, on admettra querlditon ci-dessus est étendue &g k< 4.3 NM ».

Algorithmique
Les programmes informatiques sont rédigés en VBasic 6. Les calculs sont développée sous forme
d’algorithmes en vue d’obtenir les tracés de Isitanrelative (pT) en fonction du temps (t) pour un

escalier, quelque soit la durée et la longueuandedrche shXgpir k< 4.3 nm.

Adéquation entre cinétiques théoriques et expérimeales
En allouant aux données du modele des valeurs dinigsaavec celles de la littérature et avec celles

présidant aux calculs des Papiers 1 a 5, neufiguest de pT sont déterminées pour neuf paires



différentes de valeurs @& €t Tsiain paires identiques a celles définissant les necdlers de la Fig
1 dans [4].
L’ajustement entre les 9 cinétiques théoriqueseisdes équations du modéle et les 9 cinétiques

expérimentales de la Fig 1 dans [4] se fait vigmaedint par la méthode essai-erreur.

Résultats

Application des résultats des Papiers 1 a 5 a uncaourcissement en escalier

L'équation temporelle (1) est représentée par ait tontinu vert sur les 9 graphiques de la Fig 1,
chaque tracé de la tension relative étant la répagservie a un raccourcissement en escalier. Les
valeurs de la durée et de la longueur d’'une mastdredard, données propres a chaque escalier, sont
affichées a la Table 1 et sont rapportées en tikechaque graphique correspondant. La durée
moyenne de référence pour la phase 1 d'une matghg €st fixée relativement a I'escalier 6 (Table
1; colonne en jaune clair). Les valeurs des patr@meaitiles a la construction de ces tracés sont
présentées a la Table 2. Elles sont identiques tooies les marches des 9 escaliers. On observe un
accord acceptable entre calculs théoriques (teaf) @t mesures expérimentales (points noirs) pééle

sur les 9 courbes de la Fig 1 dans [4].

Les tensions relatives a la fin de la phase 1 @ewte des marches (pJ)lsont déterminées a l'aide
des égalités (2) et (3) et apparaissent avec wir werte (Fig 1) ; ces valeurs théoriques s’ajuiste
aux points expérimentaux représentés par un pouge:. Un correctif a la valeur de est apporté
relativement aux 3 escaliers dont I'’échelon est agh5 nm : la valeur de, gst conservée pour la
premiere marche mais diminue graduellement justutéaleur de 1.81 qui devient constante a partir
de la 5™ marche. Une possible explication & ce correctipieique est un temps de relaxation plus
important pour les petits échelons renforcant ksence de la viscosité. Ce phénomeéne est aussi
observé aux Fig 1 et 3 du Papier 5 ou la constimtempszeay) €St €gale & 0.5 ms pour les échelons

€gaux ou inférieurs a 1.5 nm et diminue a 0.3 ms [@s échelons supérieurs a 1.5 nm.

Régime répetitif
Le régime répétitif advient a la marche n* lorstoes les tétes « préparées » en état de liaistedor
toutes les tétes en état WS initialement a t=0cs¢ détachées, soit approximativement d’apres

I'égalité (L4) du Supplément S6.L transformée lindment selon (L1) :

N* BX gair = OX pre + 0X Max (4)

Les données de la Table 2 donnent :
0Xpret 0Xyax=6 NM + 11.7 nm = 17.7 nm

Sur chacun des 9 graphiques, cette valeur estéfigyrar un trait fin vertical au temps du

raccourcissement correspondant.



Table 1. Données spécifiques a chacun des 9 escsalie

K 1 2 3 4 5 6 7 8 9
X stair 1.5nm 15nm 15nm 3.4nm 3.4nm 3.4nm 43nm  43nm  4.3nm
Tstair 3 ms 21ms 14ms 6.1ms 41ms 3 ms 10 ms 6.1 ms 4.1ms
Toik 0.16ms 015ms 0.15ms 0.18ms 0.17r 0.2ms 026ms 024ms 0.23ms

Table 2. Données se rapportant a une fibre extraitedu muscle tibialis anterior de Rana
Esculenta Les valeurs sont identiques pour toutes les mareb des 9 escaliers de la Fig 1.

r 4°C
TO, 200 kPa
LO 4.58 mm
Nps 4400
LOs 2.1 um

Pstartr 0.6
Pstarts 0.3

O X Max 11.7 nm
Xt 8 nm
X pre 6 nm
0X,1 4.2 nm

Qe 1.91
Toic 0.2ms

Toress 15ms
Tse 4 ms
Trelax 0.5 ms
Tetarir 0.7 ms
Tores 3 ms
Tstarts 30 ms
Tprevs 80 ms
Tstartvs 90 ms
TprerpE 1ms
Troe 5 ms
Tprespe 5 ms
Tsoe 18 ms

Fig 1 (page suivante). Evolution de la tension théique (irait vert continu) en réponse a un
raccourcissement en escalier ; la taille et la duegde la marche sont indiquées au dessus de
chacun des 9 graphiques. Les croixertes représentent les tensions calculées a la fin dephase

1 des échelons (voir explications dans le texte).

Les point noirs etrougesproviennent de la Fig 1 dans [4]. Les pointsouges matérialisent les
tensions mesurées a la fin de la phase 1 de chasuarche.
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Etablissement de I'équation Force-Vitesse
On rappelle que la vitesse (V) de raccourcisserderia fibre et de ses myofibrilles est reliée a la

vitesse (u) de raccourcissement du hs, soit :

V = Nps LU

1/ Evénement {WSstart}

Une téte de myosine initie un WS avec I'évéenemdobaj {WSstart} qui se décompose en 3
évenements disjoints, {startF}, {startS} ou {sta8}/ lorsque l'initiation s'avére rapide, lente aeg
lente, respectivement. Le paragraphe L.4 du Suppiér86.L est consacré au calcul de la tension
générée par les tétes en WS en régime répétitifételtat est formulé en (L15) et détaillé avec les
équations (L16a), (L16b) et (L16c) se rapportalihaiation vers I'état WS selon les 3 modes.

Au paragraphe L.5, les 2 variables caractérisaatrmarche, la longueudXswi) et la duré {ga;), sont
diminuées petit & petit jusqu’a tendre vers degwal infinitésimales. Ainsi on se rapproche d’'un
raccourcissement réalisé a vitesse constante ()ghaque hs. Les principes du calcul différerstel
du calcul intégral sont appliqués aux 3 expressiti$a), (L16b) et (L16c) et fournissent les 3
composantes de la tension générée par les tétdsSelorsqu’un hs se raccourcit a vitesse continue.
Les 3 contributions positives sont formulées end{l.PL26) et (L28) selon les 3 modes, rapide, &nt

tres lent, respectivement.

2/ Evénement {SlowDE}

Une téte de myosine se détache lentement selognkénwent {SlowDE}. Le paragraphe L.6 est
consacré au calcul de la tension générée partles $& détachant lentement en régime répétitif. Le
résultat est formulé en (L39) et détaillé aveddé&sgjuations (L40a) a (L40f).

Au paragraphe L.7, les principes du calcul infisitdal sont appliqués aux expressions (L40a) a
(L40f) et fournissent la tension générée par lesstée détachant lentement lorsqu’un hs se ragtourc
a vitesse constante (u). Les 6 contributions néggtsont formulées de (L44a) a (L44f). Comme les 3
composantes relatives au détachement lent de Type@meées en (L44d), (L44e) et (L44f) sont
négligeables, celles-ci ne figurent pas dans leatéms finales énoncées au paragraphe L.8 etldans

Papier 1 par souci de simplification.

3/ Bilan comptable

Au paragraphe L.8, la tension exercée a 'extréuiitide myofibrille se raccourcissant a vitesse (V)
constante est calculée en sommant les 3 contrimutielatives aux événements {startF}, {startS} et
{startVS}, et en soustrayant la contribution sepagant a I'évenement {SlowDE}. Le résultat est
finalisé avec I'équation (L47) ou la vitesse decragcissement d’'un hs est exprimée algébriquement
(u<0). L’équation (L47) est scindée en 4 équatideass le Papier compagnon 1, notées (7a), (8a), (9a)

et (10a) ou u est exprimée en module.



fo,u)

isométrie (u=0)
u=-0.01 nm-ms™"
u=-0.03 nm-ms™’
u=-0.12 nm-ms""
u=-0.3 nm-ms™’
u=-0.6 nm-ms"’

u=-2 nm-ms-"

w500 O

P Max o

Fig 2. Densité de I'anglé® entre 8, et B40u, pOUr 9 valeurs de la vitesse de raccourcissemernt) (
d’'un demi-sarcomere droit d’apres I'équation (5).

La densité (f) de I'anglé des leviers appartenant aux tétes en WS duraatdeurcissement a vitesse

constante est la somme algébrique de 4 densiiés, so
f(0,u)=fr(6,u) +f5O.u) +fys6.U) ~fspe(B.U) (5)

ou f=, fs et f,s sont les densités formulées en (L52a), (L52b) B2€)), relativement & une initiation
d'un WS, rapide, lente ou tres lente, respectivéméyae est la densité formulée en (L53) concernant

le détachement lent.

La densité établie en (5) est représentée en ondie I'angled par 9 courbes selon 9 valeurs de u
(Fig 2). Les données sont celles de la colonne k REle la Table 1 du Papier 1 gQusg= 2.6 ms et
Tsg= 6 MS. Les tracés satisfont aux criteres géomsiai’'un demi-sarcomeére droit. Dans un demi-
sarcomére gauche, les signesbdet u étant opposés, les tracés des densités woetrgjues par
rapport a I'axe des ordonnées.

On vérifie que si u tend vers 0, alorg,@) converge vers la loi uniforme d’étenddfly, densité de
probabilité caractéristigue du plateau tétaniqueni&trique (voir Papiers 3 et 4) représentée par un
trait horizontal noir entré,, etor (Fig 2).
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Discussion

Validation des équations du modele

Les cinétiques théoriques et expérimentales deerlaidn pour les 9 cas d'exemples de la Fig 1
s'accordent lors d'un raccourcissement en escaleeprésence de la viscosité durant la phased et |
relaxation induite lors de la phase 2 expliquantihétique des 3 premieres millisecondes de chaque
marche d’escalier. Le régime répétitif advient dprs les tétes de myosine en état « préparé » de
Srong Binding et en état d&Vorking Sroke avant le début du raccourcissement en escalieorde s
toutes détachées, c'est-a-dire a I'avénement deala@he n* lorsque le raccourcissement d'un hs
dépasse la longuewXvaxt 0Xpe), €gale a 17.7 nm selon nos calculs appliquésQaescaliers de la

Fig 1. En examinant les Fig L1f et L1g du Supplén&hL, on note que les densitéd) f§ont proches

et que conséquemment la tensiop-(¥a la fin de la marche précédant n* est presquadeéy T* ;

ceci expligue pourquoi le régime répétitif peueéepéré empiriguement dés la marche d’indice (n*-
1) et pourquoi la valeur de 15 nm, inférieure a71@m, est donnée en [4] comme longueur de
référence de la mise en place du régime répdbtahs tous les cas portés a notre connaissance
[2,3,4], la valeur de Tdevient constante aprés un nombre entier de margbet la somme des

longueurs est supérieure a 17 nm.

Relation entre Force et Vitesse de raccourcissement

A partir de la géométrie classique d’'une téte desine et de critéres probabilistes tirés des quatre
évenements préparant et cléturant I'état werking stroke durant le cross-bridge cycle, les
développements du Supplément S6.L menent a ldarel&brce-Vitesse exploitée dans le Papier 1.
Nous rappelons que pour les vitesses moyennes\gied, un facteur correcteur induit par la présence
de la viscosité doit étre pris en compte dans dsuts, diminuant la valeur de la tension fournie e
(L47).

Densité de I'angled fonction de la vitesse de raccourcissement u

Parmi les lois classiques, celle qui approche aurichacune des 9 distributions de I'arjleacées

sur la Fig 2 est la loi uniforme. Ce constat coorebles conclusions de H.E. Huxley et ses coauteurs
voir Table 1 et Fig 14 dans [5]. Ce résultat vabdssi I'équation (J80) du Supplément S4.J du Papie
4 ou I'étendue angulaire instantari#g ;, conjecturée comme uniforme, augmented@iea 66y.x au

fur et & mesure de la diminution de I'échelon deda voir Fig 6a du Papier 4 et les encarts dgs Fi
J14a et J14b du Supplément S4.J.

L’accroissement de I'étendue angulaire intermédiaifr; variant de 661 a d06uax explique
'augmentation apparente du pas maximal d’une détenyosine en WS d&+ a 8Xuax lOrsque la
tension diminue (et la vitesse augmente), cecija é& mentionné dans la section Discussion des

Papiers 1 et 4.
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Homogénéité des données

Les valeurs des parametres affichées dans lestdetePapiers 1 & 6 sont similaires. Ce commentaire
est valable, d’'une part, pour les données géonuésigropres a une téte de myosine et a un hs de
vertébré et, d’autre part, pour les variables tewifEs se rapportant aux réactions du cross-bridge
cycle, a I'exception des constantes de tempsg et tsg, dont I'étude fait I'objet de la sous-section
suivante. On note en particulier la quasi-constate=® valeurs des proportions standard d'initiation
d'un WS en mode rapide {pi== 60% * 5%) et lent @ns= 30% = 5%). Ces valeurs sont retrouvées
de facon indépendante pour la phase 4 d’'un éclieldarce (Papier 1), pour les phases 2, 3 ou 4 d’'un
échelon de longueur (Papier 5) et pour un racceseaient en escalier (Papier 6). Une explication
d’ordre géométrique a été suggérée a la sous-seetivénement Strong Binding » de la section

Discussion du Papier 5.

Etat de liaison forte
Cet état caractérise la mise en place d'une liafsaie (SB pourSrong Binding) entre la téte de
myosine et la molécule d'actine, avant I'éventéalifune transition rapide vers I'état WS par le
truchement de I'évenement {startF}. La réalisatdnl’événement {SB} rappelée au paragraphe L.2
du Supplément S6.L est tributaire de 2 parameem@parelstyess €t tsg. L'augmentation de I'un ou
des 2 paramétres a pour conséquence la baisseportpn du nombre de tétes susceptibles d'initier
rapidement un WS et pour incidence une réductiodadtnsion. Cette diminution est constatée
expérimentalement. Une vitesse moyenne du racasemient en escalier (u*) est interprétée comme
le rapport de la longueur de I'échelon sur sa durée

ur = Hstai

Tstair

La tension (T*) a la fin d'une marche en régime étéf, est toujours supérieure a la tension
correspondant a I'’échelon de force ou chaque macg®urcit & une vitesse constante (u) égale a u*;
voir Fig 7 dans [3] et Fig 3 dans [4]. Ainsi, anditions expérimentales identiques, les valeurs des
parametrespess €t tsg déterminées pour un raccourcissement accomplieasé constante lors de la
phase 4 d’un échelon de force (Papier 1 ; Tabkoa) amplifiées de 60% environ par rapport a celles
associées a un raccourcissement en escalier (Bapiable 1). Une explication théorique possilse e
le passage au continu.
Cette baisse de la tension associée a I'augmemnté¢io,.ss €t tsg €St constatée dans le Papier 1 pour
des facteurs exogénes comme la température (Takded-ig 4) et la tonicité de la solution Ringer
(Table 3 et Fig 5).

Il reste a comprendre comment I'état SB préalaldke tansition rapide vers I'état WS opére. Faut-il
envisager une ou plusieurs étapes intermédiairdsrat un ou plusieurs états supplémentaires au sein

de I'état SB a I'instar des phases transitoiresedavery stroke [6 ,7] ?
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Conclusion

Partant de la géométrie classique d’'une téte desimgputilisant des critéres probabilistes tirés de
évenements doross-bridge cycle, et assumant la présence de la viscosité, le madglique et prédit
I'évolution de la tension exercée aux 2 extrémitéme fibre perturbée par un échelon de longueur
(AL<0) ou par un échelon de forc&T<0).

Le modele interpréte égalementdeetching d’'une fibre et I'influence de la température, ssijde

deux futurs articles. Concernant les allongemefitsQ), les prémisses sont posées avec la définition
de la Zone O au paragraphe J.5 du Supplément 84Rapier 4. Une premiére esquisse relative au
réle de la température expérimentale est déliviaies de Supplément S3.H du Papier 3 associé au

sous-paragraphe J.16.4 du supplément S4.J du Bapier

Informations supplémentaires
Supplément S6.L

L.1 Marche n°i appartenant au domaine linéaire

L.2 Proportion instantanée de tétes pouvant miéipidement un WS (rappel)

L.3 Description marche par marche du raccourciss¢mn escalier

L.4 Calcul de la tension générée par les tétad/8Sren régime répétitif

L.5 Calcul de la tension générée par les tétad/Srorsqu’un hs se raccourcit a vitesse continue u

L.6 Calcul de la tension générée par les tételemehant lentement en régime répétitif

L.7 Calcul de la tension générée par les tétesésackant lentement lorsqu'un hs se raccourcit a
vitesse constante

L.8 Total avec les 4 événements {startF}, {startS}artVS} et {SlowDE}

L.9 Densités de I'anglé en fonction de la vitesse de raccourcissemene(adive a un hs
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Supplément S6.L du Papier 6 : étude théorique d’unaccourcissement en escalier

L.1 Marche n°iincluse dans le domaine linéaire

L'angle 6 définit la position du levier (S1b) appartenanirée téte de myosine Il emorking stroke
(WS). Pour caractériser le déplacement linéaire diemi-sarcomére (hs) selon I'axe longitudinal de
la myofibrille, on recourt a l'abscisse X du poitiencastrement du domaine moteur (Sla) sur le
filament d’actine relativement au point représentariaison rotule entre la tige (S2) et le filamhele
myosine. Les 2 paramétred,et X, sont reliés par une fonction affine formuke (121a) dans le

supplément S4.1 du Papier compagnon 4, reprodudessous :

X =L gy Rys{8-6o) (L1)
ou Lsip est la longueur du levier S1b ywRest une constante géométrique du modele égalgi@men
0.95 déterminé aux égalités (13) et (14) du Pahidx est le milieu de I'étendue angulaéi®r calculé
en (4) dans le Papier 4

L’équation (L1) détermine un domaine linéaire bopaé les angle8qown et 0, (Fig L1a) et par les
abscisses correspondantegwXet X, (Fig 11 du Supplément S4.1). Relativement a laaharn® i
d’un raccourcissement en escalier, le déplacené@matif «AX; = -6X s> entraine la rotation itérative
« AB; = -804, » dans le domaine linéaire. L'étendue anguléfg; est associée a I'étendue linéaire
X stair S€lON (L1):

OX stair

Ogtair =
L sp (Rws

(L2)

L.2 Proportion instantanée de tétes pouvant initierapidement un WS (rappel)
L'événement {startF} se réfere a I'initiation rapidF pourFast) d'un WS et requiert I'état SB (SB
pour Srong Binding) ou la téte de myosine est liée fortement. La abilté de réalisation de
I'évenement {SB} est donnée en (B11) au paragrapt® du Supplément S1.B du Papier 1 et
reproduite ci-dessous :

T Toress

T
Rse(t) = Pstartd11-€ s (L3)

oU P €St la proportion maximale de tétes susceptiblastidr rapidement un WS apres un
raccourcissement qui suit le plateau tétanique ésoque ; R €St représentée par un rectangle bleu

foncé avec quadrillage de points noirs disposédiagonale dans la Fig L1a.

Remarque: I'évenement isolé {SB} ne concerne que I'événetqstartF} car I'état SB et ses
transitions afférentes sont intégrés dans les éveénts {startS} et {startVS}, événements globaux
relatifs a I'initiation lente (S pouBlow) et a l'initiation trés lente (VS poiery Sow) d’'un WS ; voir

Supplément S1.B du Papier 1.
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L.3 Description marche par marche d’un raccourcisement en escalier
Le déroulement d’'un raccourcissement en escaligulaieau tétanique jusqu’au régime répétitif est

décrit ci-apres et est illustré avec les graphiglessFig L1a a L1g.

Plateau tétanique isométriqugFig L1a)

La tension du plateau tétanique (TO) est I'objetpduagraphe 1.3 du Supplément S4.1 du Papier 4.
Résultant de l'action globale dég tétes en WS dans chaque hs, TO est la somme fiets afe
liaison induits par les\, moments-moteurs appliqués sur l&g leviers S1b dont les positions
angulaire® sont uniformément réparties entre les angfe=t6,,; voir rectangle vert dans Fig L1a, le
guadrillage a points noirs alignés a I'horizontalgnalant la présence de tétes en état WS lors du
plateau tétanique précédant f& tnarche.

A droite de la borné,, apparait un rectangle bleu fonce dont la largstiégale @6,.. Ce rectangle
cité dans le paragraphe précédent représente datitigm uniforme des tétes en SB lors du plateau
tétanique, correspondant 3. la proportion maximale de tétes susceptiblesrel’'@n SB. Cet
affichage est pédagogique car dans la réalité igmasons si le levier appartenant a une téte ese&SB
situe dans le plan fixe contenant I'axe longitutltha hs, plan défini avec I'hypothese 4 caractétisa
'état WS (voir Papier compagnon 2). Le modéle s@mune répartition uniforme de I'angtecar
apres un raccourcissement du hs égéka., une téte est a méme d'’initier rapidement un Wsi
levier présente une position angulaireorrespondant & la rotatioffs,;r dans le domaine linéaire.
Ainsi toutes les distributions a droite @lg représentées par des rectangles en bleu claonmé fdans
les différents schémas de la Fig L1 sont, a ce jictives et ne sont que les images translatéss de
distributions uniformes situées, dans le domainéadire, a gauche d&, dans un demi-sarcomere

droit (a droite dé,, dans un demi-sarcomere gauche).

Marche 1 (Fig L1Db) : le hs se raccourcit de &X; = - X gair »

A t=T,, i.e. a la fin de la phase 1 de la premiere madelsdeviers des tétes préalablement en WS ont
subi une rotation égale a1 = -804, » conformément a I'égalité (L2) et leurs angleségmrtissent
uniformément entredg - 56sw.i) et Bup- 80stair) ; 1a densité de I'anglé est figurée par un rectangle vert
avec quadrillage horizontal de points. Aucuneatiibn de WS n’est possible dans cette zone.

Dans I'étendue angulaii®s; libérée entre les 2 borne,{- 69swi) €t0yp, des tétes liées fortement a
t=0 initient rapidement un WS avec I'événementdth(rectangle jaune) et des tétes non en SB a
t=0 initient lentement un WS avec I'événement {Sasi Tswir < t < Tpes (rectangle rose). Le
guadrillage a points noirs alignés en diagonales damectangle jaune indique la présence de tétes e

état SB lors du plateau tétanique, i.e. avantfarfarche.

A gauche d@,, dans la zone libérée par la rotatth, des tétes amorcent selon (L3) une liaison forte

(rectangle bleu clair sans quadrillage de points).
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a Plateau tétanique isométrique : AX =0

f(0)

0.5
0.4
0.3
0.2

0.1

-60° -50° -40° -30° -p0° -10°

down 9u|.;

C  MARCHE 2 a t=2Tgy; : AO>=-80;
f(0)

|_AB1 | A6,

seslair |
O.p

€  MARCHE 4 a t=4Tq; : AO, =- 8Os

f(0)
:j ILAOs | A8, | AB; | A8, | _ABs |
0.3
0.2
01
0
-60° -50° -40° -30° -20° -10° 0° 10°  20° B0° 40° 50° 60°
300ai
edown eup
0  MARCHE 6 a t=6T.;; : AB;=-50stair
f(0)
oe LABs | ABs | AOs | ABs |_ABs |

down eup

b

MARCHE 1 & t=Tqtair : A, =-80tair
f(0)

MARCHE 3 a t=3T,i : AO;=- 804,
(0)

| _AB1 | AO; | AB3

sestuir |
0up

MARCHE 5 a t=5Tir : A5 =-30stair
f(0)

|LA62 | AOs | AO4

seshir
0up

[ Tétes en WS

Tétes initiant un WS en mode rapide

I Tétes initiant un WS en mode lent

1.1::: Présence de tétes en état WS a t=0

I Tétes en SB
[/ Tétes initiant un SB

.. Présence de tétes en état SB a t=0

Fig L1. Distributions uniformes de lI'angle ® dans un demi-sarcomére droit lors d’'un
raccourcissement en escalier(a) Plateau tétanique isométrique. (b) & (g) Del’l& marche

jusqu’au régime répétitif.



A t=T4., i.€. & la fin de la marche 1, la tension estuék en faisant le bilan de chacune des
contributions, zone par zone dans le domaine lieg&n prenant en compte les tétes se détachant
lentement dont les leviers présentent une oriematcomprise entréq.wn €t07. Les tétes se détachant
rapidement avec I'évenement {FastDE} sont excluasleur nombre s’avere négligeable. De plus
nous omettons l'initiation tres lente du WS cadiaée d’'une marche est en pratique trés infériaure

la durée de survenue de I'évenement {startVS}1ig: << Tprevs

Marche 2 (Fig L1c) : le hs est raccourci de &X; = - X gair »
A t=(TswitTp1), €. & la fin de la phase 1 de la deuxiéme nmrtbus les leviers des tétes

préalablement en WS a ttg;; ont subi une rotation &0, = - 604,;» conformément a I'égalité (L2).

L’étendue angulaire libérée entfgy- 60s:i) €t6,, Se décompose en 2 parties :
1/ entre Qup- 3Ostai) €t Oup— [280siair - 66prd) : des tétes en SB a t=0 initient rapidementtéegle
jaune avec quadrillage diagonal de points) et @&sthon en SB a t=0 initient lentement un WS
(rectangle rose).
2/ entre @y — [280suir - 00,) €t 6, @ des tétes qui ont eu le temps de se lier fortemen
selon {SB} duranttgs, i.e. la durée de la marche 1, initient rapidementWS (rectangle jaune
sans quadrillage de points) avec une proportios fdible par rapport & celle de 18%Ipartie
puisque la proportion de tétes préalablement erssihférieure agrd’apres (L3). Des tétes non

en SB initient lentement un WS (rectangle rose).

Dans I'étendue comprise entre les 2 borfgs @80y €t Oup- 66stai), ON retrouve la portion de tétes
gui ont initié un WS (rectangle vert avec quadgi#laliagonal de points). Des tétes continuent ¢init

un WS rapidement (rectangle jaune avec quadrit@gonal de points) et lentement (rectangle rose).

Dans I'étendue comprise entre les 2 bofhgs, et bornes€, - 286, il reste la portion de tétes en

WS a t=0 (rectangle vert avec quadrillage horizZod& points). Aucune initiation de WS n’est

possible dans cette zone.

A gauche dé,, dans la zone libérée par la rotatip, des tétes initient selon (L3) une liaison forte
(rectangle bleu clair sans quadrillage de pointsjams la seconde zone d'étendfg. ¢ 36swi), ONn
retrouve les tétes en SB a la marche 1 (rectahglefoncé) et de nouvelles tétes amorcent seloh (L3
une liaison forte (rectangle bleu clair). On note gplus aucun quadrillage de points n’est présent e
que le motif global s’étalant s, Se retrouve a l'identique dans les graphiquesasisv: le réegime
répétitif relativement a 'évenement {SB} est eags.

At = 20, 1.€. @ la fin de la marche 2, la tension estudéi en faisant le bilan de chacune des

contributions, zone par zone dans le domaine liaéai
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Marche 3 (Fig L1d) : le hs est raccourci de &X3 = - X gair »
A t=(20siTp1), i.€. @ la fin de la phase 1 de f'%marche, tous les leviers des tétes en WS a « t =

2[Tstair » ONt SUbi une rotation A3 = - 804 ».

Dans I'espace libéré entre les 2 bornég { 06swi) et 6., des tétes préalablement en SB initient
rapidement un WS (rectangles jaunes) et des té&esn SB initient lentement un WS (rectangles
roses) : le régime de reproductibilité est opérat@ pour cette étendue qu’on retrouve inchangée

dans toutes les figures qui suivent.

Dans I'étendue comprise entre les 2 borrtgs-(2[80swi) €t Oup - 90swi) ON reconnait la portion de
tétes qui ont initi€ un WS a la marche précédeatesda zone voisine (rectangles verts avec et sans
quadrillage diagonal de points). Des tétes contihaénitier un WS rapidement (rectangles jaunes

avec et sans quadrillage diagonal de points) &tiieent (rectangles roses).

Dans I'étendue comprise entre les 2 bormgs- (380si) et Oup - 286swi), ON distingue la portion de
tétes qui ont initié un WS a la marche précédeates ¢ zone voisine (rectangle vert avec quadeillag
diagonal de points). Des tétes continuent d'initiexr WS rapidement (rectangles jaune avec

guadrillage diagonal de points) et lentement (regitarose).

Dans I'étendue comprise entre les 2 boitgs, et Oup - 36w, il reste la portion de tétes en WS a
t=0 (rectangle vert avec quadrillage horizontapdits). Aucune initiation de WS n’est possible glan

cette zone.

A t=30.:, i.€. & la fin de la marche 3, la tension estuéi en faisant le bilan de chacune des

contributions, zone par zone dans le domaine lieéai

Marches 4, 5 et §Fig L1e, L1f et L1Q)

Les différents processus décrits pour les march&sédentes sont mis en ceuvre a chaque
raccourcissement &X; = - 6Xgair», €t cecijusqu’a la marche 6 ou tous les quadrillages detpaint
disparu (Fig L1g). La reproductibilité a I'identiguopere pour les marches suivantes : le régime des

tétes en WS ou se détachant lentement est répétitif

A la fin de la marche 6, la tension est calculédagsant le bilan de chacune des contributionsezon

par zone. Cette tension est la tension constamépétitive nommeée T*.
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L.4 Calcul de la tension générée par les tétes enSAen régime répétitif

L.4.1 Nombre de marches nécessaires pour atteiddnegime répétitif (n*)

[6Bpre+6BMax] . (5epre+5eMaxJ
_ i ——
66stair 69stair

ou int est le symbole de partie entiére.

On caractérise I'’événement E :

E

Le régime répétitif advient a la marche n*, lorsqowes les tétes « préparées » en état SB et tmstes

tétes initialement en état WS & t=0 ont disparit,: SO
. 0, + 00
n* = [mt(pre—'\me + 1E] (L4)

ou1 est la fonction indicatrice définie en (A2a) damsupplément S1.A du Papier 1.

L.4.2 Segmentations d’étendues linéaires en fonete dXstir

Les 2 étendues linéairéXg et 6Xyax sont introduites en (123) et (124) dans le Sup@gis4.l du
Papier compagnon 4 ; voir Fig I11. L’étendue linéaX,. qui correspond selon (L1) a I'étendue
angulaire 80, (Fig L1a) est présentée dans la section Méthodéagier 1.

Une valeur deédX,ir €St choisie suffisamment petite pour que chacuneesd trois étendues soit un

multiple deéX . telle que :

X Max= My LOX stair (L5a)
5XE =g Eﬁxstair (L5b)
8Xpre = More [BX stair (L5C)

ou ny, Ne et nye SONt 3 entiers supérieurs a 1.

Ces 3 relations se traduisent en étendues angutaise (L1) :

aeMaxz Nw |:Bestair (LG&)
56E =g Eﬁestair (LGb)
56pre = npre Eﬁestair (LGC)

Remarque : dans I'exemple de la Fig L1, et danscks d’étude de la littérature physiologique, les
découpages déXg, 6Xvax €t Xy par 6Xswir N€ Sont pas exacts ; nos algorithmes de calcuinpre en

compte les restes des divisions.
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L.4.3 Segmentations de durées en fonctionzleg,

L’événement {startVS} concernant linitiation trésnte d'un WS a été délaissé dans la description
donnée au paragraphe L.3 ; nous réintroduisonéi@ment pour les développements des paragraphes
L.5 et L.7 consacrés au passage au continu.

Les délais tpres €t Torevg relatifs a la mise en place de {startS} et {38} sont apportés dans les
expressions (B5b) et (B5c) du Supplément S1.B dpiePal. Le délai de survenugrespe du
détachement lent d’'une téte en WS, i.e. I'événed®iotvDE}, apparait en (B13). On choisit une

valeur detg,; suffisamment bréve pour q§es Tprevs €t TorespeSOiENt chacun un multiple g, :

Tpres = Npres! Tstair (L7a)
Tprevs = Nprevs [ Tstair (L7b)
TpresDE = NprespE [ Tstair (L7c)

OU MNpres, Norevs €t MNrespeSONt 3 entiers supeérieurs a 1.

L.4.4 Proportions maximales de tétes pouvant imtien WS en régime répétitif

Initiation rapide avec {startF} : en régime répétitif a la fin de la durée de &rche, la proportion

maximale de tétes pouvant initier un WS en modeleaflP sg) se calcule avec (L3) et (L5c) selon :

_ (Npre Fstair— Tpresp

* T
Psg = Psg(Npre Xstair) = Pstartr1-€ o8 (L8a)

La proportion de tétes susceptibles de transiteétanSB et qui n'ont pas eu le temps d’accomplir

I'évenement {SB} a la fin de la marchewt :

*

*
Pss = Pstartr— Ps

Initiation lente avec {startS}: la proportion maximale de tétes initiant lentetmen WS en régime

répétitif (Ps0n) est égale a la proportion maximale de tétes aevadimitier un WS en mode lent aprés
un raccourcissement qui suit le plateau tétanigamétrique, proportion nommée > et définie
en (B4b) dans le Supplément S1.B du Papier 1, @eleqil faut ajouter la proportion des tétes

susceptibles de transiter en état SB sans le eéalis
Psiow = (pstart8+ Pss )E'[Tpres'+oo[(t)
Soit :

Psiow = ( PstartF+ Pstarts ™ PSB) EI['[preS' +oo[(t) (L8b)
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Initiation trés lente avec {startVS} : la proportion maximale de tétes initiant tréstement un WS en

régime répétitif (Rson) €st égale & la proportion maximale de tétes aem@mitier un WS en mode
trés lent apres un échelon de longueur qui sugldéeau tétanique isométrique, proportion nommée

« Pstartvs » définie en (B4c) et égale & (Lwgk- Pstard d’aprés (B4d), soit :

P{t/SIow = (1_ PstartF- pstartg El[Tprevs' +oo[(t) (L8c)

L.4.5 Proportions et nombres instantanés de tétegant un WS en régime repétitif

Au paragraphe B.3 du supplément S1.B du Papieédgrement global {WSstart} menant a I'état
WS est décliné en 3 modes disjoints, rapide avectfs, lent avec {startS}ou tres lent

avec {startVS}, évenements dont les équations teelles sont explicitées en (B5a), (B5b) et (B5c),

respectivement.

Les deux événements {SB} et {startF} sont indépemnslapuisqu’un déplacement mécanique est
nécessaire afin que {startF} advienne. La proparinstantanée de tétes initiant un WS rapidement
en régime répétitif () est égale au produit de leurs 2 probabilités,:soi
ot
Pr(t) = Pog [J1-€ s (L9a)

ou P;B est donné en (L8a).

La proportion instantanée de tétes initiant lentegnum WS en régime répétitif ¢ se formule avec
(L7a):
t-n_ O

preS — stair

PS() = Pyou 1€ S (Lob)
ou P;OW est donné en (L8b).

La proportion instantanée de tétes initiant tréselment un WS en régime répétitif (§) s'écrit avec
(L7b) :

_ t- npreVS Ij-stair
Ris(t) =Rigiow (J1-€ oo (L9c)
ou R*/Slow est donné en (L8c).
Soit au total :
Rvs(t) =R:(t) +Rs(t) + Rys(t) (L10)
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Soit la marche d’escalier n° i avecin*. Puisque la réalisation d’'un WS advient unigeeimsur
I'étenduedbuax entredyownet 6, le nombre de marches impliquées dans le calcla tension est égal

any d’apres (L5a) et (L6a).

Le nombre total de tétes en WS parAsy(s) a la fin de la durée de la marche n° i en régiémetitif

se calcule en sommant I'expression (L10) pour chaaes i marches indicées de i a [i .(FL)], et

en recourant a I'égalité (111) du supplément S4.IRdpier 4, soit apres transformation affine avec
(L1) :

T k=

* — Xstair | <4
/\Wél ljsair) - (/\O X J EEZ[ PWS(k Ij‘stair):U (Lll)

ou la marche n° i correspond a k=1, la marche-aj & k=2, la marche n° (i-2) & k=3, ,.jusqu’a la
marche n° [i - (g -1)] qui correspond a ksn; A\, est le nombre de tétes en WS par hs lors du platea

tétanique isométrique.

En régime répétitif, le nombre de tétes en WS deémdX . et detsy mais est indépendant de

I'indice i.

L'expression (L11) se réécrit avec (L10), et plpgdfiguement avec les égalités (L7a) et (L7b)

relatives aux 2 évenements {startS} et {startVS} :

* * * *

/\Wdl ljsair) = /\F(I ljsair) +/\S(I Ij-sair) +/\V5(i Ij‘sair) (L12)
* . . v «

avec /\F(I Ilesair) = [/\O 5;'[8."} @[PF (k IjlLstair):| (L13a)
T k=1

* . Ny *

As(l ﬁsair) = (/\0 Sta”j g 2 |:PS (k EILs'(air)} (L13b)

6XT k=(NprestD

* . Ny *

Avs(l Bsair) = (/\o Sta”j 0 2 |:R/S(k Iles'(air)} (LlSC)

6XT k=(NprevsD
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L.4.6 Tension générée par les tétes en WS en régepétitif
Le calcul pour un seul échelon est effectué anlalé la durée de la marche n° [i-(k-1)] correspoihda

a la valeur k.

Conditions avec (L10) :

P = Pus(K Bgar) OX | = X1 = X2 =0Xgair
Xlzxup_(k_l) (OX stair { =
X2:Xup_|([6><stair X1+X2:2D(up_(2k_1)[axstair

Application avec I'équation (I131b) explicitée dande Supplément S4.1 du Papier 4 :

OX stairj E(5X Max ~ (k B ]/2) (DX stair)

P Tstair = P* o(K M gir) [E
v t 6XT |Xdown|

En sommant les tensions relatives a chacune gl@sanches, la tension relative totale engendrée par

*
les A\wdidg,,) tétes en WS a la fin de la marche n° i (aveat) en régime répétitif vaut :

* i n « — — X
DT (i (o) = [—&( stair ] 5) {Pws (K 1 ) X b = (K= 12) X i) (L14)
oX T k=1 |X down |

En régime répétitif, la tension dépend &, et de Tq, mMais est indépendante de lindice i

conformément aux observations.

L'égalité (L14) se réécrit avec (L10) :

* * * *
pTWdI ljsair) = pTF(I Ij-sair) + pTS(l Ij-sair) + pTVS(I ljsair) (L15)
* . n % _ _ i
avec pTF (I Ij'-sair) = 6X s DZM F)F (k [tstair) E(éx Max (k ]/2) Eéx Stall’) (L16a)
OX 1 k=1 |X down |
* . n * - - .
1o (1 2,0) = [ st |5 3 1o (ke A b = (k) X (L16b)
dX T k= Npres+1 |X down |
* . n * —_ — .
PTus (it =[ s g 8 e ey ) A e ~(<42) B i) (L160)
oX T k=(n prevs +1 IX down I
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L.5 Calcul de la tension générée par les tétes enSNorsqu’un hs se raccourcit a vitesse
constante

L.5.1 Vitesse constante (u) de raccourcissemenindis

Les 2 paramétres caractérisant une marche, ladom@iXs.;) et la durés.;), sont diminués petit a

petit jusqu’a tendre vers des valeurs infinitésamakoit :

AX = -Xgur  — dX (L17a)
Tstair — dt (Ll?b)

Ainsi on se rapproche d’'un raccourcissement réaligiéesse constante (u) pour chaque hs tel que :

_ OX stair - d_X
Tstair dt

u= (L18)

Remarque: u est exprimée en valeur algébrique donc négaidwur un raccourcissement (dX<0).

Par intégration de (L18) dans le domaine linéanepbtient avec X(t=0)=p :
X t
Jax =uddt
Xup 0

Soit :
(X-Xyp) =ull (L19)

Les abscissesget Xys relatives aux temps de survenue des 2 évenenmsarss} and {startVS} sont
définies a I'aide de (L7a), (L7b) et (L19):

Xs = Xyp + Upres (L20a)
Xvs = Xuyp + U LEprevs (L20b)

L.5.2 Proportions maximales de tétes pouvant initi;m WS lorsque le hs se raccourcit a
vitesse constante u

Avec (L5c) et (L19), on vérifie dans le domainekiire I'égalité suivante :

oX
pre
Npre T stair = = T (L21)
Lors d’'un raccourcissement a vitesse constantgolportion maximale de tétes pouvant initier un WS
rapidement en régime répétitif (5 tend vers une proportiondFfonction de u qui se calcule d’aprés
(L8a) avec (L21) selon :
X pre+umpreSB

UTgg

Psg - Pe(U) = pstanell1-€ (L22a)
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La proportion maximale de tétes pouvant initieM4S lentement en régime répétitif {B,) tend vers

une proportion () fonction de u qui se calcule d’apres (L8b), (LRé&(L22a) :

F>;Iow - Ps(u) = [pstartS+ Pstarte~ Pr (U)] E‘{I u||jjpres)g5xMaX} (u) (L22b)

La proportion maximale de tétes pouvant initieMi8 trés lentement en régime répétitifgR,,) tend

vers une proportion (B) fonction de u qui se calcule d’aprés (L8c) et@hpselon :

P:/S|OW - F\/S (u)= [1_ Pstartr~ pstarté E'{]u|lilprevs)séx Max} () (LZZC)

L.5.3 Nombres et tensions générées par les téted/8nayant initié selon {startF} lorsque le
hs se raccourcit & vitesse constante u

Nombre de tétes en WS ayant initié selon {startF}

Avec (L9a), I'expression (L13a) se reformule :

kO

* Ao Psg | M T
Ne(i Ersair)z[ﬂ}[z 1-e % DX gair

stair

6XT k=

On applique (L17a) et (L17b) pour se rapprochendaccourcissement a vitesse constante : le facteur
(kltsai) tend vers t et le nombre de tétés ) initiant rapidement un WS sidXyay, i.€. entre X, et

Xdown t€Nd vers un nombré\f), fonction de u, qui se calcule avec (L22a) selon

t

X _

* A [P, up

A H/\F(u)z[_oa F(“)ij 1-e "= | X
Xt

Xdown

Remarque: les bornes de l'intégrale sont inversées ponir tompte du signe « - » présent dans la

formulation de (L17a).

Avec (L19), on obtient :

X (X=X up)
up -
Ne(u) = (_AO;)TF (“)) o[ |1-e Ul | ¢
T

X down

L'intégration donne :

X Max

M) OX Max *+ U startF 1- GUEStanF (L23)

T

/\F(U)=(
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Tension générée par led:(u) tétes en WS selon {startF}

Avec (L9a) I'équation (L16a) se reformule :

k@

* Peg | MM 5X iy — (K = 1/2) BX gy
pTF (| ﬁsair) - SB DZ 1-e TstartF E( Max ( ]/ ) Stalr) mx stair
OX T ) k= |X down |

stair

Pour le raccourcissement d'un hs a vitesse comst@nt on utilise (L17a) et (L17b): le facteur
(klsiai) tend vers t; I'expression [(k2)[dXsa] converge vers (%-X) d’apres (L19); le produit
(8Xstair2) tend vers dX2, terme négligeable car gfardre.

La tension relative générée par les tétes ayatié um WS rapidement (pEfen régime répétitif tend

vers une tension relative (97T fonction de u, qui se calcule a I'aide de (L22elpn :

(X _Xup)

X [
* _[ P (u) - _ Ulgtane oX Max —(Xup—X)
pTe — pTe(u) = [—BXT J 0 [|1-e EE Kaom] [dX

X down

Soit aprés intégration :
X Max

2
X Max YL S— U2 [_ITstartF 1- eumslanF
OX Max

Pr (U) DX pax
OX T I:I]X downl

pTF (u) = |: (L24)

L.5.4 Nombres et tensions générées par les téted/8nayant initié selon {startS} lorsque le
hs se raccourcit a vitesse constante u

Nombre de tétes en WS ayant initié selon {startS}
Avec (L9b), I'expression (L13b) se reformule :
* _ k EILstair _Tpres
N =(%] 0 nZM 1-e S gX o
T k:(”pres+l)
Pour un raccourcissement a vitesse constante ameénfpl7a) et (L17b) et le nombre de tétA%d)

initiant lentement un WS su¥Xya.x converge vers un nombréd), fonction de u, qui se calcule a
I'aide de (L20) et (L22b) selon :

X t_TpreS
* S -
Ng — NAg(U) :(—AO;)TS(U)JD I 1-e s gy
T X down
Avec (L19) et (L20a), on obtient :
Xs _ (X _Xs)
Ns(U) =(—A° DPS(U)}D [ |1-e Ulsans |
6XT Xdown
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Soit apres intégration :

XS+|Xdown|

/\ [P u ums ar
Ng(u) = (OESTS()) (X S"'lxdownl)+ Ul starts 1-e ans (L25)
T

Tension généré par lex\s(u) tétes en WS selon {startS}

La tension relative générée par les tétes ayatid imn WS lentement en régime répétitif (gI*
formulée en (L16b) tend vers une tension relatpwks), fonction de u, qui se calcule en appliquant
(L22b) selon :

R ( ) Xs _ (X _xs)
i
pTs(u) = S—u] O 1-e Weers i +X )| @X
S LlX downl Xt XdJ;wn [q downl )
Apres intégration, on obtient :
XS+|Xdown|
Ps(u) Eﬁxs +|Xdown|)} (XS +|Xdown|) U2 ﬁstansz UMgans
pTs(u) = + U ganst 1-e o
> { |Xd0W”| EJSXT 2 sarts Xg+ |X downl

(L26)

L.5.5 Nombres et tensions générées par les téte¥/Enayant initié selon {startVS} lorsque
le hs se raccourcit a vitesse constante u

Nombre de tétes en WS ayant initié selon {startVS}
En procédant selon la méme méthode, le nombretde (& <) initiant trés lentement un WS sur

dXvax CONverge vers un nombrA,fs) fonction de u qui se calcule a I'aide de (L20jLet2c) selon :

t-1 preVs

X -
* Ao (Pys (U) ) X¥s
/\vs—>/\vs(U)=(—06xVS()JDJ' 1-e 'S\ mx
T

Xdown

Avec (L19) et (L20b), on obtient :

_ (x_xvs)

X ME O TTVS/
A 0 |:IPVS (U) J 0 j‘/s umstartvs

/\VS (U) =[ X 1-e X
T

Xdown
Soit apres intégration :

Xys +| ><downl

N u UM
Nyg(u) = (%S()] (X VS"'lX downl)"' Ulisanvsil-€e s (L27)
T
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Tension généré par lex\ys(u) tétes en WS selon {startVS}
La tension relative générée par les tétes ayéié im WS trés lentement en régime répétitif (@)*
formulée en (16c) tend vers une tension relativie,d)p fonction de u, qui se calcule en appliquant
(L22c) selon :

_ X _Xvs)

— P\/S (U) Xys _ umstartvs
pTVS(u) _(lxdownl msXT}DX J' 1-e [ﬂxdownl"'x) [dX

down

Apres intégration, on obtient :

Xys*X downl
R/s (u) EﬁXVS +|Xdown|)} (XVS +|Xdown|) U2 |:'tstartvsz Ulgtantvs
pTys(U) = +uld + 1-e ¢
VS { |xdown| [5)(1— 2 startVsS XVS +|Xdown|
(L28)

L.6 Calcul de la tension générée par les tétes sétachant lentement en régime répétitif

L.6.1 Proportions instantanée de tétes se détachantement lors du régime répétitif
Le détachement lent est réalisé avec I'évenemdot3E} étudié au paragraphe B.7 du Supplément
S1.B du Papier 1. L’'événement {SlowDE} n'advientqoour les tétes dont le levier présente un angle
0 compris entred,, et B (voir zone vide de la Fig L1la). Ainsi parmi leg marches du régime
répétitif, seules ;pmarches sont concernées. On pose :
N =ny-Ne (L29a)
Nspe = Ny + Myrespe (L29Db)

ou Ny, Ne et Nyespesont définis en (L5a), (L5b) et (L7c).

Les tétes susceptibles de se détacher lentemetdivisent en 2 types selon que leur initiation vers

I'état WS est réalisée avant ou aprées la bésne

Type 1: les tétes en WS qui ont initié rapidement, lentaent et tres lentement entred,, et 0+

En régime répétitif, les proportions maximales &egs en WS du Type 1 sont obtenues a la marche
précédant la borngr, i.e. la marche n°yd’aprés (L29a). Selon (B13), les probabilitésansinées de
détachement lent de Type 1 en régime répétitif {B1, P's spes €t Pys spe) pour les tétes ayant
initie un WS rapidement, lentement et trés lenteareatred,, etd; sont déterminées a l'aide de (L9a),
(L9b) et (L9c), soit respectivement :

_ IF]T Ij'stair _ t_TPYESDE

PIZ_SDEl(t) - P;B 1-g ‘st 1-g Usoe (L30a)
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_ (nT - npres) |:-l‘-stalir _ t- TpreSDE

RS som(t) =Poow J1-€ 1 1-e ToF (L30b)
_ (O = Nrevs) T _ U= Tpresoe
Y Y Tsta T
R/s_spe(t) = Rysiow [1-€ rertvs 1-e ¢ (L30c)

La probabilité instantanée de détachement lengégime répétitif pour les tétes de Type 13.58_])

ayant initie un WS selon les 3 modes effgeet 6+ est la somme des 3 probabilités précédentes :

Pspa(t) = P;_SDEL('[) + P;_SDEL(I) + F\*/S_SDEL(t) (L31)

Type 2: les tétes qui initient rapidement, lentement etres lentement entred; et Ogown

Les probabilités instantanées de détachementuenédant aux 3 types d'initiation ont été étudmes
paragraphe B.7 du Supplément S1.B du Papier 1pitgsortions maximales de tétes en WS du Type
2 se calculent par différence entre les proportinagimales (Rg, P siow €t Pysow) €t les proportions

maximales calculées pour les tétes de Type 1.

Selon (L9a) et (B15a), la probabilité instantanéelétachement lent en régime répétitif pour lesstét

de Type 2 (F&_SDEQ ayant initié un WS rapidement enéreet04.un €St égale a :

Ny Ij'stair _ t- TPYESDE

P;_SDEZ(I): Pg® " |g1-e SO (L32a)

Selon (L9b) et (B15b), la probabilité instantanéedétachement lent en régime répétitif pour lesstét

de Type 2 (%_SDEQ ayant initié un WS lentement enfreet 404n €St €gale & :

t=(Tprest Tprespe) t—(Tprest Tprespe)
(nT - npres) Ij-stair - % - pTS 5
- < startV: DE
P* t) = P* I TstartS 1- Tstartvs@ _ TSDE e
s5_spez(t) =| Psiow ( ) e ]
TstartVS TSDE TSDE TstartVS

(L32b)

Selon (L9c) et (B15c), la probabilité instantanéeddtachement lent en régime répétitif pour lesstét

de Type 2 (P,S_SDEQ ayant initié un WS trés lentement erireet 04,un €St €gale a :

t-(t T t-(t T
(nT _nprevs) Etstair _ ( prevs*t preSDE) _ ( preTSV+ preSDE)
- TstartVs SDE
* (t) = * e Tstartvs 1- Toanvs € T [€
l:)VS_SDEZ - l:)VSIow ( _ ) ( _ )
TstartVS TSDE TSDE TstanVS
(L32¢)

30



La probabilité instantanée de détachement lengégime répétitif pour les tétes de Type 23.58_2)

ayant initié un WS selon les 3 modes efitret 04,4, €St la Ssomme des 3 probabilités précédentes :
Pspe2 (1) =Pr_spe (1) +Ps_spex () +Rys_spex(t) (L33)

Soit au total en sommant pour les deux types avelc31) et (L33) :

Pspe(t) = Pspa (1) +Pspea () (L34)

L.6.2 Nombre de tétes se détachant lentement lorsé&djime répétitif
Le nombre total de tétes se détachant lentemeritspfr spe) & la fin de la durée de la marche n°i en
régime répétitif se calcule en sommant I'expresgld4) pour chacune desy(mspg) marches et en
recourant a I'égalité (111) du supplément S4.1 dpiBr 4, soit :
* . . Ng *
/\SDF_(I EILsair) :[/\0 &zta"] O Z |:PSDE(k ljstair):| (L35)
T k:(npreSDé-l)

L’égalité (L35) se réécrit :

* * * *
Nspeli Ogi) =Ar spa(i O +As spali Te) +Avs spali T
* * *
+Ap spp(i () +As spe(i Te) +Avs spel(i Tep) (L36)

ou les 6 expressions du membre de droite se fomnhdlapres (L35) selon (L30a), (L30b), (L30c),
(L32a), (L32b) et (L32c), respectivement :

* . Ng *
Nr_spa(i O = (/\o 5;&"} o X [Ppsoa(k Bstai9:| (L37a)
T kz(npreSDé'l)
* . Ng *
/\S_SDE_(i Ilesair) = [/\0 l%m”] 0 z |:PS_SDEI.(k ljstaib:| (L37b)
T k:(npreSDE"l)
* _ i Ng *
AVSﬁSDH.(I Ij‘sair) = (AO 6; alrJ U Z |:R/SSDEL(k ljstair):| (L37C)
T k:(npreSDé'l)
* . tai Ng *
/\F_SDB(I Ilesair) = (/\0 6)? alr] U z |:R:_SDE—2(k EILstair):| (L37d)
T k:(npreSDE"l)
* _ i Ng *
ASfSD[—Z(I Ij‘sair) = (AO 6; alrj N Z |:PSSDE2(k ljstair):| (L37e)
T kz(n5+npreSD|§']-)
* i stair & ¥
/\VS_SD[-Z(I EILsair) = [/\0 35X J 0 z |:R/S_SDE—2(k EILstair):| (L37f)
T k:(nVS+npreSDE"1)
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L.6.3 Tension créée par les tétes se déetachanelemnt lors du régime répétitif
Le calcul pour un seul échelon est effectué anlalé la durée de la marche n° [i-(k-1)] correspoihda

a la valeur k.

Conditions avec (L34) :

P = Pspe (K M i) OX | =X1 = X5 =Xgtair
X1=X7 = (k=1) DX sair ¢ =
X 2= X1 =K DX gtair X1+ X =2X1 = (2k —1) DX gtair

Application avec (I131b) du supplément S4.1 du Papies :

PTsDE (K Taar) = Pog (K () Eﬁég():taiq E(éx £ ~ (k= ¥/2) DX gtair)
T

|Xdown|

En sommant les tensions relatives & chacune gess@) marches, la tension relative totale (P

engendrée par | spe tétes se détachant lentement a la fin de la marthéavec > n*) en régime

répétitif vaut :
* OX stai Ne * X g — (K —1/2) X g
pTSDE(i |:Tstair) = (%WJ O z [PSDE (k |:Tstair) D( E ( J/ ) Stall') (L38)
X1 k=(Nprespetl) |X downl

L'égalité (L38) se réécrit :
* - * - * - * -
PTspEstaifi Tsar) =P T spali T +PTs spali ) +PTys spali T

* * *
+ pTF_SDEZ(i Ij-sair) + pTS_SDEZ(i El'salir) + pTVS_SDEZ(i El'salir) (L39)

ou les 6 expressions du membre de droite se fonnhdlaprés (L38) selon (L30a), (L30b), (L30c),
(L32a), (L32b) et (L32c), respectivement :

* . OX tai = * OX g — (K —1/2) [DX g
PTe_spea(i Me) = (ﬁm"} o X {Pp_som(k & ar ) E( = (X ¥2) Sta'r):l (L40a)
T k=(Nprespe 1) | dOWﬂl

Ng

* . * — — .
pTs spen(i Fu) =(—6X S“”““jm Yy {Ps_sm(k 1, Xe (k-1 [‘Bxsta”)} (L40b)
Xt k=(Nprespe +1) |x down |

X T k=(Nprespe+1) |X down |

bTvs soen(i Etsai,){f’xﬁa"tg 3 {PJS_SDEl(k 1, dXe (k12 WS‘a‘f)H (L40c)

*
PTe spe2(i (o) =

. n * — — .
6xsta.rjm S {PF_SDEZ(k%r)E(axE (k :/z)taxsta.r)} (L40d)
k=( |Xdown|

npreSDE +1)

Mjﬂ 5 {PQ_SDEZ(kEnm)E“XE'(k']/z’mx“a")ﬂ (L40e)

k=(ng+Npespe 1) |X down |

pT\.’;S_SDEZ(i o) = [M [{ % |:P;S_SDE2(k O gtair) E(6X e~ (k~1/2) X stair):l} (L40f)

k=(nys *+Nprespe +1) |X down |
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L.7 Calcul de la tension générée par les tétes sétachant lentement lorsqu’un hs se
raccourcit a vitesse constante

On reprend le méme raisonnement développé au patagl.5 ou les deux paramétres caractérisant
une marche d'escalier, la longuetK{.;) et la duréet.;), sont diminués petit a petit jusqu’a tendre
vers des valeurs infinitésimales selon (L17a) di7¢), i.e. le raccourcissement en escalier s’aksimi

pour chaque hs a un raccourcissement réalisé witesse constante (u) déterminée en (L18).

A partir de I'abscisse Xqui correspond a X(t=0) pour I'évenement {SlowDEgbscisse (Xpg) est

définie en fonction de u relativement a la survedeigévenement {SlowDE} :

XSDE:XT +uEI'-preSDE (L41)

On pose relativement aux tétes se détachant lenteteelype 1 :

X1
umsar
Pe spe(U) =Pe(u)fi1-e" = E'ﬂu|mp,esDEs6xE](u) (L42a)
6XT +u Et-preS
U,
Ps_spm(W) =Ps)1-e T 10y JO Ty e | (La2b)

6XT +u Ij[LpreVS

u mstartVS

I:\/S_SDE“L(U) = (1_ Pstarts ™ pstartF) 1-e EluulljpreVSS6xT] (u) nuulmpreSDééxE] (u)

(L42c)
On pose relativement aux tétes se détachant lentataelype 2 :

X ¢

Uy,
Pe_spez (U) =Pr(u)le =" uuu|ﬁpre3DESf>Xe](u) (L42d)

oX T +u D-preS
— ums artS

Ps_spez (U) =Ps(u) e . El[5XT<|U|ﬁpresSBXMax](u)nuu|ﬁpresaes5><e](u) (L42e)

oX T +u IlepreVS

u mstartVS

Pvs_spez (U) = (L~ Pstarts~ Pstarr) 1€ E'[5XT<|U|@prevsS5X Max] () El"ulmpreSDESGXE] ()

(L42)
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L.7.1 Nombres de tétes se détachant lentement legste hs se raccourcit a vitesse
constante u

Avec (L30a), I'expression (L37a) se reformule :

" A L IS SO . _ K Moo= Toresoe
. N E
Ne_spali Oe) = %.DSB 1-g s > 1-e  'soE DX stair
T kz(npreSDé'l)

A raccourcissement a vitesse constante en appliguaia) et (L17b), le facteur B.) tend vers t,
et le nombre de tétes de Type 1 se détachant lenteapres avoir initié rapidement un WS eftgeet

0r en mode répétitif/(*F_SDEJ) tend vers un nombre\¢ spey), fonction de u, qui est déterminé en
appliquant (L22a), (L41) et (L42a) :

* An [P u)) Xspe BT N
/\F_SDEL — /\F_SDE.(U) :(—0 BFXSDEL( )]D .[ 1—e UESDE EiX
T

Soit apres intégration :

AP ( ) XSDE+|Xdownl
u
g s ) (X SDE + IXdownI)+ u ﬁ‘SDE 1-e umSDE

Ar_spel(U) = ( X (L43a)

En suivant le méme cheminement, les deux nombreétele de Type 1 se détachant lentement apres

avoir initi€é un WS lentement et trés lentemente6yfy et 6+ en mode répétitif/(*s_SDElet /\*VS_SDEJ)
tendent vers deux nombreSs(spei€t/A\vs_spey), fonctions de u, qui se calculent en appliqua@eb),
(L22c), (L41), (L42b) et (L42c) :

XSDE+|Xdown|

No Ps_spe (U) U
/\S_SDEL(U) = (% (XSDE + deownl)+ u ﬁSDE 1-e SPE (L43b)
T
/\ [P ( ) XSDE+|Xdown|
0 u um
/\VS_SDEL(U) = (%] (XSDE + deownl)+ u ﬁSDE 1-e SPE (L43C)
T
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Les 3 nombres de tétes de Type 2 se détachanimienteapres avoir initi€ un WS rapidement,
lentement et trés lentement enBreet Oyoun €N Mode répétitif/A’ s spea A's_spe2€tA's spe) tendent
vers 3 nombres/\g spea A\s_spez €t A\vs_speg, fonctions de u, qui se calculent en appliqua2),

(L22b), (L22c), (L41), (L42d), (L42e) et (LA2f) :

XSDE"’leownl

No [P: spep (U) ulm
Ne spep(U) = (+ (X spe T deownl)+ UlgpeJ1-€ SPE (L43d)
T
An P w 5 2 X spE+X down g 2 X spe*|X down|
u u u
As spe ) :( 0 6S_SDE2 J (XSDE +|Xdown|)+ ( starts 1-e Uans + ( SDE ) 1-e UlTspe
X1 starts ™ UspE Tspe ™ Tstans
(L43e)
An [P ) - 2 X spE+X down g 2 X spe*|X downl
u u u
/\VS_SDEZ u) = (_ 0 gS—SDEZ J (XSDE +|Xdownl)+ startvs 1-e UMganvs + SDE 1-e Uspe
X1 ( startvs ~ USDE (TSDE - Tstartvs)

(L430)

L.7.2 Tensions générées par les tétes en WS t@&eadetachant lentement lorsque le hs se
raccourcit a vitesse constante

Les 3 tensions relatives générées par les tétebype 1 se détachant lentement aprés avoir initié
rapidement, lentement et trés lentement un WS épfet 6 en mode répétitif (p’“E_SDEJ, pT*S_SDElet

pT*VS_SDE]) tendent vers 3 tensions relatives {gbes PTs speiet PTvs spey), fonctions de u, et égales
apres intégration a :

XspetXdown|
_| Fesom W [GX soe * IXdOW“I) (X spe ¥ IXdownl) U2 DSDEZ _ Ul pe
PTr_spm (V) = +UBSDE+(—5 1-e
B deownl |ZBXT XSDE +|Xdowrl
(L44a)
XspetXdowr|
pTs spm(U) = { Ps_sp (U) [GXSDE + deownl):| (XSDE + |Xd0wn|) Fulgpe+ u2 ETSDEZ 1-e UMope
) aour (BX7 (X soet deowr“
(L44b)
XspetXdowr
u’ BSDE2 SBEESDE

PVS_SDE'L ) [ﬁx SDE +|Xdownl)} (XSDE + deowrl)
2

T =
PTys_spa(U) { oo DX

+U|jSDE+ 1-e
(XSDE +|Xdown|j

(L44c)
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Les 3 tensions relatives générées par les tételype 2 se détachant lentement apres avoir initié
rapidement, lentement et trés lentement un WS én€04,un €N Mode répétitif (pT_SDEg pT*S_SDEzl
et p'I“VS_SDEQ tendent vers 3 tensions relatives {Rbes PTs spez €t PTvs spey, fonctions de u et

égales aprés intégration a:

X spe*|Xdownl
_ P soe () [ﬂXSDE +|Xdown|) (X SDE +|Xdown|) u2 DSDE2 UESDISW
PTE_spe(U) = +UBSDE+I—5 1-€e
N deowrl [OX 1 2 Xspe + deownl
(L44d)
pT (U) |: S _SDE2 (U) |:ﬂXSDE-I-IXdoer):|
S SDR2
N |X dowr'l E6><T
X spe+X downl X sDE*X down|
(X soe + |Xd0wnl) +Uu EGTSDE S)+ u TSDE3 -e SDUEI%SD?EOWH + Tstart53 1-e S%Emstartgwn
I e— tart z—j
o (XSDE +|Xdown|) ( Tspe ~ startS) Tstarts™ Uspe
(L44e)
o™ ) = Ris soe (U) |:GXSDE + deowr‘l)
VS SDR2
N |xdowrl E6><T
X spe* X dowrl X se*|X down|
(X soe + |Xd°W”|) +U EGTSDE VS) + U2 TSDE3 ( -e Slill%SD(IjEOWn + TstartVS3 1-e umstanvo:n
I e— tart z—j
o (XSDE + |Xdown|) ( Tspe ™ startvs)k Tstartvs ™ Tspe
(L44f)
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L.8 Total avec les 4 événements {startF}, {startS{startVS} et {SlowDE}
L.8.1 Proportions

Pour rappel, les proportions des tétes initiantMf lorsque le hs se raccourcit & vitesse cons{ante

se déclinent d’apres (L22a), (L22b) et (L22c) sé&n3 modes respectifs, rapide, lent et trés:lent

oX pre+umpreSB

um
Pr(U) = PstartrI1-€ **

Ps(u) = [pstart8+ Pstartr~ Pr (U)] EI[ ()

|ulmpreSSSXMax}

R/s(u) = (1_ Pstartr~ pstartg u[l ()

u||jpreVSSesx Max}

Les proportions des tétes se détachant lentemabtckssées en 2 types pour chacun des 3 modes
d’initiation d’'un WS, soit 6 proportions établiesspectivement avec les égalités (L42a) a (L42f).
Comme cet évenement ne concerne que les vitegsetentes, nous négligeons les proportions des

tétes de Type 2 pour simplifier, soit en sommadld), (L42b) et (L42c) :
Pspe(U) =Pspe._r(U) +Psper_s(U) + Psper_vs (U)
avec  Pspey_p(U)=0

Pspe2_s(u) =0

Pspe2_vs(U) =0

Soit :

OX ¢ OX, +ult

preS
PSDE(U) =| Pc (u)1- eumstanp +Pg ) mi-e UMgians

6XT +u Ijl‘preVS

uld
+ PV (U) 1_ e startVs E‘ (U)
S [lulﬁjpreSDESéXE}

(L45)

Remarque : les proportions relatives aux tétes s¢adhant lentement selon le Type 2 sont
négligeables et donc négligées avec pour desseirsidglifier I'écriture des équations
menant a la relation Force-Vitesse mais sont intégse dans nos calculs par souci
d’exactitude, notamment dans les algorithmes menanix tracés de la relation F-V du
Papier 1.
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L.8.2 Nombres
Par définition, le nombre de tétes lorsque le hsseourcit a vitesse constante u est égal a :
A(U) = Ag(u) +Ag(u) + Ays (U) = Agpe(U)

Soit avec (L23), (L25), (L27), (L43a), (L43b),(L43et (L45) :

Xax
A(u,:(wJ Xy + U1 6V
T
0P (u) Xs#{Xdown|
/\ UD u ums ar
* 2 (X S+|Xd0Wn|)+ u ﬁstartS 1-e tarts
oXt
AO[Rys(u) Xys{Xdown]
_u ulm
* > (X VS+|X down|)+ U gapysfil—e ' ses
oXT
(u) M
NOPgpe(u x|
- (XSDE + |Xd0wn|)+ uligpg|1-€ SDE
oXt
(L46)
OU XS :(XUP+U[TpreS)

XVS = (X up +u [TpreVSJ

Xspe = (XT +u [TpreSDE)

L.8.3 Tensions
Par définition, la tension relative lorsque le 8saccourcit & vitesse constante u est égal a :

pT(u) =pTe(u) +pTs(u) +pTys(U) —pTspe (U)

Soit avec (L24), (L26), (L28), (L44a), (L44b),(L4det (L45) :

X Max
2 —WVidA
pT(U) = { r;su) [TT:(&I\)/I:: :l 6x2Max +U M g+ U2 GTstal\;tF 1- eumstartF
own ax
_ 2 5 XS+|Xdown|
+ PS(U) Eﬁxs +|Xdown|) (XS +|Xdown|) s, + U Ostarts 1-e Ulgans
|xdown| |:@(T 2 stans (X VS +|xdown|)
_ 2 > XVS+|Xdown|
: R/s (u) [ﬁX vst |Xdown|)} (X VS +|Xdown|) + U gpartyst U Ogtartvs 1-e Ulgtanvs
|xdown| |:@(T 2 s Xys * |xdown|
_ 2 2 X spe*|X down|
_| Pspe(U) [ﬁXSDE +[X downl):l (X spe *|X downl) Fulispe + u” Ospe 1-e UTsoe
|xdown| |:@(T 2 (XSDE +|xdown|)

(L47)
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L.8.4 Remarques

Dans toutes les formulations précédentes, la dtessst exprimée en valeur algébrique et est donc
négative lors du raccourcissement d’'un hs. Coneenéllement dans les articles, u représente le
module positif de la vitesse de raccourcissemersisiaen accolant un signe « - », aux équations)(L45

(L46) et (L47), on retrouve les formules donnéepralable dans le Papier compagnon 1.

L.9 Densités de I'angléd en fonction de la vitesse de raccourcissement (u)

L.9.1 Relation linéaire entre le tempst et I'arg?

Le temps (t) est une fonction affine de I'angld’aprés I'égalité (L19) transformée avec (L1) :

_bsb Rws [ﬁe_eup]
u

t (L48)

ou u est la vitesse de raccourcissement commuaasalds hs de la fibre ; u est exprimée en valeur

algébrique, i.e. u <0.

L.9.2 Evénement {WSstart}

L'expression (L22a) qui donne la probabilitg)(Be réalisation de I'évenement {startF} en fongtio

de la vitesse de raccourcissement d’'un hs (ugéstite a I'aide de (L1), soit :

Lsi |RWSBepre*’umpreSB
Uldgp

Pe(U) = Pstarte1-€ (L49a)

Les expressions (L22b) et (L22c) qui fournisserst peobabilités (P et R) de réalisation des

évenements {startS} et {startVS} deviennent :

Ps(u) = [pstartS"' Pstartr~ Pr (U)] E‘{J es_eup|s59Max}(9)(U) (L49b)

R/s(u) = [1_ PstartF~ pstartS] E‘{I 9VS_9U9|559Max}(e) (L49c)

ou 0s etBys sont les angles obtenus aprés transformatioreadién(L20a) et (L20b) selon (L1) :

_ umpreS
8o =0t | o (L50)
_ umpreVS
eVS - eup + LSIb[RWS (L51)
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A I'appui des relations (B5a), (B5b) et (B5c) prdtges dans le Supplément S1.B du Papier 1 et des
expressions (L48) a (L51), les densitgs {§ et f,s) fonction def, I'angle des leviers appartenant aux

tétes qui ont initié un WS rapidement, lentementrés lentement, se formulent :

Lsi Ruws meup -6)

fe@.u) :(F;FT(:)J 1-g  Usarr (L52a)

Lsip mws qus - 9)

— PS (LI) _ umstarts
fs@.u)= (_&)T J 1-e W, o, cc0,,,, )@ (L52b)
Lap Rys {Bys —0)
— PVS (U) _ umstartvs
fvs(e,u) = (w} 1-e lj{levs_eup|569|\/|ax}(e) (L52C)

Les 3 densités sont rapportées a I'éteriiyeconformément a I'égalité (1.11) du Supplément S4.1

Papier 4.

L.9.3 Evenement {SlowDE}

Une téte de myosine se détache lentement seloankdwent {SlowDE}. Au paragraphe L.7, les
principes du calcul infinitésimal appliqués a {S®&} fournissent 6 proportions de tétes se détachant
lentement avec les équations (L42a) a (L42f). Conese3 composantes relatives au Type 2 sont
négligeables, celles-ci ne sont pas prises en eorbats expressions (L22a), (L22b) et (L22c) associé
a la probabilité de réalisation de I'évenement {8} définie en (B13) dans le Supplément S1.B du

Papier 1, on tire la densitéf) de I'angled des leviers appartenant aux tétes se détachaeirlent :

L sy mws EQBSDE - 9)

R u) +P u)+ u
Fape(B.0) = r spet(U) s_s6DeEL( )+Rss_spe (V) l-e Ulepe (L53)
T
Loy, Ryys 00,
ums arl
avec Pr gpm(u)=PRe(u)li1-€ ans D{IGSDE-9T|55GE}(9) (L54a)
LSlb HQWS |BGT +Uu ErpreS

ums arl

Ps_spei(U) =Rs(u)l1-€ s E'{Ies_eup|559T}(9) Mogpe-or]<z0}(®)  (L54D)
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LSlb IjzWS BeT +u ljprevs

mstart
R/s_spm () =R/s(u)i1-€ s Elﬂevs_eup|569T}(e) I:I{|GSDE—9T|559E} ©)

(L54c)

ou Ospe est I'angle obtenu par transformation affine égdilité (L41) selon (L1), soit :

umpreSDE

Ospe =67 +

(L55)

L apRws

La densité est rapportée a I'étendue angubireconformément a I'égalité (1.11) du Supplément S4.1

du Papier 4.

L.9.4 Expression de la densité de I'angleen fonction de u

La densité (f) de l'angled des leviers appartenant aux tétes effectivement&h durant le
raccourcissement a vitesse constante est la sores8 densités établies en (L52a), (L52b) et (L52c)
se rapportant aux tétes en WS ayant initié selodas3 modes, moins la densité définie en (L53)

relative aux tétes se détachant lentement, soit :

f(0.u) =fr@.u) +fs@O.u)+Fys@.u) ~fspeO.U)
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