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RECHERCHES EXPERIMENTALES

SUR

I’EXCITATION ELECTRIQUE DES NERFS MOTEURS

ET L'ELECTROTONUS

Far Louwis CHARBOXYEL=-SALLE.

[octeur en médecine, maitre de confirences & la Faculié des sciences da Lyon,
Chef des travaux zoologiques & la Faculté de mddecine,

AVANT PROPOS

Nous exposerons, dans ce travail, les résultats d’une longue
série d'expériences sur Pexcitation électrique des nerfs mo-
teurs et sur 'électrotonus, sujet dent les investigations si
nombreuses des physiologistes n’ont pas encore dissipé toutes
les obscurités.

Afin de donner & nos recherches un caractére de précision
que ne comporte point la simple observation des phénoménes,
nous avons eu recours a linscription par la méthode gra-
phique, seule capable de donner & la fois la représentation
saisissante et la preuve indiscutable des faits.

Ge travail a été fait au Laboratoire de médecine expérimen-
tale de la Faculté de Lyon, sous la direction de M. le profes-
seur Chauveau. Nous sommes heureux de pouvoir témoigner
i notre savant maitre notre vive reconnaissance pour la bien-
veillance avec laquelle il nous a prodigué ses conseils et sou-
tenu de ses encouragements depuis le jour ot il nous accueillit

dans son laboratoire.
H. ETUDES, — SC. NAT. xxiv. 1. — ART. »° 1.



9 CHARBONMEL-SALLE.

PREMIERE PARTIE
APPAREILS ET PROCEDES OPERATOIRES

Pour étudier avee précision les phénomenes dexcitation
électrique, nous avons employé appareil dont la planche 1
donne une vue d’ensemble et qui permet & la fois :

D’inserive avec leur amplitude, leur durée et leur forme
réelles les contractions musculaives résultant de ireitation
du nerf moteur ;

De produire I'excitation & des moments déterminés, condi-
tion nécessaire a la régularité des tracés ;

De graduer exactement la force de Pexcitant et d’obtenir
des séries d'intensilé eroissantes et décroissantes ;

Enfin de renverser alternativement la divection des cou-
rants dans le nerf.

Grice & I'ingénieuse construction de notre appareil, les
opérations diverses que nous venons de signaler s’effectuent
automatiquement : fermeture et ouverture, graduation, com-
mutation n’incombent point & Fopérateur el sont délerminées
par le jeu de Pappareil enregistreur lui-méme qui régle leur
pl‘u{hu:t.]m] au moment opportan.

L’expérience préparée, Popérateur reste done spectateur
passif des phénoménes.

Pour comprendre les relations établies entre les diverses
parties de Iappareil, il est nécessaire d’en faive d’abord I'étude
analylique. Nous passerons successivement en revue :

1° L’appareil enregistreur ;

2 L’appareil d’excitation électrique.

I. — Apparell enregistreur.

Pour inscription graphique des secousses musculaires,
nous avons adopté les appareils bien connus de M. Marey. Il
nous suffira de rappeler briévement leur disposition générale

ARTICLE N* 1.



EXCITATION ELECTRIQUE DES NERFS MOTEURS. 3
et de signaler quelques particularités importantes pour nos
recherches (1).

(Vest le myographe & levier horizontal, fondé sur le principe
commun de I'exploration et de U'inscription avee le levier, qui
trace les courbes musculaires sur un papier enfumé recou-
vrant un eylindre tournant ; celui-ci est adapté a axe de vi-
tesse moyenne d'un mouvement d’horlogerie, dont unifor-
mité est assurée par un régulateur de Foucault, An myographe
on peut fixer, soit une lame de litge, soit des plaques isolantes
de formes variées, sur lesquelles sont disposées les prépara-
tions, Enfin, pour obtenir Pimbrication des tracés, un chariot
glissant sur un chemin de fer fait cheminer le myographe pa-
rallélement au cylindre. Le mouvement de translation uni-
forme du chariot est emprunté, grice & deux poulies sur les-
quelles s’enroule une corde sans fin, & 'un des axes de
I"appareil moteur principal.

Nous avons employé, suivant les cas, (antot le myographe
simple, tantot le myographe double ou eomparatif; ce dernier
porte deux leviers, dont 'un est situé & un nivean un pen plus
élevé que antre; ces leviers peuvent, par le glissement de
deux curseurs, s'éloigner ou se rapprocher i volonté. Un fil
de soie, inextensible et 1solant, relie le tendon du muscle i la
base du levier et 8’y fixe en s’enroulant plusieurs fois autour
d’une gorge ; il passe ensuite sur une poulie et porte i son
extrémité un poids tenseur destiné a faciliter Iallongement
du muscle aprés la contraction ; dans nos expériences, nous
avons adopté un poids constant de 8 grammes. La grande sen-
sibilité du myographe de Marey et la 1égéreté extréme du levier
permettent d’inscrire, sans déformation notable, des secousses
de trés minime amplitude. Afin de réaliser autant que pos-
sible cette condition essentielle pour nos recherches, nous
avons donné au levier une longneur assez considérable (16 cen-
timétres), et fixé le fil de soie trés prés de Paxe de rotation.

Une plume d’acier, mince et flexible, est adaptée & I'aide

(1) Pour plus de détails, voy, Marey, la Méthode graphique, p. 508 et suiv
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d’une parcelle de cire 4 modeler & I'extrémité du levier ; elle
frotte, par sa pointe aigué, sur le eylindre enfumé. Une visde
réglage permet d’incliner au degré convenable le corps du
myographe et de réduire au minimum le frottement de la
plume sur le papier.

II. — Appareils d’excitation électrique.

Nos recherches ont porté sur 'action physiologique des
courants, soit instantanés, soit continus et constants. Dans
les deux cas nous avons employé, comme source d’électricité,
la pile de Daniell, facile & manier et suffisamment constante,
lorsqu’on a soin de alimenter réguliérement de sulfate de
cuivre ¢t d’en fermer le circuit une heure environ avant de
s’en servir. Vingt éléments Daniell, en pleine activité, suffisent
a tous les besoins de 'expérimentation, et permettent d’exé-
cuter les recherches d’excitation unipolaire elles-mémes, exi-
geant des courantsde forte intensité, en raison de la résistance
considérable des tissus animaux. Les couples, de petite di-
mension, sont renfermés dans des vases en grés de 16 centi-
metres de hauteur, et associés en tension. lls sont disposés
dans une grande boite en sapin, cloisonnée en compartiments
distincts, et dont la surface intérieure, enduite de goudron,
est préservie avec soin de toute humidité. La boite elle-méme
repose sur des supports isolants,

Pour I'application des courants, instantanés ou continus,
aux recherches électro-physiologiques, nous avons employé
les appareils suivants :

Un rhéotome, appareil de fermeture et d’ouverture; un
rhéochorde, appareil de graduation; un condensateur; des
¢lectrodes impolarisables de formes variées.

LE RHEOTOME

L’appareil désigné dans la planche 1 par la dénomination
abrégée de rhéotome, et dont la disposition a é1é imaginée par
M. Chauvean, est en réalité un appareil double : il comprend

ARTICLE N° 1.



EXCITATION ELECTRIOUE DES NERFS MOTEURS. D

a la fois un rhéotome et un commutateur. L'un et autrve sont
actionnés par le mouvement d’horlogerie de appareil enre-
gistreur et leur fonctionnement est réglé de telle sorte qu’une
commultation se produit aprés chague ouverture et précéde la
fermeture suivante.

Rhéotome et commutateur consistent essentiellement en
leviers horizontaux oscillant autour d’un axe central. Les
mouvements alternatifs de chaque levier établissent ou rom-
pent le contact entre une pointe de platine fixée i son extré-
mité et une goutle de mercure contenue dans un petit godet.
L’organe excitable est relic par les fils conducteurs, d’une
part & la pointe en platine, d’autre part au mercure du godet.

L’appareil est supporté par une petite table a quatre pieds
munis de vis calantes ; les leviers et les godels & mercure, ainsi
que les bornes destinées & fixer les fils conducteurs, sont in-
stallés sur une plague isolante de caoutchoue durci ou porte-
leviers. 11 nous est évidemment impossible d’indiquer ici les
détails minutieux de construction et de suivee le courant dans
sa marche & travers les diverses piéces de 'appareil ; nous si-
gnalerons seulement la disposition par laquelle Penregistreur
transmel aux leviers rhéotomes et commultatenrs les mouve-
ments alternatifs de bascule. Une roue dentée, adaptée i I'axe
du cylindre de Marey, engréne avec une autre roue fixée &
I'extrémilé d'un arbre horizontal traversant la tablette du
rhéotome. Cet arbre actionne, par un engrenage, une roue
centrale de grand diamétre dont la circonférence présente des
chevilles d’acier perpendiculaires de trois longueursdifférentes :
les longues, les movennes el les courles sont respectivement
au nombre de 2, 4 et 20. Ces chevilles accrochent, tantot i
droite, tantot & gauche, les parties élargies de deux pelites
palettes, fixées aux leviers du rhéotome el du commutateur.
Le porte-levier glissant sur deux coulisses peut étre & volonté
rapproché ou éloigné de la roue, de maniére & produire, pour
un tour du eylindre enregistreur, 2, 4, ou 20 mouvements de
bascule.

Nous avons vu de quelle maniére est obtenue I'imbrication
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verticale des tracés par la translation du myographe parallé-
lement au cylindre. Pour produire I'imbrication oblique, dis-
position plus favorable & la comparaison de longues séries de
secousses, la roue dentéeadaptée d 'axe de 'enregistreur porte
une dent de moins que celle du rhéstome. A chaque tour du
eylindre, le mouvement du levier présente done un léger retard
sur le préeédent.

Le rhéotome que nous venons de déerire a été construit
en vue d’actionner, an moyen de courants de pile interrom-
pus, un appareil électro-magnétique analogue au Fallapparat
de Pfliiger. Malgré les critiques dont les contacls i mercure
ont ¢1é 'objet de la part de plusieurs physiologistes, nous
avons utilisé directement pour la production des fermetures
el des ouvertures. La régularité des tracés obtenus montre
bien que ces contacts, altentivement surveillés, peuvent rendre
les meilleurs services.

GRADUATION DES COURANTS, — LE RHEOCHORDE

Avant de décrive Pappareil qui nous a permis de graduer
Pintensité des courants, instantanés et continus, ¢’est-a-dire
le rhéochorde, nous devons rappeler les principes sur lesquels
repose cette graduation. Pour les courants continus, c’est par
'emploi des courants dérivés que nous I'avons réalisée, sui-
vant la méthode ordinairement employée en physiologie :
I'intensité augmente et diminue avee lintervalle de dériva-
tion, d’aprés une relation dépendant, dans chaque cas parti-
culier, des résistances respectives du rhéochorde et du circuit
principal. Nous n’insisterons pas ici sur la théorie du rhéo-
chorde, exposée dans la plupart des traités de physique (1).
Mais nous devons indiquer avec plus de détails, la méthode
de graduation des courants instantanés, méthode si rigoureuse
et si facile, que M. Chauveaun a le premier fait connaitre (2).

(1) Voy. Wundt, Physique médicale. Trad. par Monoyer, 1871, p. 602 et
suivantes.
(2) Chauvean, Ufilisation de la tension électroscopique des circuils vollaigue
phitr obtenir des excitations electro-physiologiques. Lyon. 1874
ARTICLE X° 1.



EXCITATION ELECTRIQUE DES NERFS MOTEURS. 7

Le principe de cette méthode consiste i utiliser la tension
électroscopique des circuits voltaiques fermés, Les deux poles
d'une pile, & tension forte et & courant constant, sont réunis
par un fil métallique trés long, trés fin et tout i fait homo-
gine; un point queleonque de ce fil interpolaire est mis en
communication avee le sol. D'aprés Phypothiése de Ohm s
la propagation de I'électricité et les vérifications expérimen-
tales de Kolrausch, la tension électroscopique de ce point
élant i zéro, celle des autres points eroit en progression arith-
métique parfaitement régulitre & mesure qu’on s'¢loigne du
zéro, en affectant le signe -+ ou le sig '
rapproche du pole positif ou du pole négatif. Sile fil commu-
nigue avee le sol, non par un point quelconque de son élendue,
mais par une de ses extrémités, celle qui tient au pole négatif,
par exemple, le zéro est transporté en ce dernier point, et les
tensions, toutes positives, se distribuent suivant la loi indiquée
jusqu’au pole positif, sitge de la tension maxima. D’une fagon
générale, toul déplacement du zéro sur le cirenit s’accom-
pagne d'un déplacement équivalent des tensions respeclives
des diflérents points.

Supposons maintenant qu'une sphére conductrice isolée
soit reliée par un fil métallique & 'un des points du cireuit :
cette sphére se met en équilibre de tension avee le point au-
quel elle est rattachée, et le fil de communication est parcouru
par un flux instantané d’électricité dont I'intensité est propor-
tionnelle & la charge que prend le conducteur sphérique. 1l est
évident que ce flux se répétera avee la méme intensité chaque
fois que la sphére, isolée de nouveau et ramenée a I'état neutre
par une communication avec le sol, sera relice au méme point
du circuit. Sile contact entre la sphére et le circuit est établi
successivement en des points dont les distances an zéro crois-
sent en progression arithmétique, les charges que prendra la
sphére augmenteront suivant la méme loi, & condition qu’aprés
chaque contact, la sphére soit ramende & I'état neutre. Le fil
de communication sera donc parcouru par des flux instanta-
nés d’intensité régulicrement croissante et de méme vitesse.
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La distribution et la valeur des tensions du circuit voltaigue,
communiquant par un point avec le sol, restent d'ailleurs par-
faitement constantes, quel que soit le volume de la masse ad-
ditionnelle, grice & la force électromotrice de la pile qui
régénére instantanément la quantité d’électricité enlevée au
circuit.

Si le fil de communication est interrompu en un point et si
les deux boults sont réunis par un organe excitable, cet organe
sera traversé, lors des contacts successifs, par des courants
d’intensité croissante ou décroissante, suivant que la charge
de la sphére est empruntée i des points de plus en plus éloi-
gnés ou de plus en plus rapprochés du zéro.

Telle est, dans ses points essentiels, la méthode d’excitation
graduée dont nous avons largement mis & profit la précision
rigoureuse et la commodité pratique. — A la sphére condue-
trice, nous avons substitué¢ un condensatenr (1) Micro-Fara-
day, dont I'une des armatures est reliée au circuit voltaique,
tandis que 'autre communique avec le sol. Ge condensateur,
a surface trés étendue, se compose d'un grand nombre de
feuilles d’étain isolées entre elles; il est subdivisé en microfa-
rads, unité de surface adoptée par les physiciens anglais. Une
disposition fort simple permet d'utiliser & volonté un nombre
déterminé de microfarads, depuis 1 jusqua 10. Pour certaines
expériences, nous avons remplacé ce condensateur par une
bouteille de Leyde de faible capacité.

Voici maintenant la description du rhéochorde de M. Chau-
veau (pl. I), appareil destiné & la graduation automatique des
courants instantanés et des courants continus. Un fil de pla-
line, extrémement fin et long de 30 métres, est replié i angles
aigus & l'intérienr d’un cylindre en verre vertical contre la
paroi duquel il est appliqué. Le cylindre est fermé & chaque
extrémité par une plaque circulaire de caoutchoue durci et

(1) Le condensateur a déji été appliqué aux recherches électro-physiologiques,
en France par Marey (Voy. Méthode graphigue, p. 517), et en Allemagne par
Tiegel (Ueber den Gebrauwch eines Condensalors zum Reizem mit Induction-
sapparaten (Arch. de Pfliger, t. XIV, s. 330).

ARTICLE &* 1.
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traversé par un axe de rotation dépassant les deux bases et
monté sur pivots. Les angles du fil sont fixés, par leurs som-
mets, & des crochets métalliques, les supérieurs isolés, les
inférieurs reliés i une lame d’acier, incrustée a la face infé-
rieure de la base du cylindre et dirigée radialement. Il v a
done en toutl soixante lames d’acier rayonnantes, isolées et
slarrétant i une certaine distance du centre. Le fil est ainsi
divisé en soixante parties égales de 50 centimétres. Des nuné-
ros de 1 & 60, gravés sur la base du cylindre, répondent i
chacun des angles inférieurs; une des extrémités est fixée au
n® 4, lautre au n® 60,

Ces deux extrémités du fil interpolaire doivent étre relides
aux deux poles de la pile. Or ces denx extrémilés se déplacent
pendant la révolution du eylindre, et il fallait, par conséguent,
concilier leur mobilité avee 'immobilité des deux rhéophores
du courant. Cette diificulté a été surmontée par la disposition
suivante : a la base du support du rhéochorde est fixée hori-
zontalement une grande plaque rectangulaire de caoutchoue
durei. Cette plaque porte i chacun de ses angles postérieurs
(invisibles dans la figure) une borne a laquelle s’adapte un
des rhéophores de la pile. Une lame métallique isolée part de
chaque borne, et les deux lames aboulissent & deux cuvettes
isolées et circulaires remplies de mercure, dans lequel plon-
gent deux pointes en platine, reliées chacune i I'une des ex-
trémités du fil interpolaire. Pendant la révolution du cylindre,
les deux pointes se déplacent circulairement sans jamais cesser
d’étre en contact avec le mercure.

Un commutateur, disposé entre les deux bornes, permet de
renverser & volonté la direction du courant dans le fil.

On dérive les courants au moyen de bornes (visibles dans
la figure), qui terminent en avant la plaque rectangulaire de
caoutchoue. Ces bornes, au nombre de six, communiquent
avec des cuveltes transversales, remplies de mercure et dis-
posées parallélement les unes aux autres d’avant en arriére.
Dans ces cuvettes plongent des pointes en platine, implantées
dans les lames métalliques rayonnantes de la base du cylindre
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et disposées en cercles concentriques. Les plus extérieures
sont au nombre de soixante et permettent, par conséquent, de
prendre suceessivement des intervalles de dérivation de 50 cen-
timétres; les suivantes, de plus en plus espacées, répondent
a des intervalles de dérivation de plus en plus grands. Powr
cerlaines expériences, exigeant une graduation plus lente de
I'intensité, on a réservé une fraction de il (50 centimetres),
tendue verticalement & coté d’une régle divisée en centimeétres
¢l dont un curseur permet de prendre, comme intervalles de
dérivation, des longuneurs aussi petites qu’on le veut.

Par le mouvement circulaive du rhéochorde, les pointes de
platine, répondant aux angles inféricurs du fil, sont amenées
successivement en conlact avee le mercure des cuveltes, en
passant par des échanerores latérales, et Pintensité du courant
augmenle ou diminue suivant une marche plus ou moins ra-
pidé. Cest Pappareil enregistreur qui commande le mouve-
menl circulaire, transmis au rhéochorde par le rhéotome. On
voit, dans la figure, les roues dentées, de diamétres différents
et montées sur un axe commun gui, par lintermédiaire de
deux poulies et d’une corde sans fin, transmettent au rhéo-
chorde le mouvement circulaire avee des vilesses variées, sui-
vant les exigences particuliéres de chaque expérience.

Nous nous sommes servi, en général, de la plus pelite
vitesse, le rhéochorde accomplissant une révolution compléte
pour soixante tours du eylindre enregistreur.

Les figures 1 et 2 représentent schématiquement les diverses
parties de appareil excitateur, dans leurs rapports récipro-
ques, ainsi que la préparation de grenouille disposée pour
Pexpérience; elles aideront & comprendre le jeun des parlies
fondamentales de Pappareil et la marche des courants dans
I'ensemble du cirenit.

La figure 1 indique le mode d’emploi du courant continu.
La pile étant complétement isolée, un des poles, le positif, par
exemple, est mis en communication, d'une part avec le rhéo-
chorde, d’autre part avec la borne centrale du rhéotome. Le

schéma montre qu'on utilise senlement une des moiliés du
ARTICLE N° 1.
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rhéotome. Le courant est conduit par un fil court, du rhéotome
% I'un des leviers du commulaleur, traverse ensuite la gre-
nouille, puis l'autre levier du commultateur, mis en |'|J|III—
munication avee le pole négatif par intermédiaire du rhiéo-
4-]|m‘lil‘. I,Plllh'l"'n'EI”I" ile |l1"|'i1.ilt|-nl] IHI;_',IIH,'II[';' !ul"-s|l|4‘ il‘.-'- :|r|:_:]|:,-:

inférieurs du fil interpolaire viecnnent se moeltre en contael,

g 1.

Disposition de Vappareil pour Pemploi des courants continus.

de droite ot gauche, avec la borne de dérivation D; il diminue
guand le déplacement a lieu en sens inverse.

Les deux schémas A et B de la figure 1 différent seulement
par la position du commutateur, permetlant de renverser
alternativement la direction du courant dans les nerls.

La figure 2 est destinée i laire comprendre le mode d’em-
ploi des courants instantanés oblenus au moyen du conden-
sateur. Le pole négatif de la pile et I'une des armatures du
condensateur A' sont en communication avec le sol; le pole
positif et Parmature A sont isolés, et, d’aprés les principes
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rappelés ci-dessus (page 7), les tensions électroscopiques s'é-
chelonnent en progression arithmétigue réguliére, de 0 & un
maxumum sur loute la lonzueur durhéochorde. L'armature A
du condensateur est mise en rapport avec les angles successils
du fil interpolaire, pris comme source d’électricité, tantot de
droite & gauche, tantot en sens inverse, suivant qu'on désire
obtenir des charges de valeurs croissantes ou décroissantes.

RAErTome
I,.-' + P Rl
| AT A \ [ 4% |
Conl\DENSATEUR * PLace pu mroe: e
Y POUR CHARGE SEULE Y<

T PLACE.DU MYOGRAPHE POUR —
CHARGE ET DECHARGE

Fig. =. — Insposition de Vapparcil pour emplor des (lux imstanbaoes o eéleclrocile
stalique.

La décharge a lieu par 'établissement d’une communication
entre 'armature A et le sol. Cest le rhéotome qui, par le mou-
vement de bascule d’un de ses leviers, produit alternativement
la charge et Ia décharge.
Trois positions différentes peuvent élre données au myo-
araphe de maniére i faire passer & travers les organes excilés :
1° Soit la charge seule.
2 Soit la charge et la décharge.
3¢ Soit la décharge seule.
Dans le premier cas et dans le troisieme, il est indispen-
sable, pour obtenir des courants de directions alternantes,
ARTICLE 52 1.
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d’'introduire dans le circuit le commutateur, supprimé dans
le schéma. Le commutatenr devient inutile si on utilise en
méme temps la charge et la décharge dont les directions sont
naturellement inverses, et qui peuvent étre considérées comme
équivalentes si la communication du condensateur avee le sol
est parfaitement établie.

LES ELECTRODES IMPOLARISABLES

Pour des recherches précises, il est indispensable que I'in-
lensité des courants soit maintenue constante pendant Loute
la durée d’une oude plusieurs expériences. Une des conditions
les plus importantes de cette constance des courants, ¢est la
suppression aussi compléte que possible de la polarisation des
électrodes, en tous les points du circuit. Les produils de dé-
composition ¢lectrolytique accumulés sur les électrodes don-
nant naissance, comme on le sait, & un courant de polarisa-
tion de sens inverse, constituent une des causes les plus
puissantes d’affaiblissement du courant excitateur,

Afin d’éviter cet inconvénient, les conducteurs métalligues
de Pappareil doivent étre mis en rapport avee les tissus par
I'intermédiaire d’¢lectrodes humides ou liquides, telles que les
produits électrolytiques ne puissent s’accumuler a leurs extré-
mités. Il est avantageux de prendre, comme liquide destiné 2
¢tablir le contact entre le métal et le tissu animal, une solution
d'un sel de ce métal, et de s’arranger de maniére & ce que
cette solution ne soit en conlact avec les nerfs que par un
autre Liquide interposé, sans action sur le tissu nerveux. Le
procédé général, auquel nous avons eu recours, indiqué par
J. Regnauld, en 1858, consiste i terminer les conducteurs mé-
talliques par des baguettes de zinc amalgamé, plongeant dans
des tubes remplis d’une solution saturée et neutre de sulfate
de zine pur dans I'eau distillée. Les tissus sont mis en rapport
avec le sulfate de zine, tantdt par une couche d’albumine
inlerposée, tantot an moyen d’'une masse de kaolin imhibée
d'une solution de chlorure de sodium & =, solution qui

foo?
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n'exerce aucune action caustique sur le tissu nerveux.

Ces dispositions sans doute ne font pas disparaitre d’une
facon absolue la polarisation; mais elles en diminuent beau-
coup lavaleur. Nous les avons constamment employées, méme
dans les expériences failes avec les couranls instantanés, qui
sont conslitués par des quantités minimes d’électricité et ne
possédent qu'un faible pouvoir polarisateur. Les cas parti-
culiers, dans lesquels nous nous sommes servi d’électrodes
métalliques, seront indiqués dans la description des expé-
riences.

La forme et les dimensions des électrodes sont évidemment
susceptibles de nombreuses variations. Nous déerirons sue-
cessivement ces formes diverses en exposant les recherches
spéciales auxquelles elles sont adaptées. Dés a présent, lonte-
fois , nous devons faire
connaitre les électrodes
dont la disposition est ap-
propriée aux expériences
sur la patte de grenouille
isolée et munie de son
nerl  sciatique. Voiel la
description de ces élec-
trodes et de lappareil
qui leur sert de support
(fig. 3).

Une plaque rectangu-
laire de caoutchouc durei,

Fig. 3. — I*urlff]-ﬁ]a:cfrl?dlus];|n.1ur I'excitation ]][lll‘l'ﬂl'll H’Hdﬂptﬂl' par un

W05 F de ses eotés anmyographe,

est percée de quatre trous circulaires, disposés en ligne droite
suivant son axe. Dans chaque trou est scellée une des branches
d’un tube recourbé en U destiné i recevoir la solution de sulfate
de zine; lextrémité du tube afflenre exactement la surface.
L’autre branche de chaque tube traverse la plaque prés du
bord et se termine au-dessous de la partie horizontale d’une
borne, dans laquelle est fixéeune baguette de zinc amalgamé.

ARTICLE N° 1

VoFLANADET
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La partie verticale de la borne est reliée & lappareil excitateur,
De trés petits tubes de verre, longs de 1 centimétre, remplis
de pite de kaolin, s'adaptent, au moven de bouchons en lidge,
a l'orifice central des tubes recourbés; leurs exteémités supé-
rieures, légérement ¢chancrées pour recevoir le nerf, sont
distantes de 8 millimétres. Nous avons done quatre électrodes
impolarisables, permettant d’exciler successivement trois reé-
gions égales ou trois longueurs diflérentes d’un méme nerf. Une
lame de liege, fixée i la plaque de caoutchoue, recoit la patte
de grenouille, immobilisée par deux épingles, plantées I'une
dans Uextrémité supérieure, autre dans Uextrémité infé-
rieure du tibia.

Tous les tubes ayant exactemenl méme diamétre el méme
longueur, aucune bulle d’air ne restant interposée dans les
colonnes ligquides, les résistances opposées au courant sonl
égales dans les quatre électrodes et ne peavent introduire dans
les expériences aucune cause d’errenr.

Une cage en verre, échanerée pour livrer passage au fil du
myographe, recouvre exactement la préparation et la préserve
de l'action desséchante de air. Gette précaution, commandée
par les modifications profondes d’excitabilité qu’imprime aux
éléments nerveux toute perte notable d’humidité, a toujours
¢Lé prise dans nos expériences.

Toutes nos recherches ont éLé faites sur le nerf sciatique de
la grenouille (Rana esculenta), en diverses saisons, el dans
des conditions physiologiques se rapprochant le plus possible
de I'état naturel. L'influence de la saison et celle des condi-
tions d’existence pendant la captivité doivent étre prises en
grande considération. On sait qu'il existe entre les grenouilles
d’hiver et les grenouilles d'été des différences considérables
d’excitabilité ; d’aprés Harless (1), cette propriété serait, chez
les premicres, environ vingt fois plus grande. Ce chiffre nous
parait, d’aprés nos propres observations, un peu exagéré ; mais
nous avons toujours constaté nettement une différence notable

(1) Harless, Abhandl. d. Bayr. Acad. VIII, s. 378. 1858,
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dans le sens indiqué. Ge n’est pas seulement Pexcitabilité
absolue du nerf récemment préparé qui 'emporte chez la gre-
nouille prise en hiver, el surtout aux premiers jours du prin-
temps; la durée de la persistance des propriélés nerveuses,
dans le nerf sectionné, se montre aussi plus considérable.

A part les différences d’excitabilité, les phénoménes d’exei-
tation électrique le montrent toujours, quant aux caracléres
fondamentaux, identiques chez les deux sortes de grenouilles.
Nous avons en soin d'ailleurs, pour tous les points importants
de notre sujet, de faire deux séries d’expériences, une dans
la saison froide, 'autre pendant les chaleurs d’été. Nous avons
tenu compte aussi des modifications que le séjour dans un
milieu anormal peut imprimer aux animaux longtemps con-
serveés an laboratoire. Les grenouilles tenues en cage pendant
un certain temps, devenues presque enliérement exsangues
par suite de l'inanition, sont tout & fait impropres i la re-
cherche de certaines réactions, d’observation délicate, que
manifestent les nerfs absolument frais sous I'influence des
courants. La perte de 'excitabilité aprés la préparation est si
prompte chez ces grenouilles pathologiques, les manifestations
initiales sont tellement fugitives, que 'expérience, méme ra-
pidement conduite, fournil des résultats anormaux. Nous
avons mis i part ces résultats et nous avons tenu compte seu-
lement des réactions observées chez les grenouilles vigou-
reuses et récemment caplurées.

SECONDE PARTIE

CHAPITRE PREMIER

DIFFERENCES DANS LES SECOUSSES MUSCULAIRES SUIVANT LE POINT
D’APPLICATION DE L'EXCITANT AU NERF

Tous les physiologistes s’accordenl anjourd’hui & recon-
naitre que 'excitation produite par I'électricité dans un nerf
moteur n’est que la mise en jeu d’une propriété spéciale du

ARTICLE N° 1.
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tissu nerveux, propriété que 'on désigne sous le nom d’excita-
bilite.

Si 'excitabilité était identique en tous les points du nerf,
I’étude de 'action exercée par les courants consisterait seule-
ment & observer les différences imprimées i la manifestation
physiologique par les changements de sens et les divers degrés
d'intensité du courant employé.

Mais il résulte an contraire de la plupart des recherches
faites sur ce sujet que la réaction musculaire obtenue en irri-
tant suceessivernent, par un courant de méme foree, diffé-
rentes régions d'un méme nerf moteur, présente de notables
variations; et I'étude approfondie de cette inégale répartition
de Iexcitabilité, déja si intéressante en elle-méme, s'impose
comme un préliminaire obligé au physiologiste qui recherche
les lois de Pexcitation électrique. Ges différences locales d’ex-
citabilité, combinées avee les divers degrés d'intensité et les
changements de sens des courants, sont en effet la raison des
phénoménes observés depuis si longltemps el groupés sous le
nom de « Loi des secousses ».

Aprés avoir exposé la méthode et les appareils qui nous
permettent de graduer exactement 'excitant, il faut done étu-
dier en lui-méme lorgane excité, soumis & des conditions
variées, afin d’apprécier nettement la part qui lni reviendra
dans les diverses réactions observées. Nous nous proposons de
résumer les notions acquises sur ce sujet, de les controler par
de nouvelles recherches, avant d’aborder I'étude spéciale de
I'exeitation électrique des nerfs moteurs.

Budge (1) a vu le premier que des courants induits suffi-
sants pour létaniser une patte de grenouille en traversant la
partie supérieure du sciatique, restaient sans effet, appliqués
aux parties inférieures du méme nerf. A la méme époque,
Pfliiger (2), par une-méthode plus rigoureuse, arrivait i des

(1) Budge, Ueber das Verhallniss der Wirkung der Nerven zu ihrer Enl-
fernung vom Ursprung, in Froriep's Tagesberichlen, 1852, s, 329.
(2) Puger, Untersuch. iiber die Physiol. des Electrotonus; Berlin, 1859,
s. 140. — Plliger énonce ainsi la loi en question : « Une seule et méme excita-
H. ETUDES. — SC NAT. XXIV. 2. — ART. N° 1.



18 CHARBONVEL-SALLE.

résultats analogues @ toujours, sur le nerf récemment préparé,
'effet d’une méme exeitation, électrique ou chimique, était
d'autant plus grand que le poiut excité était plus éloigné du
muscle. Par la précision remarquable de ses expériences, le
savant physiologiste allemand a mis ce fait hors de doule; de
telle sorte que, si le mérite de Pavoir découverl revieni a
Budge, ¢’est i Plliiger quappartient celui de avoir positive-
ment démontré. Pour Pexplication du phénoméne deux hypo-
theses se présentaient : ou bien le nerf, en ses divers points,
présente des différences de structure intime qui le rendent
inégalement apte & recevoir I'excitation; ou bien I'excitation
elle=-méme, dans sa progression, augmente el se renforee; elle
parvient au muscle d’antant plus grande qu'elle est partie de
plus loin. Gest a cette derniére théorie, consacrée par la com-
paraison classique du « grossissement en avalanche », que s’esl
arrélé Plluger. Le nerl’ moteur, dans cette supposition, ne se-
rait done pas seulement un conducteur indifférent de Pirrita-
lion recue, mais un conducteur actif, capable d’aceroitre cette
irritatien par le dégagement successil de forces vives aux
divers poinls du parcours.

Il importe de se rappeler que les expériences de Phiiger ont
été pratiquées sur des nerfs sectionnés. Getle remarque est
d’une importance capitale. Est-il permis, en effet, d’assimiler
les propriétés physiologiques d'un nerl coupé & celles d'un
nerl intact, et de prendre indifféremment pour sujet d’expé-
riences le troncon d’organe on 'organe entier relié normale-
ment aux centres nerveux? La réponse & cette question n’est
plus douteuse aujourd’hui. Déja Valli et Pfaff, puis Cima et
Matteueci avaient observé qu'un nerf séparé de la moelle de-
vient plus apte a I'excitation. Du Bois-Reymond (1) confirma
ce fait par I'étude de la variation négative. Harless (2), puis

tion qui agit sur deux points différents du nerf, ne fait pas contracter le muscle
de la méme maniére, mais se montre d'autant plus efficace que le point inflluencé
est plus loin du musele ».
(1) Du Bois-Raymond, Untersuchungen, 11, 1849,
(2) Harless, Abhandl. d. bayr. Acad., VIII, 1858.
ARTICLE N 1.
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Heidenhain (1) et Faivre (2) ont étudié de nouveau, i peu prés
a la méme époque, cette modification profonde des propriétés
nerveuses par la section transversale. Il résulte de toutes ces
recherches que le premier effet de la section est un aceroisse-
ment considérable d'excitabilité, dont le maximum est au voi-
sinage de la section elle-méme; puis celle excitabilité exagérée
diminue et se perd peu & peu par la mort progressive du nerf,
laquelle a lieu, suivant la loi anciennement découverte par
Ritter et Valli, du centre & la périphérie. Vers la méme époque,
Rosenthal (3), constatant le méme phénoméne, le considéra
comme une phase mitiale du dépérissement, et fit voir qu'en
chaque point du nerf; & partiv de la section, la perte de I'exci-
tabilité est précédée d’une légére augmentation. Enfin, Hei-
denhain (foe. eit.) montre que sur un nerf isolé, des coupes
répétées produisent la répétition de I'effet observé en premier
lieu, ¢’est-d-dire que chaque section nouvelle reléve I'exeita-
bilité déjh notablement affaiblie.

On est done conduit & se demander si la loi de Pfliger,
rappelée plus haut, n’est pas une simple conséquence de la
perturbation produite dans le nerf moteur par les conditions
expérimentales el si 'acerotssement en avalanche de 1excita-
tion est bien une réalité physiologique, et représente le véri-
table mode de transmission de excitation motrice dans I’état
normal de 'organisme. Pour juger cette question, il était évi-
demment nécessaire d'expérimenter sur des nerls non see-
tionnés et maintenus, antant que possible, dans leurs condi-
tions naturelles. Des expériences instituées sur celte base
nouvelle ont été faites toul d’abord par Plliiger lui-méme et
semblérent confirmer la loi qu’il avait établie. Diverses re-
cherches, les unes anciennes (Harless (4), Meissner (5), la

(1) Heidenhain, Allg. méd. Cenlralzty., 1859, N 10, 16. — Studien des
Physiol. Instit. zu Breslaw, 1, s. 1. Leipsig, 1861,

(2) Faivre, Comples rendus de U'Acad. des sc. ; avril, 1560.

() Rosenthal, Allgm. med. Centralzlg. 18549, p. 16.

(4) Harless, Gelehrte Anzeigen d. bayr. Acad., XLIX, 1859.

(0) Meissner, Jakresber. iiber d. Fortschr. d. Physiol.
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plupart assez récentes, dues & Wundt (1), Rutherford (2) et
Tiegel (3) ont donné, pour le nerf non sectionné le méme
résultat général, conforme i celui de Pfliiger et favorable a la
théorie de I'avalanche : & part quelques irrégularités dans les
courbes de I'excitabilité, les parties supérieures du sciatique
de grenouille se montrérent plus irritables que les parties
inférienres. Heidenhain, au contraire, donna une courbe bien
différente d’excitabilité, sur laquelle nous aurons & revenir, el
Budge (4) fit cette remarque que certains endroits du nerf,
les points remarquables produisent une réaction plus forte.
Enfin Fleischl (5) obtint ce résultat singulier que « les nerfs
moteurs sont plus irritables par I'électricité dans leurs parties
supérieures, quand le courant est descendant, dans leurs
parties inférieures au contraire, quand le courant est ascen-
dant ». ‘
En présence de tant de faits discordants, Hermann (6) a
réecemment émis Popinion que les nerfs absolument normaux
n’offrent dans tout leur trajet aucune variation d’excitabilité ;
que les différences observées tiennent anx perturbations expé-
rimentales, telles que arrét circulatoire, la suppression des
rapports normaux du nerf, le dépérissement du trongon de
moelle auquel il est relié, et plus parcticulitrement peut-étre
a la section inévitable des ramifications du nerf. « 11 est fort
invraisemblable, dit Hermann, que la substance propre d™an
nerf, partout semblable & elle-méme, montre des différences
locales d’excitabilité. » Les recherches récentes de Tigers-
tedt (7) sur 'excitation mécanique des nerfs, recherches pour-

(1) Wundt, Arch. f. d. ges. Physiol. 111, 1870, s. 437 ; — Untersuch. zur
Mechanik der Nerven, ete., 1, s. 179. Erlangen, 1871,

(2) Butherford, Journ. of. anatom. and Physiol., V, p. 329, 1871.

(3) Tiegel, Arch, [. d. ges. Physiol., X111, s. 598, 1876,

(%) Budge, Areh. f. pathol. anal., XVIII, s. 454, 1860.

(5) Fleischl, Ueber die Lehre vom Anschwellen der Reize im Nerven, Wicner
Sitzungsberichie, Bd. 72, 111, 1875.

(6) Hermann, Handbuch der Physiologie, des Nervensystems, erster Theil,
{879, s. 116. :

(7) Rob. Tigerstedt, Stud. wber mecanische Nervenreizung, erste Abth., 1880,
— Pour toute explication de son résullat expérimental, I'auteur exprime cette

ARTICLE N* 1.
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suivies & 'aide d'une méthode trés perfectionnée, semblent
préter appui & cette maniére de voir. « L'irritabilité pour I'ex-
citation mécanique, dit Pauteur, est égale en tous les points
du nerf. » Tigerstedt croit que les différences d'excitabilité
ne sont pas imputables aux conditions invoquées par Hermann
pour leur explication, & la section des rameaux nerveux par
exemple : un nerf sciatique dont toutes les branches ont été
coupées est interrogé en ses divers poinls par I'agent élec-
trique, puis par I'agent mécanique ; avee le premier, on con-
state une irritabilité plus forte aux régions supérieures, avee le
second, au contraire, une compléte umformité.

Ainsi qu’on en peut juger par ce résumé historigque la ques-
tion de I'excitabilité des nerfs moteurs aux divers points de
leur trajet, malgré de nombreuses recherches, est encore en-
tourée d’une profonde obscurité. (Cest que I'étude expérimen-
tale de cette question, dont la solution importe tant & la mé-
canigque intime des nerfs, compte parmi les plus délicates de
la physiologie. Nous allons maintenant exposer nos expériences
personnelles sur ce sujet, les unes concernant les nerfs sec-
tionnés, les autres les nerfs intacts. La profonde différence
qui existe entre ces denx conditions indique la division natu-
relle de cel exposé.

I* Expériences sur le nerf sectionné.

“Les recherches de Pfliiger et des physiologistes qui 'ont
suivi dans I'étude de cette question ayant été faites, pour la
plupart, au moyen des courants continus, il nous a paru in-
téressant de vérifier les faits en utilisant les courants instan-
tanés dus i la décharge du condensateur. Ce mode d’excitation
auquel nos expériences empruntent un caractére de nouveauté,
nous offrait 'avantage plus précieux, d'une graduation facile
et rigoureuse, grice i la méthode que nous avons longuement

idée théorique que les différences d'excitabilité manifestées par le nerf, quand
on 'explore par l'excitant électrique, sont le fait de I'excitant lui-méme et des
modifications qu'il imprime i la substance nerveuse. -
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exposée; en oulre il rendait possible une estimation numé-
rique assez exacte des différences d’excitabilité.

Pour comparer diverses régions ou divers points d’un nerf
moleur, sous le vapport de leurs degrés respectifs d'irritabilité,
deux procédés peuvent étre employés : 1% avee un excitant de
force constante on irrite successivement les diverses parties
du nerf, en recueillant le graphique des contractions; les
hauteurs différentes de celles-ci donnent la mesure de 'exei-
tabilité ; 2° on fail varier lentement l'intensité jusqu’a ce qu’on
atteigne, pour chaque région, le degré striclement nécessaire
a la production d'une trés faible secousse; excitabilité est
d'autant plus forte que Uexcitant emplové pour produire cette
secousse est plus faible. Nous avons suivi de préférence cette
derniere mdéthode, la méthode de Veceitation minina, non
seulement dans les expériences qui font le sujet de ce chapitre,
mais dans toutes celles que nous exposerons au cours de ce
travail. Elle oblige, & la vérité, lexpérimentateur & chercher
par titonnement le degré du rhéochorde qui répond i Iinten-
sité minima, et I'expose a troubler par ces excitalions d’essai
I'état physiologique du nerf; mais cet inconvénient, trés atté-
nué par 'expérience acquise dans le maniement quotidien de
appareil, est largement compensé par la faculté de mesurer
I'excitabilité i tous ses degrés possibles. La premiére méthode
au contraire resserre 'exploration dans les limites comprises
entre le minimum et le maximum de la contraction.

Dans nos recherches sur Uexcitabilité du nerf sectionné,
nous avons examiné les points suivants :

a. Variations de excitabilité en diverses régions du nerf
sciatique.,

b. Effet propre de la section du nerf.

¢. Influence immédiate de la section de la moelle sur I’ex-
citabilité du seiatique.

a. — Sur une grenouille vigoureuse on désarticule avee
soin la jambe et on enléve celle-ci aprés avoir disséqué le nerf
sciatique qu’on laisse appendu dans toute sa longueur & Iex-

trémité supérieure de la jambe. Aprés avoir seclionné le
ARTICLE N° 1.
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plexus prés de la moelle, on fixe rapidement la préparation
sur, Pappareil décrit & la page 13, en disposant le nerf sur

les quatre ¢ ectrodes ; puis on excile suceessivement les trois
segments éoanx, longs de

8 millimétres, par le cou- H'F A e

rant minimum, alterna- T .I'r I :
tiverment  ascendant el TN T _
descendant.  L'inlensié
s'accroit  ensuile lente-
ment, jusqu’an degré ot

ATHITH :

les trois segments lour-

&)
et | 8

nissent des réactions éga-
les. On varie expérience
en parcourant les Lrois
seoments lantol de ex-
teémite hibre vers le mus-
cle, tantol en sens inverse.

La figure % représente
les courbes musculaives
obltenues en excilant, par
le courant ascendant, les
trois portions du nerf, du
bout sectionné vers le

Le curseur du Rhéochorde descend par centimétres

musele, Chaque ligne ho-
rizontale du tracé répond
a un segment nerveux. On
voit que la région supé-
rieure (1™ ligne en bas),
produil un soul¢vement i
peine sensible avec le
courant 1; les régions

Diférences d'excitabilité de trois segments du ool sciatigie,

i

Fie.

moyennes el inlérieures

en donnent rien. L’intensité augmentant, on veit d’abord la
moyenne, puis U'inférieure fournir des secousses de plus en
plus fortes ; celles-ci, enfin, avec les courants 6 et 7 sont égales
pour tout le nerf. La rvégion supérieure est donc plus excitable
que la moyenne, et celle-ci plus que I'inférieure.
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Tel est le résultat de 'expérience, quand le nerf est absolu-
ment frais et Popération rapidement conduite. Celte distribu-
tion assez régulicre de Dexeitabilité, représentée par une
droite oblique dont la pente est dirigée vers le muscle, se
montre parfois trés fugitive, surtout en été, ou quand les gre-
nouilles ont séjourné longtemps an laboratoire. La loi se vé-
rifie également pour les deux sens du courants. Toutefois,
avec le courant ascendant, il n’est pas rare de trouver la ré-
gion supérieure un peu moins excitable que la moyenne, tan-
dis que le courant descendant permet de constater nellement
la loi énoncée. Cette anomalie apparente, se présentant sur-
tout lorsque I'électrode extréme, négative, est trés rappro-
chée de la section, tient simplement a la mort trés prompte
des éléments nerveux au voisinage immédiat de celle-ci;
I'électrode négative, essentiellement excitatrice, repose dans
ce cas sur une partie du nerf affaiblie ou méme privée de toute
excilabilité.

En essayant, i des intervalles rapprochés, I'excitabilité du
nerl 1solé, on ne tarde pas & voir le phénoméne initial se ren-
verser entiérement et 'excitabilité devenir décroissante de la
section & la périphérie, suivant la loi bien connue qui régit la
mort des nerfs séparés de I'axe cérébro-spinal. Nous n’insis-
terons pas sur ce point, depuis longtemps acquis 4 la science.

Il importe de noter encore une condition particulicre des
expériences relative aux différences de diamétre que pré-
sente le nerf quand on le prend dans toute sa longueur. De la
région poplitée a I'échancrure sciatique, le diamétre demeure
constant, aucun rameau ne se détachant du trone principal.
Mais au-dessus du point d’émergence des branches fémorales,
et surtout au niveau du plexus, la section transversale aung-
mente notablement. Il en résulte une moindre densité (1) du

(1) La densité du courant est intensité divisée par la section du condueteur :
) = g La quantité d’électricité qui passe, dans un temps donné, en un point

d'un circuit fermé est toujours la méme. Il en résulte que la densité dépend de

la grandeur de la section en ce point; elle est d’autant plus grande que la sec-
tion est plus petite.
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courant, dans les parties supérieures ; et cette diminution de
densité est incomplétement compensée par angmentation
correspondante d'intensité, puisqu'il existe dans le circuit
d'autres conducteurs humides que le nerf, Le courant doit
donc agir moins activement dans la région supérieure et les
différences réelles d’excitabilité doivent étre plus fortes que
ne 'indiquent les traceés.

b. — Effet de la section sur Uirvitabilité du werf. On peut
étudier U'influence de la section sur irritabilité nerveuse :

1* Sur le nerfmtact : effet d'une premiére section.

2* Surle nerl déja sectionné : effet des sections répétées.

Pour apprécier nettement influence d'une premiére sec-
Lion pratiquée sur le nerf normal, nous avons eun recours a la
méthode d’excitation unipolaire, trés favorable pour ce genre
d’expérimentation. Une grenouille est fixée sur la planchette
de hitge du myographe et les deux électrodes impolarisables
sont appliquées, I'une sur le dos de Panimal, lautre sur le
nerf sciatique, dans la région poplitée. L'application des
électrodes peut avoir lieu immédiatement, & travers la peau,
ou directement sur le nerf. On détermine Pintensité excita-
trice minima, puis une section est faite & une distance variable
au-dessus de I'électrode et sans déranger celle-ci : la déter-
mination de la nouvelle intensité minima permet d’apprécier
les modifications de I'excitabilité.

La figure 5 montre le résultat de Pexpérience : Pélectrode
négative est appliquée, i travers la peau, sur la région poplitée -
et la section pratiquée & 5 millimétres au-dessus du point
d’application. La moelle n’est pas sectionnée. On coupe le
nerf avee des ciseaux fins, en écartant les levres d’une incision
pratiquée a I'avance, el, grice i cette méthode sous-cutanée,
I'imfluence propre de la section est ici nettement dégagée
de toute influence étrangére, capable de modifier I'excita-
“bilité.,

Un fait remarquable, que nous ne trouvons signalé par au-
cun physiologiste, est le suivant : 'angmentation d’excitabi-
lité qui suit la section n'est pas limitée au voisinage immédiat
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de celle-ci; elle se manifeste au contraire, presque instanta-
nément, dans toute I'étendue du nerf et peut étre démontrée,

Fig. 5. — Augmentalion d'exeitabilitd par section du nerl. I, 17 sceousse i lintensilé, 5 ;

I, aprés section, 1™ secousse a l'intensité, 2: 20 El. Daniell, 1 microf. — Intensités

crolssanies.,
plus faible & la vérité, & toute distance de la lésion expérimen-
tale. La figure 6 montre deux tracés obtenus dans les condi-
tions indiquées précédemment, avee cette différence que la
section a é1é faite pres de la moelle, & la partie supérieure du
plexus sciatique. Dans les deux tracés la premiére secousse
est produile par une excitation identique, notablement supé-
rieure & la minima, & partir de laquelle on descend lentement
I"échelle du rhéochorde jusqu’a ce que les contractions cessent
de se produire. Il est aisé de voir que la disparition des se-
cousses esl plus tlardive aprés la section du plexus sciatigue et
que leur amplitude est sensiblement angmentée,

Quant aux sectionsrépétées sur le méme nerf, leur influence
est bien manifeste, méme apres que le nerf dépérissant a déja
perdu une partie de ses propriétés. Il est remarquable de voir

ARTICLE K° 1.
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I"ablation de petits fragments, longs de 1 a 2 millimétres, pra-

liquée successivement & partiv de Uextrémité libre, raviver

+ sa bifurcation

ilans la réson 1'|H[r|i=r-'|" aussilal apres a section du |l||'\'!:|:i !‘-l'ii\!il|ll4'. — [, avant la
Inlensiles 1|F-'-'|'|li.:i--.'l1I1.l':':.

Fig. 6. — Aonzmentation d'excilabilité du nerl scialique, au niveao ds

section ; 1L, apres la section, 20, El. Daniell, I micral.

Iactivité nerveuse jusqu’en des points fort éloignés. On voil
figure 7, une scérie de qualre contractions obtenues en dimi-

Influence des sections répétées sur PVexcitabilité du nerl sciatique.

nuant progressivement P'intensité : en a la contraclion n’a
plus lieu, Un tron¢on enlevé au nerl” fail reparaitre les se-
cousses, et intensité est de nouveau diminuée, jusqu’a leur
disparition presque entiére; nouvelle section en b et nouvelles
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contractions, dont la premitre, trés prolongée, a presque un
caractére tétanique.

¢. — Influence tnnédiate de la section de la moelle sur Uexei-
tabilité du sciatique. Nous avons étudié, par le méme procédé
de I'excitation unipolaire, I'influence d'une section de la
moelle, pratiquée i divers niveanx, sur U'irritabilité du scia-
tique. Ces essais ont toujours donné des résultats négatifs.

En résumé, un nerf moteur qui vient de subir une section
transversale, présente dans toute sa longueur un accroisse-
ment immédiat d’exeitabilité. Cet accroissement est d’autant
plus fort que le point considéré est plus proche de I'extrémité
libre. La répétition des sections produit celle des aceroisse-
ments d’excitabilité. Ilest par conséquent légitime d’admettre,
au moins provisoirement, que la loi de Pfliger est simplement
I'expression d'une modification spéciale imprimée an nerf par
I'opération. L'énerqgie de la contraction musculaire ne depen-
drait done pas de la distance du point excité aw muscle, mais
bien de la distance du méme point @ la section transversale.

Quant aux causes invoquées pour expliquer 'effet de la see-
tion, nous rappellerons seulement que Meissner et Harless
(foc. cit.) Tattribuent & la dessication rapide des éléments
nerveux exposés a I'air; explication inadmissible pour nous,
puisque toutes les mesures élaient prises dans nos expériences
pour prévenir I'évaporation. Hermann pense avee raison que
la section des rameaux latéraux du nerf peut influencer 'ex-
citabilité du trone nerveux lni-méme. Il importe done dans
I'étude que nous allons faire maintenant sur le nerl normal,
non senlement de respecter lintégrité du trone prineipal,
mais encore d'éviter toute lésion des rameaux qui s’en sépa-
rent. La méthode employée dans ce but et les résultats obte-
nus font le sujet du paragraphe suivant.

2* Expériences sur le nerf non sectionné.
(est encore & la méthode d’excitation unipolaire qu’il faul
avoir recours pour étudier 'excitabilité du nerf relié aux

centres nerveux : elle seule permet, en effet, d’explorer sue-
ARTICLE N° 1. \
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cessivement divers points du trone nerveux en respectant le
plus possible les conditions de I'état physiologique. Toutefois,
nous avons du sacrifier, dans nos expériences, un des plus
précieux avantages de cette méthode, la possibilité d’exciter
le nerf & travers les téguments, en raison de la constitution
el de I'épaisseur variables des parties qui le recouvrent et que
le courant doit traverser,

Pour permettre des observations précises, le procédé expé-
rimental devait satisfaire & de nombreuses exigences, et les
appareils jusqu’ici employés pour Iexcitation unipolaire ne
pouvaient nous suffive. Il était nécessaire d’appliquer, en des
points détermines du nerf dénudé, plusieurs électrodes dont
les extrémités eussent exactement le méme diamétre, afin
que la densité du courant fit identique en tous les points
explorés. L'application devail étre rapide et facile, pour atté-
nuer, dans la mesure possible, 'action de lair et le dessé-
chement. Il fallait enfin, dans un temps trés court, lancer le
courant explorateur de méme intensité, successivement dans
les divers points d’élection.

Voici la description de Pappareil que, d’aprés les conseils
de M. Chauveau, nous avons lail construire, en vue de réaliser
ces diverses conditions (fig. 8) :

Sur une plagque rectangulaire de caoutchoue durci, s’élévent
verticalement quatre tiges eylindrigques en laiton dont les extré-
mités inférieures, de forme quadrilatére, s’'engagent et peu-
vent glisser dans quatre rainures paralléles, creusées a jour et
munies d'une garniture métallique. Un ressort, réglé par une
vis de pression, est adapté, au-dessous de la plaque, a chaque
tige, permettant de réduire le [rottement au degré convenable
et d’assurer la précision du mouvement. Chaque support est
muni d’un long bras horizontal, susceptible de déplacements,
soit dans le sens vertical, soil par rolation transverse, et dont
la fixité est assurée par le jen d'une lame métallique mince,
légérement courbe, faisant ressort entre la tige et 'anneau
qui glisse sur elle. A I'extrémité de chaque bras on peut fixer
une électrode impolarisable, dont le fil de zinc amalgamé, se
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recourbant, vient s’engager dans une petite borne. Par la
combinaison des trois déplacements indiqués, chaque élec-
rode peut élre amenée au-dessus du nerf, et, pour ainsi
dire, mise an poinl sans perte de temps. Enfin la plague
de caoutchoue durci qui porte tout appareil est encla-
vée dans une lame de litge, renfloreée en dessous par une

F'ilr;. 8. — Apparcil pour IMexcitation wnipoliire des différents poiots d'wn necl.

planchette en bois dur et dont un des cotés est disposé pour
s‘adapter au myographe. Les supports élant parfaitement
1solés, chacun d’eux présente une série continuce de piéces mé-
talliques en contact, depuis le fil de I'¢lectrode jusqu’aux gar-
nitures métalliques dans lesquelles ils glissent; celles-ci sont
reliées en dessous i quatre bornes, ivisibles dans la figure,
et qui permettent de fixer les fils o0 doit civeuler 'électricité.
Aucun fil, par conséquent, ne passe au-dessus de 'appareil el
ne peut géner la manipulation.

Dans la plupart de nos expériences, nous avons substitué

ARMTICLE N® 1.
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aux électrodes impolarvisables de simples fils de platine, égaux
en diamétre, et présentant & leur extrémilé une section trés
nette. L'opération est ainsi simplifiée, et l'exactitude n’est pas
sensiblement compromise, la polarisation par les courants
instantanés étant trés faible et d’ailleurs égale en tous les points
explorés. Nous avons toujours, dans ces recherches, réduit la
surlace du condensateur i 1 microl.

Pour faire expérience, une grenouille vigoureuse et intacte
est fixée au moyen d’épingles sur la plague de lidge et le tendon
d’'un gastroenémien est relié au levier du myographe. Le nerf
sciatique du méme coLé est ensuite découvert avee soin dans
la région que I'on veut explorer, en ménageant les rameaunx
qui s'en détachent au niveau de I'échancrure sciatique, ainsi
que les vaisseanx fémoraux dont la rupture causerait des
hémorrhagies fort nuisibles au succeés de Popération. Les
muscles sont maintenus écartés par des épingles, puis les
c¢lectrodes sont ajustées aux points d’¢lection, & 'exception
d'une placée sur le dos de la grenouille. Si toute effusion san-
guine n’a pu étre évitée, il est nécessaire d'éponger légérement
les tissus avec de pelits fragments de papier & filtrer, I'expé-
rience ayanl prouvé que les résultats de excitation unipolaire
peuvent étre influencés, dans une certaine mesure, sous le
rapport de lintensité, par humectation variable des sur-
faces. Un des fils, le fil positif, par exemple, aboutit & I'élec-
trode dorsale; les fils négatifs, en rapport avec les nerfs, se
rendent & un distributeur qui permet de lancer le courant suc-

cessivement dans chacun d’eux. Il est d’ailleurs facile, au cas
~ou Pon désire étudier en méme temps quatre points du nerf,
d’adapter & I'appareil une cinquié¢me électrode fixée & un sup-
port flexible de Marey.

Parmi nos expériences, nous avons retenu seulement celles
dont la marche réguliere était exempte de toute perturbation
accidentelle, et rejeté les autres. Ces essais, variés el répétés,
nous aulorisent a formuler les résultats suivants : le nerf
sciatique, maintenu dans ses rapports normaux, et conser-
vant jusqu’d un certain point sa circulation propre, présente
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des différences locales d’excitabilité. Deux points sont remar-
quables entre tous par lear réaction plus forte : 'un, situé a
la partie supérieure de la cuisse, répond exactement a I'émer-
cence des branches femorales; Dautre, a Uextrémité inférienre,
se trouve i la bifurcation du nerf. Toute la région inlermé-
hawre, moins excitable, n'ofire pas de différences constantes el
dignes d’étre signalées. Au-dessus de 'échancrure sciatique,
dans la rémon sacrée, Uexcitabilité diminue notablement et
ne presente pas de points remarquables, -—— Dans la plupart de
nos expeériences, nous avons trouvé une différence appréciable
entre les deux points extrémes de la région fémorale, la réac-
tion du pomnt supérieur se montrant un peu plus forte; mais
cette différence n'est pas constante.,

La figure 9 montre le résultat de excitation des deux pomts

Fig. %. — Execitabilité de trois points différents do nerf seiali jue mon sectionné. Pour

chacune des mmtensites guccessives, 'exeitation est faite dans erdre smivant @ éehan-
crure sciatique, milien de la région fémorale, bifurcation. 20, Daniell, | micros
Réoch. de 30 en 50 cent. Pole ||r"',::ll.l|"-||r le nerf
extrémes de la région fémorale du sciatique @ et e, et d'un
point moyen A, situé a égale distance des deux premiers.
Chaque tour du eylindre provogquant une décharge du con-
densateur, il faut trois tours ou vingt-sepl secondes pour que
les trois points soient excités avee chacune des intensités sue-
ARTICLE N® .



EXCITATION ELECTRIQUE DES NERFS MOTEURS. 33
cessives. Cetle courte durée de chaque essai restreint beau-
coup la part que I'on pourrait attribuer dans les résultats &
altération des propriétés du nerf. On voit, parl'examen de ce
tracé, 1° que les deux points a et ¢ donnent des secousses iden-
liques pour la méme lorce de Uexcitant et possédent des degrés
dirritabilité sensiblement égaux; 2° que le point moyen b réagit
seulement & partir de Uintensilé 4, et que sa réaction n'a pas
encore, en 7, atteint la valeur des deux autres.

La comparaison poursuivie de la méme maniére entre le
point d’excitabilité maxima, au nivean de I'échancrure scia-
tigque et des points divers choisis sur les parties supérieures du
nerf nous a toujours montré une différence notable & 'avan-
tage du premier. Les résultats obtenus pour la totalité du nerf,
résumés par la courbe de la figure 10, différent donc beaucoup

— /\
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Fig. 10. — Courbe de lexcitabilité du nerfl scialique.

de ceux que fournit I'étude du nerf sectionné ; fait qui d’ailleurs
ne doit en rien nous surprendre, si nous considérons la diffe-
rence profonde existant entre les deux conditions expérimen-
tales. Mais nos résultats sont en outre en contradiction mani-
festeavec ceux que Pfliiger lui-méme, et plusieurs physiologistes
4 une époque récente ont obtenus pour le nerf intact. Ils
s'accordent assez bien, au contraire, avec le phénoméine des
points remarquables signalé par Budge, et aussi avec la repré-
sentation graphique par laquelle Heidenhain exprime les varia-
tions de I'excitabilité sur le sciatique de grenouille (1). Ce
physiologiste indique notamment un maximum trés net, un
peu au-dessus de I'émergence des branches fémorales et la
diminution progressive de I'excitabilité dans les parties supé-
rieures du nerf.

(1) Voy. Hermann, Handbuch der Physiologie, erster Theil, s. 115.
H. ETUDES. — SC. NAT. XXIV. 3 — ART. W 1.
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11 est difficile d’admettre que les résultats constants de ces
expériences expriment seulement un état d’altération du nerf,
se produisant toujours de la méme maniére, el nous pensons
quils révélent des différences réelles, physiologiques, dans
I'excitabilité des divers points du nerf. Ces différences, mesu-
rées par les longueurs de fil du rhéochorde, sont d'ailleurs peu
considérables, et la courbe que nous donnons, beaucoup moins
accentuée que celle d’Heidenhain, les exagére notablement,
afin de les rendre plus visibles.

Ces différences toutelois ne sont point réparties de la ma-
niere la plus favorable & 'hypothése de lavalanche, puisque
excitabilité, au lieu de déeroitre régulierement de Iextrémité
centrale & la périphérie, suit une courbe sinueuse. Wundt (1),
signalant ces irrégularités de la courbe d’excitabilité, ne les
trouve pas inconciliables avee I'hypothése de I'avalanche : « Ce
fait, dit ce physiologiste, ne prouve rien contre I'aceroissement
de I'excitation, d’autres conditions accessoires pouvant venir
entraver le phénoméne et déterminer ces irrégularités dans la
courbe. » Nous admettons volontiers que I'accroissement de
I"excitation pendant son parcours soit, jusqu’a un certain point,
indépendant des manifestations locales de excitabilité; qu’il
puisse exister, comme mode normal de la transmission mo-
trice, sans entrainer une décroissance réguliére de courbes de
contraction. Mais si les expériences de Budge, d’Heidenhain,
et celles que nous avons décrites, sont exactes, le fait expéri-
mental qui fut, i origine, le principal fondement de la théorie
de I'avalanche, ne se vérifie pas dans les conditions se rappro-
chant le plus de I'état physiologique. Cest done & des faits et
a des considérations d’un auntre ordre que cette théorie doit
demander un appui.

Dans 'exposé précédent, & la fois critique et expérimen-
tal, nous avons pris surtout en considération les expériences
dans lesquelles Pexcitant électrique a été employé comme
agent d’exploration. C'est & ce mode d’excitation que, dans nos

(1) Wundt, Eléments de physiologie humaine, trad. Bouchard, 1872, p.7420.
ARTICLE N° 1.
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propres recherches, nous avons eu exclusivement recours. 1l
nous a paru préférable i tout autre, a 'excitation mécanique
ou chimique, par exemple, en raison de la facilité et de la pré-
cision avec lesquelles il est possible de le graduer; et nous ne
pensons pas qu’on doive attribuer, avec Tigerstedt, les phéno-
ménes observés & une action spécifique de I'électricité, aux
modifications quelle imprime & la substance nerveuse, Ces
modifications d’ailleurs, dont le physiologiste allemand parle
en termes fort vagues, devraient affecter également, pour une
méme intensité, tous les points successivement explorés; et
I'on ne saurait des lors leur attribuer les différences révélées
par 'examen des tracis.

Dans tout ce qui précéde, suivant la méthode ordinairement
employée par les physiologistes, nous avons étudié les varia-
tions de I'excitabilité en prenant pour unité de mesure I'in-
tensité du courant rigoureusement nécessaire pour produire
'excitation : c’est la secousse minima qui constitue le signe
extérieur de 'activité nerveuse. Tout autre phénoméne ma-
nifesté par le nerf excité et susceptible de mesure précise,
pourrait étre utilisé dans le méme but; c¢’est ainsi que du
Bois-Reymond a pu démontrer I'augmentation d’excitabilité
consécutive  la section par la mesure de la varéation négative.
Nous avons eun I'idée de rechercher si les manifestations ¢lec-
trotonigues sont influencées par les ehangements de 'excitabi-
lité; si leur intensité dépend, comme la production des se-
cousses musculaires, des diverses conditions physiologiques
qui modifient 'aptitude du nerf & Uexcitation.

Par suite de difficultés pratiques faciles & concevoir, nous
avons dit limiter nos recherches & un seul point du sujet; nous
avons étudié seulement I'influence exercée par la section,
unique ou répétée, sur la valeur de I’électrotonus. Mais il suffit
sans doute d’établir un rapport entre I'électrotonus et 1'excita-
bilité, dans une condition donnée, pour que ce rapport soit
susceptible d’une généralisation immédiate.

Nous rappellerons d’abord briévement la définition et les
caracteres des phénoménes électrotoniques, découverts en 1843
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par du Bois-Reymond. Un courant parcourant une certaine
étendue d’'un nerf vivant détermine dans les régions extrapo-
laires, la production d'une force électromotrice de méme di-
rection et dont le maximum est dans le voisinage des poles.
L’effet se produit, qu’il y ait ou non exeitation du nerf; ¢’est
ainsi qu'un courant constant produit I'électrotonus pendant
toute la durée de son passage, en l'absence de contraction
musculaire. En renversant la divection du courant polarisant,
on renverse également celle de la force électromotrice extra-
polaire. Si, au moyen de deux électrodes impolarisables, on
introduit dans le circuit d’'un galvanométre, a fil trés fin el
trés long, une des régions extrapolaires ainsi polarisées, on
dérive le courant électrotonique et la déviation du systéme
astatique permet & la fois de constater son existence et de
mesurer son intensilé.

En adoptant la nomenclature d"Hermann (1) nous appelle-
rons partie intrapolaire la partie du nerfl comprise entre les
¢lectrodes du courant polarisant; partie dérivée, I'élendue
comprise entre les électrodes du courant galvanométrique ;
partie dérivante, I'élendue comprise entre les deux régions
précédentes. Un caractére fondamental de 'électrotonus con-
siste en ce fait, que la ligature ou 'écrasement du nerl dans
la région dérivante supprime aussitot toute manifestation élec-
trotonique. G'est le critérium certain qui, dans toute expé-
rience, permet de distinguer les vrais courants électrotoniques
des branches du courant polarisant, accidentellement dé-
rivées.

Dans la définition précédente, nous faisons abstraction
compléte du courant nerveux propre, manifesté a I'état de
repos par la dérivation de la section tranversale et de la sur-
face longitudinale du nerf, ou méme de deux points asymé-
triques de celte derniére surface. C’est qu’en effet, ce courant
nerveux n’a rien de commun avec les courants électrotonigues.
Ces derniers, dont I'intensité peut 'emporter de beaucoup sur

. (1) Hermann, Handbuch der Physiologie, erster Theil, s. 158.
ARTICLE Ne 1.
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celle du courant nerveux, s’ajoutent i lui algébriquement,
quand il existe, et suivant qu’ils sont de méme sens ou de sens
inverse, le renforcent ou le diminuent. Ainsi prennent nais-
sance les deux phases, positive et négative, de I'électrotonus,
signalées par tous les auteurs classiques; la phase négative
présente toujours une moindre intensité el une diminution
plus rapide par le dépérissement du nerf. Mais I'électrotonus
se manifeste aussi bien en l'absence du courant nerveux
propre, ou quand il en existe & peine des traces, soit par suite
de la dérivation en deux points symétriques, soit dans le cas
ot I'on opére sur le nerf intact et non sectionné. Dans notre
exposé, il ne sera donc nullement question de phase positive
ou négative ; et nous distinguerons seulement les états électro-
toniques ou de polarisation, en polarisation ascendante et po-
larisation descendante, suivant la direction du courant galva-
nique dans le nerf.

Nous pouvons maintenant examiner I'influence exercée sur
I'intensité des états de polarisation par les degrés divers d’irri-
tabilité. Voici d’abord la marche générale de nos expériences,
faites pour la plupart au moyen des courants constants et du
galvanomeétre; quant & I'électrotonus déterminé par les cou-
rants instantanés, nous nous réservons de décrire, dans un
chapitre spécial, les procédés de recherche qui lui sont appli-
cables. Nous enlevons, sur une grenouille vigoureuse, une des
pattes, en laissant appendu le nerf sciatique, isolé dans toute
sa longueur et relié & la partie inférieure de la moelle épiniére,
longue d’environ 1 centimétre ; ce fragment de moelle est en-
levé avec la partie correspondante du rachis. La préparation
est disposée sur Pappareil a quatre électrodes impolarisables,
(fig. 3); la patte, dont le gastrocnémien est relié au myo-
graphe, est fixée sur la lame de liege, tandis que le morcean
de rachis repose sur une petite plaque de gutta-percha; le nerf
est protégé contre la dessication par la chambre humide. Les
deux électrodes inférieures conduisent au nerf le courant
constant polarisant, qu'un interrupteur permet de fermer et
d’ouvrir & volonté. Ce courant est en général trés faible, ca-
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pable de produire seulement les contractions de fermeture.
Les deux électrodes supérieures terminent le circuit galvano-
métrique. Ges électrodes doivent étre, autant que possible,
dépourvues de toute force électromotrice propre ; nous avons
réalisé, d'une facon assez satisfaisante, cette condition en
employant la méthode de Du Bois-Reymond, ¢’est-d-dire en
préparant nos électrodes longtemps o I'avance et en les
maintenant constamment réunies par un fil de coton imbibé
d’une solution de sel & ;. Le galvanométre, construit par
Rhumkorft, et d’une extréme sensibilité, repose sur une plaque
de marbre scellée dans le mur du laboratoire; le fil de suspen-
sion du systéme astatique, porte un miroir dont le plan verti-
cal suit exactement les moindres déviations. Une lunette &
réticule, dont le support est muni d’une régle transversale
divisée en millimétres, permet de live & distance les dévialions
trés amplifiées. Gest 'image elle-méme de la régle transver-
sale, réflétée par le miroir, qui se déplace quand celui-ci
tourne autour de son axe. Nouns abrégeons la durée de chaque
expérience, sans en comprometire 'exactitude, en mesurant
Pintensité des courants par la déviation initiale, ou are d’im-
pulsion, et nous n’attendons pas que le systéme astalique,
aprés une longue série d’oscillations, prenne une position
fixe (1).

Nos observations se divisent en deux séries : les unes sont
relatives & 'influence exercée par 'angmentation d’'irritabilité
sur la polarisation descendante; les antres concernent la pola-
risation ascendante. Ce dernier ¢état de polarisation se montre
toujours, pour un méme nerf reli¢ 4 la moelle, beaucoup
moins prononeé que autre. Mais, dans 'un et Pautre cas,
'aceroissement d’irritabilité entraine constamment un renfor-
cement trés notable des phénoménes électrotoniaues. Kt cet
effet n’a pas lieu seulement alors que le nerf, encore trés frais,
manifeste ces phénomeénes avec toute leur intensité; il se pro-

(1) Les déviations du systéme astatique, dans nos expériences, élanl toujours
trés faibles et de quelques degrés seulement, nous pouvons admettre que l'inten-
sité des courants est proportionnelle aux déviations.
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duit encore par la répétition des sections, quand le nerf est
déja alfaibli, quand I'électrotonus est en pleine décroissance.
[l existe donc un parallélisme complet entre nos résultats
actuels el cenx que nous avons obtenus en étudiant U'influence
des sections sur la production des secousses.

Pour mieux faire comprendre la marche de ces phéno-
ménes, nons allons transerire une des nombreuses expériences
consignées dans notre registre de notes :

6 mai 1880. — Une patte de grenouille rapidement préparée
est fixée sur Pappareil et le tendon du gastroenémien relié au
myographe. Le nerl sciatique est disposé sur les quatre ¢élec-
trodes et le fragment de moelle est isolé sur une plagque de
gutta-percha. Longueur de la région intrapolaire et de la ré-
gion dérivée, 8 millimétres; longueur de la région dérivante,
o millimétres. Le courant est desecendant el son intensité, a
peine supérieure a la minima, reste constante dans tous les
essais successifs (2 El. Daniell, n® 3 du rhéochorde). Le gal-
vanometre dont le eirenit est fermé par un fil de coton humide
réunissant les électrodes supérieures, est immobile & la divi-
sion 12,5. Aprés Uinstallation du nerf, il dévie légérement et
se fixe a 11.

1 polarisation descendante : déviation initiale a 21,5.
Secousse de fermeture trés nette ; pas de secousse d’ouverture.
Le galvanométre revient i 11, et se fixe.

2¢ polarisation : déviation a 20,5.

On coupe le nerl & d millimétres de I'électrode extréme. Il
se produit une violente contraction et le courant nerveux s’éta-
blit. Le galvanométre se fixe & 15,5. On ferme de nouveau le
circuil du courant constant ; secousse trés forte.

3¢ polarisation : déviation a 30,5.

On ouvre le courant; secousse. Le galvanomeétre se fixe & 16.
Le courant est fermé et ouvert encore i cing reprises diffé-
rentes. Les secousses de fermeture et d’ouverture se produisent
les deux premiéres fois; cette dernitre disparait dans les trois
derniers essais, Les déviations dues & la polarisation vont en
diminuant par dépérissement du nerf. '
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La série des déviations absolues depuis le début jusqu’a la
fin de Pexpérience est la suivante :

_ Divialions. Secousses.
Avant la section : 1 — 105, ..o ecviiheivwes B 0
s Bk g sl F.
“Apeis 1a section = 8% — 5 . .aemnsnssssanshes I" et 0.
Jp R E ) R T W ) F et 0.
e s R R .« F et 0.
B e e S F.
T At | | s RS F
R e ¥

On serre le nerf entre les mors d'une pince dans la région
dérivante. La production des effets électrotoniques cesse immé-
diatement.

L’angmentation d’excitabilité du nerf est rendue manifeste,
dans I'expérience précédente, par la production de la secousse
d’ouverture qui faisait défaut avant la section. Comme I'exci -
tation elle-méme, les phénoménes électrotoniques sont done
intimement liés a la vitalité du tissu nerveux et leur intensité
suit exactement les modifications imprimées a P'excitabilité.

Les connaissances que nous venons d’acquérir relativement
a Pirritabilité des nerfs musculaires et des variations gqu’elle
peut offrir sous l'influence de diverses conditions, nous per-
met d’étudier maintenant avec précision 'action physiologique
des courants.

Nous diviserons cette étude en denx chapitres. Dans le pre-
mier, nous traiterons des phénoménes produits par le courant
lorsqu’il parcourt le nerf dans le sens longitudinal. Le second
chapitre est réservé & 'action du courant transversal,

CHAPITRE 11

ACTION DU COURANT LONGITUDINAL

Dans I'exposé des expériences qui font le sujet de ce cha-
pitre, nous passerons successivement en revue les différentes
circonstances, physiques et physiologiques, qui déterminent
les manifestations variées de I'excitation molrice. La direction
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des courants dans le nerf, leurs divers degrés d'intensité, sont
A considérer tout d’abord. Maisil est d’autres éléments encore,
capables d'influer beaucoup sur la mise en jen de Pactivité
nerveuse. C'est ainsi que nous avons observé des différences
remarquables dans la production des secousses, quand nous
avons lait varier la surface du condensateur, constamment
employé dans ces recherches, différences qui s'expliquent par
des changements correspondants dans la durée des flux élec-
triques. Cette étude spéciale méritait toute notre attention,
en raison de sa nouveauté, et des éclaireissements qu’elle est
susceplible de fournir sur les phénoménes intimes de Pexcita-
tion électrique. L'examen des faits concernant la direction,
Pintensité et la durée des courants sera le sujet d’'un premier
paragraphe.

L'influence des divers états de dépérissement du nerf, celle
de la longueur du cordon nerveux compris entre les poles,
enfin la hauteur et la durée des secousses, considérées dans
leurs rapports avec la force de 'excitant, tels sont les diffé-
rents points qui se rattachent par des liens étroits a la question
principale, et que nous étudierons ensuite suivant I'ordre
méme de celte énamération.

§ 17, — Influence de la divection et de Uintensité des con-
rants instantanés. — Effets observes en faisant varvier la swrface
i econdensatenr. — La plupart des expérimentateurs mo-
dernes, dans leurs recherches sur action physiologique des
courants, emploient la patte de grenouille isolée, conservant
le nerf sciatique sur une assez grande longueur : ¢’est la pré-
paration bien connue sous le nom de patte galvanoscopique.
Les électrodes sont, dans ce cas, directement appliquées sur
le nerf qui constitue le seul conducteur organique traversé par
le courant. Il existe d’autres modes de préparation, dans les-
quels le conducteur comprend & la fois les nerfs, les muscles et
méme la moelle épiniére. Ces procédés, auxquels les anciens
électro-physiologistes avaient souvent recours, ont donné i
Ritter, Marianini, Matteucci, des résultats dignes du plus
grand intérét. Autant les conditions sont simples quand le
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courant traverse uniquement les nerls, autant elles deviennent
complexes, quand le conducteur organique est formé de plu-
sieurs tissus. Dans nos expériences, nous avons mis en usage
trois modes de préparation. Nous allons les indiquer et déerive
les appareils qui permettent leur application.
1° Le nerf est isolé et repose sur des électrodes impolari-
sables. La jambe, désarticulée avee soin, est fixée au moyen
d’épingles sur la plaque de litge de Pappareil décrit page 13.
et le tendon du musele gastroenémien est relié au fil du myo-
graphe.
2 Le second procédé, employé surtout par Ritter, consiste
a prépaver d'abord la grenouille & la maniére de Galvani, ¢’est-
a-dire & séparer de organisme les deux pattes, unies par la
symphyse du bassin, et conservant leurs nerfs lombairves avec
un segment de moelle épinicre et de colonne vertébrale. On
fend ensuite ce segment
suivant sa longueur, de
fagon & séparer I'un de
I"autre les deux faisceaux
de nerfs lombaires, et les
¢lectrodes sont mises en
contact avec les deux
morceaux de colonne ver-
tébrale. Le conducteur
mterpolaire est done for-
mé : 1° d'une partie
movenne représentée par
la région supérieure des
denx cusses; 2° des deux
faisceaux nerveux; 3° des
deuxfragments ossenx sus-
—- pendus i ces faisceaunx.
SNLAKAOET: BB ST 0 L'appareil  destiné &
Fig. I_I.-- _alpp:!ruil pour l'ﬂx_i:iE.'lliml _dcﬁ nerls  pal e [Il'l":l]il['ﬂliﬂ]] esk re=
disposés suivant le procédé de Ritter. 5 .
présenté dansla figure 11.
Une plaque de caoutchoue durei porte trois lames de liége =
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une médiane, trés grande, recoit et permet de fixer les
denx pattes de grenouille dont les gastrocnémiens sont mis
en relation avec le myographe double. Les deux autres lames,
trés petites, recoivent les deux fragments ossenx; leur situa-
tion est calculée d’aprés la longueur des faisceanx lombaires
chez les grenouilles de taille moyenne. Un tube de verre, on-
vert aux deux boults, présente une de ses extrémités au centre
de chaque lame dont il affleure la surface, et se recourbant
sous 'appareil, vient s'ouvrir au-dessous de la branche hori-
zonlale d’'une borne métallique; la partie verticale de cette
borne est reliée par un fil conducteur & 'armature du conden-
sateur. Une baguette de zine amalgamé, fixée i la branche
horizontale, plonge dans la solntion de sulfate de zine dont le
tube est rempli; & I'autre bout du tube une couche d’albumine
est ieterposée entre la solution de zine et les deux segments
de rachis. Les électrodes sont parfaitement isolées si la surface
de la plaque est privée de tonte humidité. La décharge du
condensateur traverse en méme temps les deux nerfs i chaque
fermeture, ascendante dans I'un et descendante dans Pautre.
Enfin le jeu du commutateur permet de renverser alternative-
ment le sens du courant dans chacun d’eux.

J° La troisitme maniére de disposer la grenouille, indiquée
déja par Volta, est celle que Marianini et Matteucei (1) ont
fréquemment emplovée dans leurs recherches sur I'action des
courants. Elle consiste, la grenouille étant d’abord préparée
a la maniére de Galvani, & séparer les deux cuisses par un
coup de ciseaux sur la symphyse, de maniere qu’elles ne
soient plus réunies 'une a autre que par le troncon de co-
lonne vertébrale qui tient aux deux nerfs lombaires. Dans une
telle préparation, la partie inférieure de la moelle conserve
son intégrité; c’est 1a' une condition physiologique de grande
importance. Les électrodes étant appliquées aux parties supé-
rieures des deux cuisses, le courant s’établit en traversant suc-
cessivement cifiq conducteurs placés bout a bout el qui sont,

(1) Yoy. Matteucei, Cours d'électro-physiologie, pl. 1, fiz. 1.
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en supposant le pole positif & droite : 1° La partie supérieure
de la cuisse droite ; 2 le faisceau lombaire droit; 3° la portion
de moelle et de rachis intermédiaire anx deux nerfs ; 4° le fais-
ceau lombaire gauche; 5° la partie supérieure de la cuisse
gauche.

L’appareil représenté dans la figure 12 répond aux exigences

...‘-l'-":'-: 4

Fig. 12. — Appareil pour Uexcitation des nerfs disposés suivant le procédé de Marianini.

spéciales de ce mode de préparation; identique au précédent,
quant aux conditions essentielles, il en différe seulement par
la disposition des lames de litge et par la situation des élec-
trodes. La simple inspection de la figure permettra de com-
prendre aisément la maniére dont la grenouille est disposée
sur le passage du courant.

Avant d’exposer nos expériences, nous devons signaler en-
core une condition générale importante pour P'exactitude du
résultat : ¢’est Palternance réguliere dans les changements de
sens des flux électriques. On sait & quel point la permanence
du courant dans la méme direction est capable d’altérer les
propriétés nerveuses, en déterminant une prompte fatigue.
Notre mode d’expérimentation écarle cet inconvénient qui
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tient surtout & 'emploi des courants continus, mais que 'on
ne saurait négliger quand il s’agit de courants instantandés
d’une certaine durée, provenant d'un condensateur de grande
surface.

Si nous considérons 'ensemble des faits résultant de nom-
breuses expériences, nous remarquons d’abord qu'ils se pré-
senlent sous deux aspects trés différents, suivant que nous
avons employé la plus grande ou la plus petite surface de notre
condensateur. Cetle différence essentielle nous oblige & scin-
der notre exposé en deux parties. Nous examinerons done suc-
cessivement :

a. — Résultats de Uexcitation par le condensateur & grande
surface (10 microfarads).

b. — Résullats de I'excitation par le condensateur a petite
surface (1 microfarad).

@. — Un nerf absolument frais est disposé sur les électrodes
extrémes de 'appareil excitateur, de telle facon que le segment
traversé par le courant ait une longueur de 3 centimétres. On
enregistre les secousses, & partir de la minima, en faisant
croitre trés lentement 'intensité de la décharge. Celle-ci, pour
chacune de ses valeurs successives, traverse deux fois le nerf -
1° suivant la direction ascendante ou centripéte; 2° suivant la
direction descendante ou centrifuge.

Il résulte de cette expérience : 1° que le courant ascendant
excite le premier la contraction; 2° que les contractions pro-
voquées par le courant descendant, apparues tardivement,
conservent longtemps encore un caracteére d’infériorité.

Ce résultat, nous le répétons, est propre aux nerfs tout ré-
cemment préparés el ne se montre nettement que si la force
du courant croit avec une extréme lenteur. Si I'on répéte I'ex-
périence sur le méme nerf, a de courts intervalles, on ne tarde
pas & constater, d’abord I'égalité d’action des courants trds
faibles pour les deux sens, puis I'inversion de la phase initiale ;
la supériorité appartient désormais au courant descendant.
En été, quelques minutes suffisent souvent & produire I'inver-
sion, surtout si la section transversale est trés voisine de
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I’électrode extréme ou si le nerf provient d'une grenouille
affaiblic. — La figure 13 montre la priorité d’action du eou-
rant ascendant dans les conditions indiquées.

Fig. 1. — BSupériorité d'action du courant ascendant, pour les trés faibles inlensilés,
— La premiére secousse est produite par le courant ascendant, & l'intensilé 3. La
secousse par courant descendant apparait 4 lintensité 4. 3 Daniell, 10 microfl. —
Fil vertical di Rhéochorde, croissant par deux centimétres.

Augmentons la force de la décharge, assez vite pour
devancer I'altération des propriétés nerveuses, et nous ne tar-
dons pas a voir s'établiv une parfaite égalité des secousses,
¢galité qui se maintient pendant une longue série d’intensités;
puis le courant ascendant, tantot brusquement, tantot par
une diminution graduelle des secousses, cesse d’agir, le cou-
rant descendant conservant indéfiniment son activité. Silexei-
tation est IIL}II:_'.[E!HI}}:-'» continuée, les secousses Irl'l'_-r:l;lll{;u[T |:||u$:
ou moins promptement, une lente diminution d’amplitude en
rapport avec une durée plus considérable ; nous retrouvons la
I’effet bien connu de la fatigue, soit nerveuse, soit musculaire.

La disparition des secousses par 'accroissement d'intensité
du courant ascendant, disparition sans retour possible avee le
condensateur & 10 microlarads est bien le fait du courant lui-
méme, et non de toute autre circonstance, telle, par exemple,
que le dépérissement rapide de Uextrémité du nerf sectionné.
Il est facile, en effet, de I'obtenir d’emblée sur le nerf triss
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frais et intact. Mais une preuve plus convaincante nous es
fournie par le tracé de la figure 14. On a fait agir sur le nert

Fig. 14. — Apparition des secousses provoquées par le courant ascendant : inlensités
décroissantes, Nerl trés frais, Par suite des commutations, le courant est alternati-
vement ase. et dese. — 10 Mierof. 20 El. Daniell, Réoch. de 15 a 5.

une décharge ascendante assez forte pour ne produire aucune
contraction, puis on diminue progressivement la valeur de
I'excitant. Les contractions ne tardent pas i naitre et & s’ac-
croitre d’une facon réguliere, alternant avec celles du courant
descendant qui conservent leur caractére primitif.

La figure 15 donne la représentation graphique de la loi des
secousses pour les deux directions du courant instantané el
pour trois degrés différents d'intensité.

Les conditions fort sirnples de I'expérience précédente per-
mettent d’en pénétrer aisément le mécanisme. 1l sulfit de se
rappeler trois faits bien connus : 1° le degré plus élevé d’exci-
tabilité des parties supérieures du nerf sectionné; 2° la supé-
viorité d’action du pole négatif, telle que les courants trés
faibles produisent I'excitation physiologique uniquement i leur
point de sortie (1); 3° enfin, la propriété que possédent les
courants forts de diminuer et méme de supprimer entiérement,
dans la région du pole positif, le pouvoir conducteur du nerf
pour Pexcitation (2).

(1) Chauveaun, Théorie des effels physiol., ete., Jowrnal de la physiol. 1859,
(2) Plager, Physiologie des éleclratonus, 1859,
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Voici maintenant Uinterprétation des trois phases succes-
sives (ue nous avons observées : un courant trés faible agit
seulement suivant la divection ascendante, parce que le pole

[ FI'II’:.T'I
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Fig. 15. — Loi des secousses du nerf frais, pour les denx directions du courant el trois
degrés d'intensité, Les tracés 1 et 11 ont é1é pris avec le méme nerf.

négatif, seul doué d’activité, repose sur la partie supérieure

du nerf, plus excitable (1* degré). Par 'angmentation gra-

duelle de intensité, le courant alteint bientot un degré suffi-

sant pour exciter, par son pole négatil, les parties férieures

du nerf aussi bien que les supéricures : alors parait la double
ARTICLE x* 1.
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contraction (2° degré). Enfin, si acceroissement est poussé
assez loin, le pole positit produit la suppression de la condue-
Libilité physiologique ; le courant ascendant cesse alors d’agir,
parce que U'excitation du pole négatil est arrétée dans son par-
cours vers le muscle (3° degré).

Examinons maintenant laction physiologique des courants
imstantanés, de foree graduellement eroissante, sur la gre-
nouille disposée suivant les proeédés de Ritter et de Marianini.
Nous rappellerons que la décharge, lancée a chaque fermeture
du rhéotome dans le conducteur complexe dont les faisceaux
lombaires font partie, traverse 'nn de ces faisceaux snivant la
direction ascendante, lautre suivant la divection descendante.

“On enregistre au moyen du myographe double les contractions
des deux musecles gastroenémiens. Lesrésultats de Uexcitation,
dans ces conditions nouvelles, comparés i cenx du nerfl isolé,
montrent une similitude fondamentale et quelques différences
accessoires. Laloi générale des secousses estla méme que dans
le cas précédent; chacune des pattes, considérée isolément,
réagit en premier lien au courant ascendant; puis, deux réac-
tions égales répondent aux courants desdeux directions ; enfin,
intensité augmentant toujours, le courant ascendant cesse
définitivement de produire des secousses. Telle est la manifes-
tation générale du phénoméne, si lesconditions physiologiques
de la grenouille sont normales et la préparation promptement
faite ; et la méme inversion de la phase initiale que nous a
montrée le nerf sectionné se manifeste 1ot ou tard, par le pro-
grés du dépérissement. Mais il est important de noter que

Paltération des propriétés du nerfdans les expériences actuelles
suit une marche beaucoup moins rapide; et la réaction carac-
Léristique de I'état de fraicheur du nerl est par conséquent
moins fugitive. Cette persistance de la manifestation initiale est
surtout remarquable chez les grenouilles préparées suivant le
troisiéme procédé @ souvent il nous a été possible, méme pen-
dant I'été, de recueillir, & d’assez longs intervalles, plusieurs
tracés ol s'accusait nettement la priorité d’action du courant

H. ETUDES. — SC. NAT. XXIV, 4. — ART. N° 1.
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ascendant faible, malgré le temps écoulé, et les excitations
nombreuses qu’avait subies la préparation.

Cette particularité laisse déja soupconner une rielle diffé-
rence, sous le rapport du mécanisme intime de Pexcitation,
entre le nerl isolé et sectionné, et les faisceaux nerveux dis-
posés snivant la méthode de Ritter et de Marianini. Pour
trouver la clef des phénomeénes observés pendant le passage de
Pélectricité dans les conducteurs nervo-musculaires, il esl
nécessaire d’analyser avee soin la constitution spéciale de ces
conducteurs, en tenanl compte de I'état physiologique des
nerfs aussi bien que des conditions physiques de la propagation
des courants (1).

Une premiére condition essentielle & noter est relative aux
nerls enx-mémes, exempts de toute section, et reliés par leur
extrémité supérieure, soit a un lambeau mutilé, soit & un
segment assez long et intact de la moelle. Nous ne pouvons
évidemment nous attendre & trouver, surtout dans le dernier
cas, une répartition des degrés d’excilabilité conforme i celle
qui, sur le nerf isolé, apparait aussitot aprés la section; nous
avons vu, en effel (page 24) que la section transversale de la
moelle n’imprime pas au nerf une modification immédiate de
son excitabilité. Aussi est-il facile de comprendre le fait
signalé plus haut de la résistance souvent trés longue opposée
par les nerfs au dépérissement : le fragment de moelle auquel
ils sont reliés conserve un certain temps sa vitalité, et la mort
ne peut envahir les faisceanx nerveux qu’aprés I'extinetion
complitte des propriétés physiologiques du trongon médul-
laire.

Il résulte de ces considérations qu’il n’est pas possible d’at-
tribuer & I'excitabilité plus forte des parties élevées dun faisceau
lombaire Pactivitée prédominante du courant ascendant de
faible intensité ; il faut done chercher une autre explication.

(1) Les principes sur lesquels est fondée Dinterprétation de nos expériences
ont été déja indiqués par M. Chauveau qui s'en est servi pour expliquer les
résultats des anciennes recherches de Volta, de Ritter et de Marianini. (Voy.
Théorie des effels physiol., ete.. Journal de la Physiol., 1859-1860, page 285.)

ARTICLE %° 1.
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Sinous considérons le mode de constitution du conductenr
organique traversé par 'électricité, nous remarquons d’abord
que chacun des faisceanx nerveux, relié au fragment de moelle
par les racines rachidiennes, présente it son extrémité supé-
rieure un faible diamétre, tandis que, par son extrémité infé-
rieure, il plonge au sein d’'une masse musculaive considérable.
Or, ¢’est par intermédiaire du fragment médullaive et des
museles que les nerfs sont mis en relation avee Pappareil exci-
tateur; ceux-ci conslitnent, par conséquent, les véritables
rhéophores du courant.

Un courant transmis & travers le conductenr hétérogéne a
done son point de sortie on pole négatif situé, si la direction
estascendante, sur une partie dunerltrés resserrée, et telle que
la condensation de I'électricité v atteint un degré fort éleve,
Si la direction est descendante, le pole négatif, & raison du
contact élendu entre les nerfs et les muscles, est plus diffus ;
et la condensation du courant est, par conséquent, moins
considérable (1).

Il suffit maintenant de se rappeler Uinfluence exercée sur
Pexcitation par la densité du courant an sein de 'organe exci-
table, influence reconnue par tous les physiologistes, pour
comprendre le véritable mécanisme des phénomenes que nous
analysons. Lorsque lintensité croit lentement, depuis zéro
jusqu’a une valear trés élevée, le courant ascendant excite le
nerf avant le courant descendant, parce que la densité au pole
négatif est forte dans le premier cas, faible dans le second.
Quelques degrés de plus, et P'aceroissement d’intensité com-
pense, pour le courant descendant, la condition désavanta-
geuse de la diffusion du pole négatif : les secousses sont égales
pour les deux sens. Enfin, un courant trés fort supprime, dans
la région positive, la conductibilité du nerf pour lirvitation :

1) La différence de conductibilité spécifique des nerfs et des moscles, nulle
pendant la vie, d'aprés Ranke, 4 raison de la présence du sang dans les vais-
seaux, n'est pas assez grande, méme aprés la mort, pour qu'on puisse admetire
une sortie brusque du courant traversant le nerf, au point ot celui-ci s’enfonce
dans la masse musculaire. Eckard a trouvé, en effet, la conductibilité des
muscles & peine double de celle des nerfs.
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le courant ascendant cesse d’agir, parce que 'excitation du
pole négatil rencontre dans son parcours un obstacle infran-
chissable.

Telle est Uinterprétation qui nons semble la plus plausible.
[lle se déduit directement des conditions spéciales des prépa-
rations, el s'écarte beaucoup de celle qui nous a permis d’ex-
pliguer les effets du courant sur le nerf isolé. Tandis que
celui-ci est disposé de fagon a contracter des rapports iden-
Ligues avee les deux poles, les conducteurs nervo-musculaires
offrent des conditions polaires trés dissemblables. Gest done
sirtoul aux différences locales d’excitabilité que nous attri-
buons les effets propres aux nerfs isolés ; ¢'est par les diffé-
rences locales de densite du courant que nous expliguons les
résultats de Pexpérience faite suivant les procédés de Ritter et
de Marvianini. Par une coincidence singuliére, 'action physio-
logique des courants sur les nerls, préparés suivant les trois
méthodes, malgré les différences imtimes de mécanmsme, se
révele par des manifestations extérienres complétement iden-
Ligues.

De tout ce qui précede, il résulte qu’il n’est pas besoin, pour
I'explication des phénoménes, de faive intervenir 'influence de
la direction méme du courant dans les cordons nerveux. GCetle
influence propre du sens du cowrant a trouvé erédit jadis pres
des physiologistes et, pour la plupart des médecins, elle cons-
litnait un des prineipes fondamentaux de I'électrothérapie.
Nobili (1), par une comparaison bien connue, a donné, en
quelque sorte, la formule de cette doctrine. Dans son mémoire
sur I'action physiologique de I'électricité, si remarquable par
I'exactitude des faits observés, Nobili compare « la différence
d’action des courants suivant leur sens i la différence des sen-
sations ¢prouvées par un animal quand on le frotte suivant le
sens du poil ou & rebours ». L'erreur des anciens auteurs est
d’ailleurs facile i comprendre, sil’on se rappelle que la plupart,
depuis Volta, soit enopérant sur des nerfs déja altérés, soit en

(1) Nobili, Analyse expérimentale el théorigue des phenomenes produils par

Felectricité sur la grenowille. Trad. dans Ann. de Phys., 1830,
ARTICLE N° 1.
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employant d’emblée de trop forts courants, avaient constateé Ja
supériorité excitatrice du courant descendant (1) @ ils expli-
quaient tout naturellement le fait en admettant que I'électricité
agit avec plus de puissance quand elle se propage suivant la
direction méme de 'agent nerveux moteur.

Nous n’avons pas Uintention d’insister longlemps sur cette
hypothése, aujourd’hui généralement abandonnée. Elle a du,
en effet, eéder la place & Pinterprétation queles physiologistes
modernes, Chauveau et Pfliiger en particulier, ont déduite
des différences locales d’excitabilité, de Paclivité spéciale du
pole négatif, de P'influence exercée par la densité du courant.
Mais cette doctrine n’est pas seulement inutile et avantageuse-
ment remplacée; elle est en outre condamnée par certaines
expériences qui en constituent la réfutation divecte. En ren-
voyant pour plus de détails aux mémoires de M. Chanveau (2),
nous nous bornerons i déerive deux expériences dont les résul-
lats sont mnscrits dans les figures 16 et 17.

1° Sur une grenouille disposée suivant le procédé de Maria-
nini, on fait agir en premier lieu un courant d’une activité
trés faible : chacune des pattes réagit au courant ascendant, et
I'on enregistre ainsi quatre secousses égales ; le courant des-
cendant, conformément a la régle, ne produit aucun effet. On
serre alors chaque nerf en son milien avee les mors d’une
pince pour détruire la continuité des tubes nerveux (au point
a sur le tracé), el Pon essave de nouveau 'action du courant
trés faible. Le résultatest renversé : ¢’estle courant ascendant
(ui maintenant est inactif, tandis que le descendant provoque
quatre secousses faibles. Un aceroissement assez considérable
de I'intensité restitue au courant ascendant son activité, et
renforce celle du courant descendant. Enfin une intensité trés
forte supprime 'activité du premier, et rend plus forte encore
celle du second.

(1) Ritter senl avait su reconnaitre la vraie phase initiale, celle de I'action
exclusive du courant ascendant.

(2) Chauvean, Journal de la physiol., 1859, p. 289. — Vov. aussi : Théorie
des effels physiol. de Uélectric. Lyon, 1860.
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Nous avons admis préceédem-
ment que 'action excitatrice dn
courant ascendant a pour siege
exclusil Pextrémité supérieure des

texte].

cordons nerveux, representant |-

lectrode négative. Celte expérience
nous en fournit une preave directe,
puisqu’il suflit de supprimer L
communication physiologique en-
tre la partie supéricure du nerl et
le muscle pour annuler Faction du
courant ascendant. Cestdone bien
a la sitnation de |'électrode néga
Live. non ala direction de U'électri-
cité dans le nerl, qu'était due,
avant I'écrasement des tubes ner-
veux, la H!llll"]'iil['“l" du couranl
ascendant. Sl en étail antrement,
verrions-nous des effels inverses se
mantlester avee le méme sens du
courant?

Quant aux reéactions oblenues
avec les intensités moyenne el

— Excitation par un courant minimum, d'intensilé invariable. Yoy

forte, elles sont simplement con-

formes o la loi des seconsses, telle
que nous avons fail connailre
plus haut; il est done mutile d’y
insister.

2* La deuxiéme expérience con-
siste & disposer sur les ¢lectrodes
la grenouille préparvée suivant le
troisitme procédé, de telle facon
que Finfluence de la densité plus
arande au pole négatil agisse alter-
nativement a la partie supérienre |
et ila partie inférieure des cordons nervenx. Si la densité est

. = Preparation de Marianini,

=

Fig.
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bien le factenr essentiel de la loi des secousses, sile sens du cou-
rant est dénué d'action propre, Pactivilé supérieure doit appar-
tenir, dans ces conditions, tantot au courant ascendant, tantot
au courantdescendant. Le résultat expérimental confirme cette
prévision théorique et justifie, cette fois encore, notre interpré-
tation. La grenouille est disposée, comme d’habitude, sur la
plaque isolante. Les deux cuisses sont en rapport avee les élec-
trodes d’albumine ; mais de plus deux fines électrodes, adap-
tées & la plaque, sont en contact par leur extrémité avec la
partie inférieure des faisceaux nerveux. Un distributeur permet
de lancer le courant, d’intensité rigourcusement minima,
tantot par les électrodes appliquées aux muscles (fig. 17,
lignes 1, 3, 5), tantot par les élecwrodes appliquées aux nerfs
(hgnes 2, 4, 6). Dans le premier cas, conformément a la régle,
le courant ascendant provoque de fortes secousses, le courant
descendant des secousses [aibles. Dans le second cas, le con-
rant ascendant est sans action; ¢’est au courant descendant
quiappartient la supériorité. Il est done possible de renverser
enticrement le résultat expérimental par un simple change-
ment de situation de 'électrode active,

De cette expérience ressort clairement Uinfluence exercée
par la densité de I'électricité au pole négatif, influence qui
détermine, en quelque sorte, les phénoménes d’excitation,
quelle que soit la divection du courant i U'intérieur du cordon
nerveux.

Tels sont les faits relatifs & 'action physiologique des flux
instantaneés d’électricité fournis par le condensateur & grande
surface (10 microf.). Les détails dans lesquels nous sommes
entré relativement a la disposition des expériences et a lear
iterprétation nous permettent d’exposer plus briévement les
caractéres propres & lexcitation avec le condensateur de
moindre surface (1 microf.).

b. — Résultats de Uexcitation avec 1 microf. — Faisons agir
sur les nerfs frais, préparés suivant les trois procédés, des dé-
charges de force graduellement croissante ou décroissante ; en

d’autres termes, répétons, toutes conditions semblables, sauf
ARTICLE N° |,
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I'étendue du condensateur, les expériences qui nous ont donné
la loi des secousses.

(’est encore le courant ascendant qui, dans la série crois-
sante, fait naitre la premiére secousse. Llintensité augmentant
assez rapidement, le courant descendant agit & son tour, et
pour un certain degré, les deux courants provoquent des con-
tractions a peu pres égales (fig. 18, 1). Les secousses du cou-
rant ascendant, aprés avoir atteint un premier maximum,
s"abaissent brusquement, cessent méme de se produire, mal-
aré 'accroissement régulier du courant; elles renaissent
bientot, et par une ascension graduelle et un peu irréguliére,
atteignent un second maximum. A partir de ce point, les se-
cousses se produisent indéfiniment, quel que soit I'aceroisse-
ment ultérieur du courant.

Cette anomalie du courant ascendant coincide avec une
anomalie en sens inverse du courant descendant : celui-ci, en
effet, pour les mémes degrés d’intensité, manifeste une sur-
activité remarquable, se traduisant par des secousses plus
clevées, plus longues et méme redoublées (fig. 18, I). Puis
tout rentre dans Pordre et les secousses se succedent désor-
mais avec une parfaite régularité.

Avec le condensateur & 10 microf., la suppression des se-
cousses du courant ascendant était définitive ; avec 1 microf.,
celte suppression, exigeant en général une intensité moindre,
est suivie d'une réapparition. Telle est la différence essen-
tielle entre les deux modes d’exeitation, différence que la
figure 18 rend nettement appréciable.

L’anomalie du courant ascendant que nous ont révélée nos
tracés est évidemment identique a la lacune observée par
Fick (1) pendant I'accroissement d’intensité des courants

(1) Fick. Untersuch. iiber electrische Nervenreizung. Braunschweig, 1864
Dans ce mémoire, Fick dit avoir ohservé également la lacune en employant des
courants d'intensité invariable et de durée croissante. Le courant ascendant d’une
certamme durée ne provoque aucune secousse; celles-ci apparaissent si la durée
du courant augmente ou diminue. Kinig a signalé le méme fait. — Voy. aussi
Fick, Wiirtzburger Verhandl., N. F., 1I, s. 1i5.
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ascendants de courte durée obtenus, soit avec les appareils
d'induction, soit par la fermeture et Pouverture trés rappro-
chées d'un courant continu. Ce phénomeéne, déerit de nouveau
par Mever (1) et Lamansky (2), a été récemment éudié, au
moyen des courants induits, par Tiegel (3) qui le désigne sous
le nom dintervalle. DVaprés ce physiologiste, non seulement
le courant ascendant, mais le conrant descendant lui-méme,
dans certaines conditions, présentent une interruption de leur
activité physiologique, lorsque l'intensité eroit réguliérement.
Dans aucune de nos expériences nous n’avons remarqué le fail
signalé par Tiegel relativement au courant descendant. Nous
avons vu, au contraire, c¢e couranl manifester un sureroil
d’activité, corespondant i la production de la lacune, lait qui,
A notre connaissance, n'avail attiré 'atlention d’aucun obser-
valteur,

Avant de discuter et d'interpréter ces phénoménes, nous
signalerons encore une particularité remarquable dont 'ob-
servation est si facile que nous sommes élonné de ne la trouver
signalée par aucun physiologiste. Gest un retard tres consideé-
rable, présenté par les secousses du courant ascendant qui
reparaissent apreés la lacune. Il s’¢eonle, entre instant o le
Rhéotome provoque la décharge et le début de la contraction
un temps tellement long qu’il ne saurait échapper a Uinspec-
tion la plus superficielle. Nous n’avons point déterminé avec
une précision rigoureuse la durcée de ce retard, assez variable
d’aillenrs : nous nous sommes borné a la caleuler approxima-
tivement d’aprés la vitesse de rotation du eylindre enregistreur
et les mesures prises sur nos tracés. Gette durée peut atteindre
jusqu’a un cinquiéme de seconde et n’a rien de commun, par
conséquent, ni avec le temps perdu du nerf ou du muscle, ni
avec la durée du transport de 'excitation dans le nerl. Ge sont
surtout les courants ascendants de trés grande intensité, agis-
sant sur le nerf déja quelque pen fatigué, qui donnent lieu &

(1) Mever, Dissert. Zurich, 1867.
(2) Lamanski, Studien d. Bresl. physiol. Instifuts, IV, 1868
(3) Tiegel, Arch. f. d. ges. Physiol. X111, s. 272, 1876.
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ce phénomene singulier el, quant a présent, difficile & bien
expliquer; mais nous 'avons constalé aussi tris nettement sur
I nerf absolument frais. 11 est exclusivement propre aux se-
consses de seconde H|:]|i|l'ilim= du conrant ascendant et ne se
montre jamais avee les intensités inférieures i celles qui pro-
duisent la lacune. Enfin il est & noter que les secousses ainsi
retardées presentent un début lent et comme hésitant, au lieu
du début brusquement marqué des secousses provoquées par
le conrant descendant de méme intensité. :
Les figures 19 et 20 dont D'explication sera donnée plus

Fig. 19, — Execitation du nerf isolé (rais, par des courants forts, d'intensilé invariable

e ascendants et descendants (commutations). 1, 10 Microf. et Rhéoch. 1 11, 1 Microf.
el Rhéoch, 10, 20, El. Daniell.

loin, permettent de comparer la secousse retardée du courant

ascendant fort avee la secousse normale du courant descen-

dant.

Plusieurs physiologistes allemands, en particulier Wundl
el Rosenthal, expliquent le phénomeéne de la lacune du cou-
rant ascendant par Uhypothése suivante : un courant instan-

ARTICLE N° 1.
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tané, un choe d'induction, par exemple, serail constitue pan
une fermeture el une ouverture se suceédant trés rapidement
¢l, par conségquent, 1';||::l||||-:- de produwe deunx excitations
condensées. L'excitation de fermeture serait plus énergigue
que celle d’onverture, a cause de la rapidité extréme de la pe-
|.|' |I|'

période de descente. Avee les imtensités inférieures, la ferme-

= 5 " . . ¥ %
riode d'ascension des courants IIIIIIII|.“'-. COMperes a4 ce il

ture serait done seale active, Avee les mlensités '~!I|Hr'l‘i|'IIJ'r'r-,

Fig. 21, Excitation _d'un nerl i2olé fraig, par des [eourants forts, d'intensité inva-
riable, ase. el dese. (commutations), 1 Microf., Rhéoch. 10, 90, El. Daniell.

la termeture d'un courant ascendant ne donnant plus de con-
tractions, en raison de 1'o

a

stacle & la transmission dans la

région anélectrotonisée, il n'y aurait plus que des secousses
d’ouverture. Pour certains degrés intermédiaires de la foree
du courant, la fermeture n'exeiterait déja plus, alors que l'ou-
verture n'exciterail pas encore : lelle serait la cause de 'in-
terruption dans la série des secousses.

Cette explication, dont la justesse est contestable au point
de vue physique, nous parait en désaccord avee plusieurs faits
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bien établis, en particulier avec les résultats de nos pro-
pres recherches. Est-il permis d’assimiler, sous le rapport du
pouvoir excitateur, le début et la fin d'un courant instantané,
se sucecdant sans ancun intervalle, aux états variables de fer-
meture et d’ouverture d'un courant constant, séparés par une
période d’état plus on moins prolongée? L'explication serait
admissible peat-étre si le phénoméene de la lacune se produi-
sait seulement dans les cas o0 Pexcitation instantanée est ob-
tenue par le passage trés rapide d’un courant conlinu; mais
I'expérience prouve qu’il se manifeste nettementavee les choes
d’induction et les décharges de condensatenr, dont la courbe
ne présente aucune période d’élat constant. Les lails physiolo-
giques ne sont pas plus favorables & cette hypothése que les
considérations physiques. Nous avons v que les décharges
ascendantes du condensateur & 10 mierof., & parctir d’une cer-
taine intensité, ne produisent plus de secousses, el que cette
disparition des secousses n'est suivie d’aucun retour. Ces dé-
charges se comportent, sous ce rapport, de la méme maniére
que la fermeture d’un courant de pile ascendant. Que devient
dans ce cas lexcitation d’ouverture? Kt si les décharges brivves
du condensatear & 1 microf. ¢taient constituées par une fer-
melure et une ouverture condensées, pourquoil n'en serait-il
pas de méme, et i plus forte raison, pour le condensateur dont
la surface est dix fois plus grande et dont les décharges ont
une durée plus considérable?

Les considérations précédentes rendent done [ort invraisem-
blable I'hypothése d'une double excitation par les courants
instantanés. A I'explication du phénoméne de la lacune, basée
sur cette hypothése, nous préférons la suivante, déduite des
propriétés ¢lectrotonisantes que possiédent & des degrés diffé-
rents les courants instantanés de différentes durées. Ainsi que
nous I'avons rappelé plusieurs fois au cours de ce travail, ¢’'est
au développement de anélectrotonus, barrant le passage i
I’excitation dans la région de I'électrode positive, qu’est due
la suppression d’activité des courants ascendants forts. Lorsque

de 'intensité minima, le courant croit lentement jusqu’a un
ARTICLE N° 1, :



EXCITATION ELECTRIQUE DES NERFS MOTEURS. 63
degre tres élevé, la force de Pexeitation, d'une part, la résis-
tance de I'obstacle, d’autre part, augmentent en méme lemps;
mais ces deux phénoménes ne suivent pas exactement la méme
marche, n’obéissent pas & la méme loi. L'effet du courant
ascendant, rendw visible par la contraction musculaire, dé-
pend donc, pour chaque intensité, des valeurs relatives de
I'excitation au pole négatil et de la diminution de conducti-
bilité au pole positif. Avee les courants faibles et moyens, 1'ex-
citation est supérieure i lobstacle; avec les courants forts,
elle est completement arrétée. Tel est le mode normal d’action
des courants continus; et, comme nous 'avons vu, les flux
mstantanés assez longs (10 microf.) agissent de la méme ma-
niére, Dansee cas, 'aceroissementde anélectrotonus, d’abord
moins rapide, devient ensuite paralleéle & celm de excitation.
Les courants plus brefs (1 microf.) présenteraient des pro-
priétés un pen différentes : lanélectrotonus, apres avoir atteint
un degré suffisant pour supprimer les secousses du courant
ascendant et produire ainsi la lacune, cesserait de croitre
aussi vite que l'excitation. A partic d'une certaine intensité,
celle-ci, franchissant 'obstacle, produirait les secousses se-
condaires dont nous avons signalé les caractéres particuliers,

En résumé, nous admettons que les décharges du conden-
satenr & petite surface, c'est-d-dire plus bréves, possédent,
relativement & leur pouvoir excitateur, un pouvoir électroto-
nisant moins considérable que les décharges plus longues
du condensateur a grande surface. Cette donnée trouve un ap-
pui dans le fait, découvert par Pfliiger (1), que I'anélectrotonus
exige, pour son développement complet, un temps assez long
et atteint son maximum plus tard que le catélectrotonus. On
comprend qu’au-dessous d'une cerlaine durée les courants
instantanés ne développent qu’un état anélectrotonique impar-
fait ou méme nul.

Nous avons cherché a comparer plus rigoureusement, sous
le rapport de leur action électrotonisante, les couranls ascen-

(1) Pliger, Physiol. d. Electrolonus, 1859,
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dants de forte intensité, en éliminant un facteur qui, dans les
expériences précédentes, complique Uinfluence de la durée
nous voulons parler de la guantité variable d’électricité mise
en mouvement i chaque décharge. Dans ce but, nous avons
compensé I'influence de la surface sur la quantité d’éleetrieité
dont se charge le condensateur par une diminution ou une
augmentation correspondante de la tension de la source.
Relions, par exemple, dans un cas, le condensateur & un mi-
crof. avee le n” 10 du fil interpolaire, dans un autre cas, le
condensateur & dix microf. avee le n® 1 du méme fil : les ten-
sions respectives des deux sources d’électricité sont ainsi dans
un rapport inverse des surfaces. Dans les deux eag, les déchar-
aes de durées différentes seront constituées par des quantités
dgales d'¢électricité: nous isolons ainsi Peffet propre de la
durée. Le résultat de la comparaison est exprimé par les tra-
ciés des figures 19 et 20, Ces tracés montrent que la décharge
ascendante avee dix mierof. ne provoque aucune secousse,
tandis que la décharge ascendante avec un microf, provoque
des seconsses retardées de grande amplitude. Les courants
instantanés, égaux sous le rapport de la quantité d’électricité,
mais de duorées différentes, sont done inégalement aptes a
développer Fanélectrotonus. Relativement & leur pouvoir exci-
tateur, les courants les plus prolongés électrotonisent plus
lortement que les courants de moindre durée.

Nous concluons de ce qui précede, que Pinterruption dans
la série des secousses produites par le courant ascendant de
lorce croissanle est due & une rupture d’équilibre entre le
pouvoir excitateur et le pouvoir électrotonisant. Une question
se présente naturellement : le phénoméne de la lacune repré-
sente-t-il une réaction normale du nerf moteur aux courants
mstantanés d’une durée particuliére? ou bien est-il spécial
aux nerfs modifiés dans leurs propriétés physiologiques par
les influences perturbatrices, telles que section, contact de
Pair, suppression de Iafflux sangnin? Cette derniére supposi-
tion nous parait la plus vraisemblable. Si nous interrogeons,

en effet, Pexcitation unipolaive, seule mdéthode permettant
ARTICLE N° 1.
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d’étudier les effets physiologiques de I'électricité sur les nerfs
normaux, nous ne voyons jamais se produire aucune intep-
ruption, aucune inégalité, dans une longue série de secousses,
provoquées par I'excitation soit avec le pole négatif, soit avee
le pole positif. G'est ce que prouvent les tracés oblenus par
M. Chauveau (1), en employant les courants d'induction -
« Quand I'intensité du flux eroit, les deux excitations, néga—
Live et positive, arrivent toujours trés vite i I'égalité, et, dans
les cas absolument physiologiques, s’y maintiennent, quelque
loin que 'on pousse 'aceroissement du courant. »

Quant a la lacune observée par Tiegel (2) dans les secousses
dues au courant descendant, elle échappe évidemment & I’in-
terprétation que nous avons admise pour le courant ascen-
dant. 1l faut sans doute voir, dans ce phénoméne, tout i fait
exceptionnel, un eflet particulier de la fatigue, effet analogue
pour le nerf moteur, & celui que Carlet a observé sur les mus-
cles soumis a une série d’excitations énergiques (3) : la con-
tractilité, supprimée par la fatigue, peut se rétablir, et les
secousses reparaitre, alors méme que le muscle continue i
recevoir des excitations faibles.

Nous avons exposé I'ensemble des faits relatifs & action
physiologique des courants instantanés, parcourant les nerfs
suivant la direction de leurs fibres, et présentant deux durées
différentes. Nous bornerons la, quant & présent, cette étude,
nous réservant d’examiner, dans une publication ultérieure,
les effets spéciaux des courants de durées intermédiaires, tels
(que notre condensateur & surface gruduéﬂ nous permet de les
produire.

§ 2. — Influence du dépérissement du nerf. — On doil &
Valli (4) d’avoir trouvé que lorsqu'une portion d’un nerf ne
réagit plus au passage du courant, il n’y a qu’a faire passer ce

(1) Chauveau, 5 Note sur I'excitation unipolaire : Comptes rendus de 'Acad .
des sc., 13 décembre 18735,

{2) Tiegel, loc. cil.
(3) Carlet, Comptes rendus de UAcad. des sc., 1877.
(4) Valli, Lettres sur ['électricité animale, 1792,
i. ETUDES. — SC. NAT. XXIV. . — ART. N° .
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méme courant dans une portion de nerf plus rapprochée du
muscle pour obtenir encore des contractions. « La vie des
nerfs, dit ce physiologiste, est donc plus inhérente a leurs
extrémités qu'a leur naissance. » Gette disparition des pro-
priétés motrices des nerfs du centre @& la périphérie a été
confirmée depuis par tous les observateurs.

La connaissance de cette loi nous permet de prévoir, au
moins en partie, les modifications que doit imprimer a Iaction
des courants la marche progressive du dépérissement. Ainsi
que nous I'avons dit plus haut, quand on excite le nerf avec
des courants lentement gradués, on censtate la supériorité
d’aetion du courant ascendant. Le premier effet du dépérisse-
ment est d’égaliser action des courants ascendant et descen-
dant de méne force, puis bientot de rendre prédominante celle
de ce dernier. Cetle inversion s'explique aisément par les
changements rapides de Dexcitabilité : celle-ci, plus considé-
rable au début, prés de la section, devient peu & peu égale,
puis inférieure a celle des parties du nerf plus rapprochées du
muscle. Nous avons vu, en outre, qua partir d’'une certaine
intensité, le courant ascendant agissant sur le nerf frais cesse
de produire des secousses, non par suppression de excitation
elle-méme, mais par suite de I'obstacle opposé par la région
anélectrotonisée au transport de cette excitation jusqu’au mus-
cle. Si, aprés avoir noté, dans un premier essai, la force du
courant nécessaire & la suppression des secousses, on interroge
de nomnveau le nerl & de courts mmtervalles, on voit la valeur
de cette intensité diminuer progressivement; en d’autres
termes, dans les séries croissantes d'intensités du courant as-
cendant, la disparition des secousses se manifeste d’autant
plus 1ot que le nerf est plus altéré. C’est la encore un fait facile
a comprendre, si 'on considére que l'excitation produite par
le pole négatif dans les parties supérieures du nerf diminue
rapidement de valeur par la mort de ces parties, landis que,
dans la région inférieure, ot persiste 'excitabilité, I'état ané-
lectrotonique et par conséquent la résistance a la transmission
continuent & se développer avec toute leur intensité.

ARTICLE N° 1.
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Une série de graphiques recueillis dans le cours du dépéris-
sement d’un nerf, en repassant exactement par les mémes
degrés d’intensité, montre bien Papparition plus tardive et la
disparition plus prompte des secousses dues au courant ascen-
dant. Quand I"altération des propriétés nerveuses est tris avan-
cée,ces secousses, dont le nombre se restreint de plus en plus,
finissent par disparaitre, tandis gque le courant descendant
conserve encore son activité.

La figure 21 donne, sous une forme un peun différente, la
démonstration du fait énoncé. Elle a été obtenue par 'excita-
tion d'un nerf, en voie de dépérissement rapide, an moyen
d’un courant d’intensité moyenne et constante : au début, les
deux secousses sont presque égales, puis la secousse du cou-
rant ascendant diminue rapidement dans le tracé A et dispa-
rait dans le tracé B recueilli tout aussitot.

Tels sont les phénoménes, d’observation facile, qu’offre le
nerf dépérissant : ils représentent de simples déductions de la
loi de Valli. Il nous reste & faire connaitre une particularité
remarquable du dépérissement, signalée autrefois par v. Bezold
et Rosenthal (1), et que la loi de Valli ne permet point de pré-
voir. Nous en avons obtenu la preuve graphique (fig. 22) aussi
bien pour le nerfl isolé que pour les préparations plus com-
plexes de Ritter et de Marianini,

Disposons rapidement un nerf sur Pappareil excitateur de
telle maniére que la portion comprise entre les électrodes ait
une longueur assez considérable. Faisons agir sur ce nerf frais
- un courant instantané trés faible : le courant ascendant pro-
duit de fortes secousses, le courant descendant des secousses
rudimentaives (fig. 22, I). Examinons, & des intervalles trés
rapprochés, l'action du courant de méme force. Nous voyons
bientot le courant descendant provoquer des secousses faibles,
puis plus fortes (I, I1I); en IV, les courants des deux sens ont
des actions presque égales; V, VI et VII montrent la dégrada-

(1). V. Bezold et Rosenthal, Arch. f. Anal. u. Physiol., 1859, s. 131
Voy. aussi Filehne, Deutsch. Arch. f. klin. Med., 1872, X, s. 401.
Rosenthal., Les nerfs et les muscles, 1878, p. 116,
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tion progressive des secousses du courant ascendant et le rec-
forcement
manife station initiale est done complétement renversée.

aralléle des secousses du courant descendant. La

Fig. 22, — Exetation du nerl f:o0lé par le courant d'inlensilé minima, ascendant
el descendant, pendant le dépérissement. — 1 Microl., Rhéoch. 7, 2 EL. Daniell

Il est & peine nécessaire d’ajouter que pendant toute la
durée de 'expérience, le nerf est soigneusement préservé de
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la dessiccation. Des précautions spéciales ont éLé prises aussi
en vue d’assurer la constance du courant. Deux éléments Da-
niell servent & charger le condensateur. Ces éléments ont éé
prépards avee des solutions saturées etleur circuit a été fermé
longtemps & l'avance.

Ainsi, le nerfréagissant dans une premiére période aun seul
courant ascendant, réagit dans une deuxiéme aux courants
des deux sens, enfin dans une troisiéme, au seul courant des-
cendant, Le courant ascendant perd graduellement son acti-
vité, le descendant acquiert pen d penune activité qu’il n’avait
pas tout d’abord. De ces deux modifications, la premiire n’a
rien de nouveau ; elle nous est déji bien connue et s'expligue
naturellement par la loi de Valli. La seconde, au contrairve,
plus difficile & bien observer, nous signale une particnlarité
remarquable dans la marche de dépérissement : ¢’est gqu’en
chaque point du nerf, 'excitabilité, avant de commencer i
décroitre, présente une phase d’augmentation passagére,

Nous pouvons maintenant compléter notre étude de exci-
tahilité, faite dans le premier chapitre du présent travail, et
résumer les faits de la facon suivante : aprés une section,
Pirritabilité, augmentée d’une facon absolue et immédiate
dans toute I'étendue du nerf moteur, se répartit suivant une
pente réguliére, inclinée de la section vers le muscle. Puis, au
cours du dépérissement, la perte de 'excitabilité, progressant
de la section vers le muscle, est précédée, en chaque point,
d’une exagération temporaire.

Suivant la saison, la température, la vigueur de la gre-
nouille, les phénoménes indiqués par la figure 22 évoluent
plus ou moins rapidement; les tracés successifs de celte fignre
ont été pris de dix en dix minutes; la température du labora-
toire étaitde 18 degrés. Dans ce cas particulier, 'expérience
~adone duré environ une heure et quart. -

Avant de quitter ce sujet, il est intéressant d’observer que

la loi des secousses du nerf dépérissant, traversé par un cou-
rant faible, est tout & fait identique & celle du nerf frais excité

par des courants de force croissante. Par suite de I'augmen-
ARTICLE X° {.
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lation passagére d’excitabilité, un courant invariable agissant
au début comme courant faible, agit bientdt comme un cou-
rant moyen sur le nerf frais, enfin comme un courant fort sur
ce méme nerf frais,

§ 3. — La longuenr de la région excitée influe-t-elle sur la
valeur de Pexcitation? Les anciens électro-physiologistes (1),
Plafl, Humboldt, Ritter, Matleucei, saccordent & penser que
pour une égale intensité, Pexcitation produite par le courant,
croit avec la longueur du segment du nerf parcouru. Du Bois
Reymond (2) le premier fit remarquer que l'allongement de la
région excitée diminue 'intensité du courant et s’efforca d’an-
nuler cette cause d’erreur par 'intercalation, dans le circuit
du nerf, d'une trés grande résistance; les variations de la
résistance propre au nerf étaient ainsi rendues négligeables,
Les recherches de Du Bois-Reymond concernent, il est vrai,
non la secousse musculaire elle-méme, mais la variation
négative du courant nerveux qui accompagne toujours la pre-
miére ; elles montrérent que 'allongement exerce générale-
ment une action favorable.

Les récentes expériences de Villy (3), Marcuse (4) et Tschi-
riew (9), permettent d’appliquer & la secousse musculaire le
résultat obtenu par Du Bois-Reymond pour la variation néga-
tive. Villy observa toutefois qu’a la fermeture, I'allongement
exerce une influence favorable seulement pour la direction
descendante du courant; I"action du courant ascendant parut,
au contraire, a cel observateur d’autant plus forte que I'espace
irrité était plus court. Villy interpréte ce résultat en admet-
tant que le conrant excite d’autant plus fortement que la ca-
thode est plus rapprochée du muscle et que 'anode en est plus
¢loignée.

(1) Pour les anciennes recherches, voir la bibliog. dans Du Bois-Reymond,
DUntersuch. 1, s. 259.

(2) Du Bois-Reymond, Untersuck., ete., 11, s, 459, 1849,

(3) Villy, Arch. f. d. ges. Physiol., V, s. 275, 1871.

() Marcuse, Verbandl. d. phys. med. Ges. in Wiirtzburg, X, s. 158, 1877.

(5) Tschiriew, Arch. f. Anal. u. Physiol., s. 369, 1877.
Voyv. aussi Hermann, Handb. d. Physiol., 11,1, 5. 77, 1879,
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Dans les recherches de Marcuse et de Tschiriew, les varia-
tions de résistance étaient éliminées en plongeant différentes
longueurs du nerf dans une solution saline traversée par le
courant suivant une direction paralléle aux fibres nerveuses.
D’aprés Tschiriew, en particulier, pour des longueurs com-
prises entre 6 et 10 millimétres, Pinfluence favorable de I'al-
longement est bien manifeste.

Nous avons cherché & vérifier ce fait au moyen des courants
instantanés. Il fautl compter, dans ces expériences, avec deux
influences perturbatrices. La premiére est celle des change-
ments de résistance, et par suite d’intensité du courant, qui
suivent nécessairement les variations de longueur d’un corps
mauvais conducteur, tel que le nerf. La seconde cause d’er-
reur résulte de I'inégale excitabilité du nerf en ses divers
points. Pour faire varier la longueur du segment parcouru, il
faut nécessairement déplacer sur le nerf au moins 'une des
tlectrodes. Or, quand le pole négatif, par exemple, siége prin-
cipal de I'excitation, est déplacé de la section vers le muscle,
il aborde des points de moins en moins excitables, si le nerf
est frais, de plus en plus excitables au contraire, si le nerf est
déja dépéri. Les effets du courant, pour une méme intensité,
peuvert donc varier, dans ces conditions, sans que les chan-
gements de longueur du segment parcouru puissent étre mis
en cause. Dans le but de dégager nettement Deffet propre de
ces derniers et d’éviter le double écueil quivient d’étre signalé,
nous avons eu recours aux dispositions suivantes :

1° Pour compenser les variations de la résistance, on enléve
sur la méme grenouille les deux nerfs scialiques, en les sec-
tionnant immédiatement au-dessous du point d’émergence des
branches fémorales, de telle facon qu’ils soient de méme lon-
gueur et d'un diamétre uniforme dans toute leur étendue. Un
des nerls, le nerf excité est placé sur les quatre électrodes de
I'appareil excitateur, et I'autre, le nerf rhéostat, sur quatre
électrodes également impolarisables, consistant en fils de zinc
recourbés, amalgamés, dont I'extrémité porte enroulée une

bandelette de papier buvard imprégnée de sulfate neutre de
ARTICLE N°® 1.
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zine. Ges clectrodes, fixées dans une plaque de licge, répétent
dans tous leurs points essentiels les conditions de la plaque
excitatrice etles deux nerfs, divisés en trois portions, présen-
tent des dispositions exactement similaires. Les deux appareils
ainsi préparés élant introduits dans le circuit excitaleur, on
congoit aisément la possibilité de maintenir la résistance inva-
riable, en retirant du circuit, par le jeu d’un distributeur con-
venable, des portions du nerl rhéostat, égales a celles qu’on
v introduit par les allongements suceessifs de la région ex-
citée.

2° Quant & l'excitabilité variable du nexf, il est évidemment
impossible d’en supprimer entiérement  influence. Nous
avons du nous contenter d'en tenir compte dans le résultat,
en fixant les positions respectives des denx poles de la maniére
suivante : dans une premiére série d’expériences, le pole néga-
tif se trouvait prés de la section du nerf, et le pole positif venait
s’appliquer successivement en trois points de plus en plus
rapprochés du muscle, doués, par conséquent, d’excitabilités
décroissantes. Dans une deuxiéme série, faile avee le courant
descendant, le pole négatif était placé prés du muscle, le pole
positif occupant trois points successifs, d’excitabilités crois-
santes, vers I'extrémité sectionnée. En partant de ce fait que
I'excitation avec les courants faibles se produit essentiellement
dans la région de I'électrode négative, la fixité de cetle élec-
trode doit évidemment réduire au minimum la cause d’erreur
signalée.

D’aprés les dispositions précédentes, il est absolument né-
cessaire, pour une expérience précise, d’opérer sur des nerfs
trés frais, présentant la répartition spéciale des degrés d’exci-
tabilité qui suit immédiatement la section. Il faut encore que
I’expérience soit rapidement conduite afin qu’aucune modifi-
cation notable des propriétés du nerf n’ait le temps de se pro-
duire. Dans la plupart de nos expériences, nous ne nous sommes
pas borné & admettre, sans preuve directe, que ces condilions
étaient bien réalisées : par un essai rapide, fait aprés 'expé-
rience, nous avons vérifié la persistance de cet état du nerf, si
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fugitif dans certaines conditions physiologiques de la gre-
nouille.

Dans quelques recherches préliminaires, nous avons vu, en
I'absence de toute compensation des changements de résis-
lance, des secousses tout & fait égales répondre aux irritations
successives des trois longueurs différentes du nerf, pour un
méme degré de I'éehelle du rhéochorde ; ¢’est-a-dire que, dans
ce cas, I'influence favorable de I'allongement neutralisait 'effet
de la résistance augmentée. Mais dans Loutes les expériences
onl celle résistance fut maintenue constante, les tracés indi-
quent nne supériorité manifeste de Paction excitante, en rap-
port avee I'aceroissement de longueur, soit par la valeur dimi-
nuée de Pexcitation minima, soit par 'amplitude plus grande
de la secousse.

Il importe de remarquer que, pour démontrer l'influence
de Pallongement, il est essentiel d’emplover des courants trés
faibles. D'une fagon générale, avec une force d’excitation
double de I'excitation minima, les secousses arrivent déja a
I’égalité pour les trois longueurs du nerf. L'influence de I’al-
longement, quolgque trés nette, est done en réalité assez
faible.

IYautres faits ressortent encore de Pexamen des tracés. En
premier lieu, et contrairement a opinion de Villy, lallonge-
ment de la région excitée manifeste son influence quel que soit
le sens du couranl. Nous avons reconnu en outre que cette
influence ne croit pas proportionnellement & la longueur du
segment nerveux. En doublant la longueur on I'épuise, en
effet, presque tout entiére, et les allongements ultérieurs de-
meurent & peu prés sans action,

La figure 23 montre les différents faits qui viennent d’étre
indiqués.

Il est intéressant de rapprocher ces faits de ceux qu’a dé-
couverts Pfliiger dans ses recherches sur 'excitabilité dans
Pétat électro-tonique (1). L’allongement de la région parcou-

(1) Phiager, Untersuch. iber die Physiol. des Electrolonus, 1859,
ARTICLE K° 1.
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rue aceroit, d'aprés Plluger, I'intensité du phénomeéne jusqu’a
un maximum au dela duquel tout allongement ultérieur est
<ans ellet. 11 existe done une similitude compléte, sous ce rap-

Fig. 2J. — Influence de la longueur de la région intra-polaire. Avec les intensilés 1,
a 3, on excile successivement trois lomguenrs dilférentes du nerl, en commencant

par la plus faible (I** ligne en bas, dans chaque tracé). — Tracés 1 et LI, courant

ascendant : 11, courant descendant. — 3. El. Daniell, 1 Microf.

port, entre les manifestations de I'électrotonus et les phéno-
ménes d’excitation.

Nous avons admis précédemment que Pexcitation par les
courants instantanés trés faibles a pour siége principal la ca-
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thode, ¢’est=a-dire la région du pole négatil ; ¢’est un faitadmis
par tous les expérimentateurs. L'influence favorable de I'al-
longement implique nécessairement cet anlre [ait que Pexcita-
tion, méme la plus faible, ne doit pas aveir pour siége exclusif
le point occupé par U'électrode négative,mais doit prendre
naissance aussidans une certaine étendue du segment nerveux,
soit dans la partie intrapolaire, soit dans la partie extrapolaire.
Cela serait d’aillenrs conforme & la théorie de exeitation de
Pfliiger, d’apres laquelle Uirritation est engendrée par I'établis-
semenl du catélectrotonus. Voici une expérience, propre a dé-
montrer directement ce fait que Pactivité nerveuse est mise
en jeu, non en un point ou sur un trés court espace, mais bien
dans une région assez considérable du cordon nerveux. Un
nerf frais est disposé sur trois électrodes (fig. 3), et les rela-
tions de celles-ci avee le condensateur sont établies de telle
facon que I'¢lectrode médiane soit toujours négative, tandis
que les extrémes sont positives. Les décharges seront done
descendantes dans le segment supérieur, ascendantes dans le
segment inferieur. La figure 2% (1, 1T, 1) montre, & gauche,
les secousses produites par la décharge ascendante parcourant
le segment inférieur, avee dix intensités successives; a droite,
les secousses produiles par la décharge descendante, parcourant
le segment supérieur. -
L’examen du tracé I nous montre que le segment inférieur
donne la premiére secousse seulement i Uintensité 7, tandis
que le segment supérieur réagit déji i Uintensité 2.
L’interprétation de ce résultat nous parait bien simple.
Sinous écartons toute influence propre aw sens du courant
(voy. p. 44), si nous admettons d’autre part 'inactivité du pole
positif des courants instantanés trés faibles, ainsi que nous
I'avons rappelé ei-dessus, il nous reste pour toute explication,
I'influence propre aux différences d'excitalnlité des deunx ré-
gions du nerf, la région supérieure étant plus excilable que
Pinféricure sur le nerfrécemment sectionné. Mais pour qu’une
telle influence puisse s’exercer, il faul nécessairement que
Pirritation ait pour siége, non une courte portion du nerf, un
ARTICLE N* 1.
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point en conlact avec I'électrode négative, mais bien une cer-
t;[itu- ll'll'IHlIH' lll_" e ]Jl'!'ll; itl |1l“".'ill'1 1'IITI.‘"~iIII"I":Ill1I" I]Ili ol l'l"'l.'E_'li}

poles positifs sont situés sur deux points extrémes.

s et descendants, d'intensilés tres

Excitation d'un nerf isolé par des courants ascenda

est situé sur le méme point du nerf, tandis que les

Fig. 24.

dans I'apparition des secousses nous indique que la région
mise en activité doit avoir une assez grande longueur.
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Ce résultat est d’ailleurs parfaitement conforme aux lois de
I'électrotonus : Plliiger a démontré, en effet, que le catélec-
trotonus développé au pole négatil’ s'étend dans la région intra-
polaire sur une étendue d’autant plus considérable que les
courants sont plus faibles. Or, pour notre expérience, nous
avons employé des courants dont le plus intense surpasse fort
peu 'intensité minima.

Quant aux tracés I1 et III, pris & quelques minutes d'inter-
valle, ils permettent de suivee la marcche du dépérissement.
On voit, en les comparant au tracé I, que la partie supérieure
du nerf devient de moins en moins excitable ; dans la partie
inférieure an contraire, la perte définitive de Pexcitabilité est
précédée d'une angmentation trés sensible, phénoméne re-
marquable sur lequel nous avons déja appelé attention.

§ 4. — Influence de Uaceroissement dintensité de Cexcitant
sur la hauwtewr des secousses. Les  contractions supra-maxi-
males. — Gest un fait depuis longtemps connu que des rrita-
tions de force croissante, appliquées & un nerf, donnent lien &
des contractions du muscle de plus en plus énergiques. 11
g'agit de déterminer exactement, pour une longue série d’in-
tensités, le rapport existant entre la force excitatrice et la hau-
teur ou Pamplitude de la secousse.

Les diverses recherches publiées sur cette question, dans
ces vingl dernitres années, ont donné des résultats assez dis-
cordants. Hermann (1), en 1861, a trouvé « que pour des
excitations réguliérement croissantes, I'énergie du muscle aug-
mente d’abord trés vite, puis de plus en plus lentement, et
atteint bientdt un maximum ». Fick (2), au contraire, a vu
qu’entre certaines limites, les secousses s'élévent proportion-
nellement a Uexcitation, puis atteignent leur maximum et ces-
sent de croitre. Ge physiologiste a observe, de plus, avee les
courants de courte durée, ce fait remarquable que, pour un

(1) Hermann, Arch. f. Anat. w. Physiol., 1861, s. 392.
(2) Fick, Silzungsber. der Wiener Akad., 1862-G3.
Pour les publications ultérieures de Fick w-ui‘ le méme Slul’l voir I.,n |}|h||nﬂr| a-
phie trés compléte dans Hermann, Handbuch, ete., 1879,
ARTICLE N* 1.
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accroissement ultérieur de Pexcitant, il se prodait une nou-
velle élévation des ordonnées au-dessus du premier maximum,
el bientot, par une ascension graduelle, un second maximum.
Quand le courant devient d’une intensité excessive, le méme
fait peut se produire encore un certain nombre de fois : ce sont
les maxima secondaires, tertiaires, de la contraction. Ces se-
cousses supra-maximales, « secousses en escalier », ont &té
regardées par Fick comme le résultat de la superposition de
deux excitations, une de fermeture et une d’ouverture, qui,
suivant les auteurs allemands, seraient condensées dans un
courant de courte durée. Nous avons dit plus haut ce qu’il
fallait penser de cette explication.

Nous avons cherché & nous faire une opinion personnelle
sur cette relation entre la force de I'excitant et la hauteur de la
contraction; el nous avons mis en usage, pour ces expériences,
aussi bien le courant continu que les décharges du condensa-
teur. Il ne sera question ici que de recherches faites avec le
courant descendant, le seul dont I'effet excitant puisse libre-
ment parvenir au muscle dans les séries croissantes d’inten-
sités. Il est évident que 'emploi du courant ascendant, en rai-
son de Pobstacle & la transmission dans la région du pole
positif, compligquerait singulicrement la question.

La plupart de nos expériences ont été faites suivant la mé-
thode d’excitation ordinaire ou bipolaire, quelques-unes sui-
vant la méthode unipolaire. Dans le premier cas, le nerf,
fraichement préparé et isolé, était porté sur I'appareil repré-
senté figure 3. Dans le second cas, les électrodes mmpola-
risables étaient appliquées tantot & travers la peaun, tantot
directement sur le nerf dénudé. Sans insister sur les détails
techniques exposés déjia dans la premiére partie de ce travail,
nous indiquerons seulement deux conditions essentielles :
1" la nécessité d'une graduation trés réguliere du courant;
2° "aceroissement extrémement lent des intensilés, au moins
entre certaines limites. Ces limites sont, d’'une part, la valeur
minima produisant une trés faible secousse, d’autre part 'in-
tensité pour laquelle la contraction atteint sa plus grande am-
plitude.
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Ces deux conditions ont éLé facilement réalisées, surtout en
ce qui concerne les décharges du condensateur, grace a la
méthode d’excitation et an rhéochorde dont nous disposons.

Enfin, il est & peine nécessaire d’ajouter que, dans chaque
expérience, le poids soulevé par le muscle restait constant et
fixé au levier dn myographe a une distance invariable de I'axe
de rotation.

L’examen d’un grand nombre de tracés, obtenus en excitant
le nerl suivant la méthode ordinaire ou bipolaire, soit par le
courant continu, soit par le courant instantané, conduit aux
résultats suivants:

Pour un accroissement trés lent et régulier de 'intensité, la
courbe des contractions ne suit pas celle de U'intensité, mais
s'éléve d’abord suivant une marche beaucoup plus rapide, puis
de plus en plus lentement; elle ne larde pas en général
atteindre un maximum a parlir duquel les secousses conser-
vent indéfiniment la méme amplitude ou ne présentent que des
angmentations a peine sensibles pour une longue série d’'in-
tensités. Jamais, dans les conditions indiquées, nous n’avons
vu se produire avec les décharges du condensateur les secousses
supra-maximales signalées par Fick.

La fignre 25 montre ce mode d’aceroissement des secousses
dans les limites comprises entre la minimna et la mazima. Les
tracés de la figure 18 font voir nettement qu’a partir de la
secousse maxima I'accroissement s’arréte et que la ligne unis-
sant les sommets des conlractions ullérieures est sensiblement
droite et non brisée, comme dans le schéma des expériences
de Fick (1).

Il est done trés probable que les secousses surmazimales ne
résultent pas d'une propriété spéciale du nerl moteur, ni de la
somme de deux excitations condensées dans le courant instan-
tané, hypothése que nous considérons comme fausse au point
de vue physique, mais bien du jen imparfait de Pappareil exci-
tateur employé dans ces expériences.

(1) Yoy. Hermann, Handbuch, ete., s. 107, 1879,
ARTICLE N° 1.
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Parmi les recherches récentes, aucune n'a conduit a la
constatation du phénoméne observé par Fick. M. Chauveau (1),
dans ses tracés d'excitation unipolaire par les flux instantanés,
Cyon (2), dans ses expériences sur 'homme, ne 'ont point

Fig. 235. — Mode d'accroissement des gecousses pour une force croissanle dua courant.
20 El. Danicll, 1 Microf. Le curseur du Rhéochorde descend par centimitres.

observé. Enfin, s'il est permis de rapprocher I'excitation méca-
nique des nerfs de I'excitation éleclrique, nous rappellerons
que Tigerstedt (loc. cit.) n’a pas vu se produire, pour une force
d’excitation croissante, les contractions supra-maximales.
D’aprés les faits exposés, on voit que la série des contrac-
tions obtenues par des excitations croissantes se divise en deux
stades : le premier est caractérisé par la marche ascendante
des secousses, le second par la constance indéfinie de leur am-
plitude. En ce qui concerne le premier stade, nos tracés con-
cordent avec les résultats anciens de Hermann; ils montrent.
en effet, I'accroissement des secousses d’abord plus rapide que
celui du courant, ensuite de plus en plus ralenti. Nous avons
rappelé que Fick avait, au contraire, trouvé I'aceroissement

(1) Chauvean, Comptes rendus de UAcad. des sc., 13 décembre 1875.
(2) Cyon, Principes d'electrothérapie, p. 149, 1873.
. ETUDES. — 2. NAT. XXT¥. B — ART. N°¢ 1
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proportionnel. M. Chauveau, par Iexcitation unipolaire, a vu
que le nerl normal réagissait de denx fagons différentes au pole
positif : « L’accroissement de cette action du pole posilif est
souvent régulier, comme 1'aceroissement du courant lui-
méme. Dans ce cas, la ligne qui représente la série des contrac-
tions est une droite obligue, plus ou moins ascendante ; d’autres
fois, 'accroissement, d’abord trés rapide, le devient de moins
en moing, & mesure qu’on se rapproche du maximum de con-
traction des muscles; la ligne des contractions est une courbe
dont Uextrémité ascendante est plus ou moins surbaissée. »
D’aprés Cyon, chez 'homme, I'étendue de la contraction de
I'adducteur du pouce croit proportionnellement 4 la force
d’excitation. Enfin, Tigerstedt, par excitation mécanique du
nerfsectionné, obtient un résultat conforme i celui de Hermann
et au notre. La raison de ces divergences ne saurait étre don-
née avec certitude et les conditions exacles des phénoménes
nous ¢ehappent quant a présent. Mais il ressort toutefois de cet
exposé I'impossibilité d’affirmer, & 'exemple de Cyon, la sub-
ordination absolue de lirritation nerveuse a la force de I'ex-
citant employe.

En terminant ce parvagraphe, nous appellerons 'attention
sur une particularité essentielle qui se révéle dans un certain
nombre de tracés. 1l s’agit d'une augmentation manifeste de la
durée des contractions en rapport avee P'aceroissement continu
de Uintensité (1), Aprés que le raccourcissement musculaire
est arrivé it son maximum et que, par conségquent, les secousses
cessent de s'¢lever, le renforcement du courant n’est donc pas
dénué de toute influence : son action se traduit par un reli-
chement d’autant moins brusque que excitation a été plus
forte. Celte augmentation de la durée des secousses est bien
ici le fait de I'activité plus grande du courant et non celui de
la fatigue, dont elle conslitue, & la vérité, un caractére habi-
tuel et classique. Dans le cas de latigue, en effet, 'allongement
de la secousse s’accompagne généralement d'une diminution

(1) Voy. Chauveau, 5 Note sur lexcitation unipolaire, Comples vendus de
UAcad. des sc., 13 décembre 1875.
ARTICLE N° 1.
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notable de son amplitude. Or, dans les cas que nous avons
observés, la durée augmentée est indépendante de toute dimi-
nution d'amplitude. Wundt (1), dans un ouvrage récent, éta-
blit une relation étroite entre la hawtenr et la durde des se-
cousses produites par des courants de courte durée : « Sur les
nerls vivants, dit-il, la hauteur et la durée du raccourcisse-
ment musculaire sont unies par une telle dépendance que
régulierement la plus haule secousse est aussi la plus longue,
et la secousse la moins élevée la plus courte. » Cette loi,
d’aprés Wundt, n’est pas seulement valable pour les contrac -
tions obtenues en fasant croitre 'intensité du courant: elle
s'applique également au cas o difiérents points d’'un nerf,
doués d'inégale irritabilité, sont excités successivement par un
méme courant : ¢’est ainsi que les parties supérieures donne-
raient des contractions & la fois plus hautes et plus longues que
les parties inférieures.

Nous avons vu que, pour une série d’intensilés croissantes,
la secousse cesse bientot de s'élever, tout en devenant de plus
en plus longue par suite de Pallongement de la période d'éner-
gie décroissante; 1l peut done y avoir une véritable dissocia-
tion entre les deux caractéres essentiels de la secousse. La
relation signalée par Wundt présente ici une exception évi-
dente et ne peut étre admise d’une facon absolue. Mais si nous
considérons seulement la phase d’élévation progressive des
secousses, depuis I'intensité minima jusqu'a celle qui corres-
pond & la plus grande hauteur, celte relation parait au con-
traire se vérifier d'une maniére assez constante. Il est malheu-
reusement difficile, dans certains cas, de distinguer nettement
sur la ligne d’abscisse, le début et la fin des contractions; cette
derniére surtout, quand le relichement se fait avec lenteur,
est trainante et presque impossible & reconnaitre. Par des
mesures exacles, prises sur les tracés les plus favorables, nous
avons constaté néanmoins 'accroissement simultané de la
hauteur et de la durée : la figure 9, I, montre un exemple trés

(1) Wandt, Untersuch. zur Meckanik der Nerven, 1876,s. 177,
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net de cette relation. Il est a noter que 'accroissement de durée
est, en général, indépendant de la période de raccourcissement
musculaire; il tient surtout & la lenteur plus grande de la
période de relichement; celui-ci présente souvent, a un niveau
plus ou moins élevé, un ressaut brusque et s'achéve ensuite
suivant une courbe & grand rayon.

Eu résumé, nous pouvons énoncer d'une facon générale le
rapport entre la valeur de V'excitant électrique et la forme de
la contraction, en disant, qu'd partir de la secousse minima, la
hauteur et la durde vont en angmentant jusqu’da ce que la pre-
mitre atteigne son nivean le plus élevé; la durée seule continue
alors sa marche progressive.

CHAPITRE (111
ACTION DU COURANT TRANSVERSAL

Le courant dirigé normalement a axe du nerf est-il apte &
produire l'excitation? Cetle question a été, dés les premiers
temps de I'électro-physiologie, le sujet d’intéressantes recher-
ches qui, pour la plupart, ont semblé autoriser une réponse
négative.

Galvani (1) a vu le premier qu'un nerf placé en croix sur un
fil humide ou sur un autre nerf traversé par un courant, ne
provoque, dans le muscle, aucune contraction. Il admit,
d’aprés cette expérience peu rigoureuse, que le courant trans-
versal est inactif, opinion qui fut d’abord partagée par Hum-
boldt, puis par Ritter, Joh. Miiller, Du Bois-Reymond, avec
cette restriction que de trés forts courants peuvent, dans les
conditions indiquées, produire quelques secousses. Mal-
teucei (2) essaya une démonstration nouvelle du méme fait, &
Paide d'un procédé différent, indiqué par lui dés 1838 et dont
Papplication a été variée de diverses maniéres. Parmi les expé-

(1) Pour I'ancienne littérature, voy. Du Bois-Reymond, Untersuch., ete., I,
s. 296.
(2) Matteucci, Biblioth. untvers., XVIIL, p. 359.
ARTICLE N° 1.
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riences de Matteucei, restées classiques, rappelons la plus
connue (1), celle dans laquelle le nerf d’une patte de grenouille
était coupé par le milieu, ses deux bouts écartés, le nerf d'une
autre patte de grenouille placé en croix dans U'intervalle et une
goutle d’eau étalée an point de croisement pour établir & ce
point I'union des trois conducteurs nerveux. Un courant tra-
versant le premier nerf d’un segment i autre faisait contrac-
ter la premiére patte, tandis que la seconde, dont le nerf était
croisé par le courant, restait en repos.

Vers la méme époque, Longet et Guérard (2), puis Cl. Ber-
nard (3), furent conduits parleurs expériences a nier le pouvoir
excitateur du courant transversal, tandis que du Bois Rey-
mond (4) Iui refusait de son coté la propriété de développer
dans le nerf les phénoménes de polarisation qu’il venait de
découvrir et qui se produisent constamment quand le courant
parcourt le cordon nerveux dans le sens longitudinal. Pfli-
ger (D), qui vérifia ce fait, le regarde comme une confirmation
de la théorie générale, suivant laquelle Uexcitation électrique
est intimement liée & la naissance et a la disparition de I’élec-
trotonus,

M. Chauveau (6) admet au contraire « qu’il n’existe en
réalité aucune différence d’action entre les courants transver-
saux et les courants longitudinaux ». D’aprés sesexpériences,
faites non seulement sur des nerls de grenouille, mais sur le
facial du cheval, plus favorable par son volume a des observa-
tions précises, on ne saurait douter que le courant perpendi-
culaire a 'axe du nerf ne provoque des contractions. Les cou-
rants longitudinaux, il est vrai, agissent toujours plus énergi-

{1) Le méme, Traite des phenom. électro-physiol. des animauz, 1854, p. 219.
Voy. anssi Cours d'electro-physiol., 1858, et Comples rendus de UAcad. des
sc., XLVIII, 1859,

(2) Longet et Guérard, Bull. de lu Soc. philom., 1842.

(3) Cl. Bernard, Legons sur la physiol. et la pathol. du syst. nerv., 1858,

(4) Du Bois-Reymond, Untersuch., ete., 1349, s, 344,

() Plliiger, Physiol. d. Electrolonus, 1859.

(6) Chauveau, Théorie des effets physiol. prod. par Uélect., Jowrnal de la
physiol., 1859-60, p. 298 (3* mémoire).
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quement que les transversaux : mais cette différence s’explique
par cette considération que I'électricité, en traversantun nerf,
est moins condensée qu'en le parcourant suivant la direction
de ses fibres. Dans le premier cas. en effet, le diamétre du
conducteur est représenté par la section longitudinale du
cordon nerveux ; dans lesecond cas, au contraire, il est mesuré
par la section transversale du nerf.

Dans ces dernieres années, divers expérimentateurs ont
recherché, & I'aide d’une méthode tracée par Hermann (1), et
dont le principe appartient & Matteucei, une relation générale
entre Iangle d'incidence du courant et la force d’excitation,
relation dont le courant transversal représente un cas particu-
lier. Ce procédé, employé par Luchsinger (2), A. Fick (3),
Tchirjew (4), Albrecht et Meyer (5), consiste & plonger le nerf’
dans un hguide ot sont immergées les électrodes, de telle fagon
qu'il eroise i angle droit Ia ligne droite qui réunit celles-ci, et
par conséquent les courants dérivés quidiffusent dans toute la
masse liquide. Tandis que les résultats de Fick indiquent une
proportionnalité assez exacte entre 'influence excitatrice du
courant et le cosinus de 'angle d’incidence, ce gqui réduit 4
zéro Uaction du courant transversal, Tschirjew déduit de ses
recherches une relation beaucoup plus compliquée et attribue
au courant transversal une action excilatrice trés marquée.
Enfin, d’aprés Albrecht et Meyer, le nerl exactement perpen-
diculaire a 'ensemble des courants dérvives n'est pas excitable
par les plus forts courants de pile on d'induction.

On voit par ce rapide exposé des méthodes employées et des.
résultats obtenus depuis Galvani jusqu’a nos jours, que 'accord
est loin d’étre fait enire les physiologistes ; suivant’opinion du
plus grand nombre, un accroissement de I'angle d’incidence
du courant produirait une diminution de son pouvoir excitateur-

(1) Hermann, Arch. [. d. ges. Physiol., XII, s. 152, 1869

(2) Voy. Hermann, Handb., ete.,s. 80, 1879,

(3) A. Fick, Wiirtzburg. Verhandl. IX, s. 228, 1876.

(4) Tchirjew, Arch. f. d. ges. Physiol., s. 369, 1877,

(5) Albrecht et Meyer. Voy. Hermann, Handb. der Physiol. 5. 81.
ARTICLE N° 1.
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et. pour langle de 90 degrés, une suppression complite de
celui-ci. Ce dernier point seulement sera pournous objet d’un
examen détaillé ; car nous regardons comme illusoire la recher-
che d'une relation exacte entre I'incidence du courant et la
valeur de Dexcitation. 11 est impossible, en effet, de faire
arier la position du nerf par rapport aux électrodes opposées,
méme d'une quantité minime, sans modifier en méme temps
d’autres conditions, telles que la densité du courant dans le
nerf, la résistance opposcée par le tissu nerveux au passage de
I’électricite, ete., conditions qui influent beaucoup sur le
résultat de Pexpérience.

Quant a Uinfluence propre du courant transversal, nous
devons examiner tout d’abord si les faits sur lesquels on s’ap-
puie pour lui refuser le pouvoir excitateur sont bien probants
el résistent a toute objection. Dans les cas on le nerf, immergé
dans un liquide ou placé en croix sur un fil humide, ne réagit
pas au courant qui traverse le liquide ou le fil, rien ne prouve
que des ramifications appréciables de ce courant atent suivi la
voie des éléments nerveux. Un phénoméne remarquable décou-
vert par Hermann (1) en 1871 doit méme contribuer i restrein-
dre beaucoup la pénétration du courant : nous voulons parler
de la résistance opposée par le tissu nerveux dans le sens
transversal, laquelle se montre environ  ou 6 fois plus grande
que la résistance longitudinale. — Quant aux expériences
(Joh. Miller, Du Bois-Reymond, Chauveau) on la contraction
musculaire a suivi Uapplication d’un courant transverse, les
partisans de 'opinion courante les expliquent, un peuarbitrai-
rement, par la diffusion longitudinale de I'électricité, & droite
et & gauche des électrodes, diffusion inévitable dans toute
expérience de ce genre et dont le procédé de Hermann seul
parait étre entiérement exempt.

Ainsi les résultats négatifs signalés par la majorité des
physiologistes, aussi bien que les résultats positifs obtenus par
quelques-uns sont également entachés d’un doute : quant aux

(1) Hermann, Arek. f. d. ges. Physiol., ¥V, 5. 229, 1871.
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premiers, il n’est pas bien certain quele courant ait traversé le
nerf, et, quant aux autres, il est permis d’invoquer, pour leur
explication, les dérivations longitudinales. 11 fandrait done,
pour résoudre rigoureusement la question du courant irans-
versal, d'une part assurer le passage de I'électricité i travers
le nerl’; d’antre part, atténuer la diffusion du courant dans le
sens longitudinal au point d’en supprimer Paction : deux
conditions essentielles, dont la premiére peut étre aisément
remplie dans la pratique, tandis que la seconde, en vertu des
lois qui régissentla propagation des courants, échappe presque
complitement i toul procédé expérimental.

Pour réaliser la premiére condition, ¢’est-a-dire le passage
cerlain du courant a travers le nerl, le procédé le plus sur
consiste évidemment a disposer celui-ci entre deux électrodes
opposé¢es dont I'écartement soit égal i I'épaisseur du cordon
nervenx, de telle facon que celui-ci achéve & lui tout seul la
fermeture du circuit excitateur. L’appareil que nous décrirons
plus loin est disposé d’aprés ce principe, indiqué autrefois par
M. Chauveau, et rejeté comme trés défectueux par les physio-
logistes allemands. L'expérience nous a fait voir que ce procédé
];ue'ut donner des résultats trés précis et dignes d'intérét.

Quant & la diffusion inévitable de I'électricité suivant la
longueur du nerl, nous devons nous contenter de la veri-
fier et d'en mesurer, jusqua un cerlain point, I'étendue,
par I'étude des courants électrotoniques qu’elle détermine
dans les parties extrapolaires ; en outre, dans Uinlerprétation
des résultats de Uexcitation nous tacherons de faire la part des
effets qui lui sont propres et de ceux qui peuvenl appartenir
au vrai courant transversal qui, suivant le plus court chemin,
traverse normalement le cordon nerveux.

Les considérations générales que nous venons d'exposer et
les réflexions eritiques qu’elles suggérent, étaient nécessaires,
croyons-nous, pour préciser nettement les termes de la ques-
tion el anssi pour faire apprécier les difficultés techniques que
présente 'étude du courant transversal, une des plus intéres-
santes pour le physiologiste, non-seulement i litre de curiosité

ARTICLE N 1,
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seientifique, mais parce qu’elle touche de prés & un probléme
fondamental, la connaissance du mode d'action intime de
I'électricité sur les nerfs moteurs,

Pour nos recherches, dont le principe adéja été brievement
indiqué, nous nous sommes servi de I'appareil représenté dans
la figure 26. Il consiste essentiellement en deux plaques

Fig. 26. — Appareil pour 'excitation du nerf isolé, par le courant transversal,

métalliques, épaisses de 2millimétres, serrées entre deux lames
de glace paralléles et pouvant glisser entre ces deux lames de
maniére i s'écarter ou & se rapprocher 'une de 'autre. Une
vis de pression, a chaque extrémité, permet d’assurer un degré
convenable de frollement et de rendre impossible tout dépla-
cement impréva des électrodes, au cours de I'expérience;
celles-ci présentent d’ailleurs deux saillies latérales, qui s’ap-
puient sur le bord supéricur des lames et mettent obstacle au
glissement de haut en bas; elles sont en outre munies d’une
borne ou s'engagent les fils conducteurs isolés, trés fins et
tordns en spirale. Enfin tout lappareil est enchissé, i demeure
fixe, dans une plaque de caoulchouc durci disposée pour
s’adapler au myographe et supporter une cage en verre. Aux
“bornes latérales sont adaptés des fils de zinc amalgamé, dont



90 CHARBONNEL-SALLE.

les extrémités inférieures plongent dans deux tubes de sulfate
de zine, recourbeés an-dessous de la plague el présentant sur la
ligne médiane de Pappareil une extrémité ouverte, de facon
permettre la dérivation des courants électrotoniques par des
electrodes impolarisables.

Une patte de grenouille récemment préparée étant fixée sur
Fappareil, le nerl qu'on a laissé appendu sur une grande
longueur, repose sur le bord supérieur des lames de verre
paralleles dont il croise le plan dans une direction exactement
perpendiculaire. Les deux électrodes métalliques sont rappro-
chées avee précaution de part et d’autre jusqu’a ce que cha-
cune d’elles arrive au contact du cordon nerveux. Toutes les
parties de Pappareil étant dressées et ajustées avee le plus
arand soin, il est évident qu'un courant, pour passer dune
électrode a lautre, sera [oreé de traverser le nerf dans un sens
parfaitement transversal.

On peut reprocher & ce dispositil de permettre la polarisa-
tion des électrodes, puisque le nerf est en contact immédiat
avec des surfaces métalliques. Mais celte imperfection, qu’il
nous est impossible de supprimer, n’est pas trés grave quand
on n’emploie pas les courants continus et qu’on utilise seule-
ment, comme nous Pavons fait, lesdécharges ducondensatenr
a microfarads ou de la bouteille de Leyde, dont le pouvoir
polarisant est trés faible, & raisonde la minime quantité d’élec-
tricité gqu’elles mettent en mouvement.

Examinons maintenant les résultats de Pexpérience  ainsi
disposée. En lancant la décharge & travers le nerf, alternati-
vement dans un sens et dans autre, griace au jen du conden-
sateur, on constate d’abord un premier fait : ¢’est que, pour ob-
tenir des contractions musculaires, il faut avoir recours i une
intensité minima surpassant nolablement celle qui suffit, en
cénéral, & Pexcitation du nerf, parcourn dans le sens longitu-
dinal. Cette particularité, que nous avons constamment obser-
vée, s'explique aisément sil’on se rappelle la grande résistance
transversale du nerf signalée par Hermann, et la faible den-

sité que doit avoir le courant, disséminé dans un conducteur
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dont la section est trés considérable, ainsi que nous 'avons
expliqué ci-dessus. Il n’ya donc li rien qui doive nous sur-
prendre. Mais un phénoméne plussingulier, etdont 'interpré-
tation n’est pas aussisimple, apparaitau coursde U'expérience :
pour certaines intensités de la décharge, les secousses ne se
produisent pas indifféremment avec les deux sens, malgré la
similitude compléte qui existe dans les rapports du cordon
nerveux et des deux électrodes ; le passage du courant dansun
sens produit une forte contraction et ne produit rien quand la
direction a éLé renversée.

Un examen attentil nous fit promptement reconnaitre que
cette irrégularité dans la production des secoussesn’est qu’ap-
parente, et U'inscription graphique du phénoméne (fig. 27)
pour une série d’intensités croissantes nous a permis d’en
trouver la loi. En partant de Dintensité minima on voit
d’abord les secousses apparaitre exclusivement pour un sens
déterminé du courant (I); une intensité plus forte les rend
égales pour les deux directions, et cette égalité persiste fort
longtemps (II) ; enfin, une force trés considérable du courant
finit par amener une inversion remarquable du phénoméne :
les secousses diminuent et peuvent méme faire défaut quand
le nerf est traversé suivant la direction qui, tout & 'heure,
était seule efficace (111).

Pour interpréter le mode d’action de 'excitant, unilatéral et
inverse pour les iniensités extrémes, bilatéral avec les inten-
sités moyennes, il faut se rappeler d’abord que le sciatique de
la grenouille n’est pas plexiforme, et que les tubes nerveux
dont il se compose sont associés en faisceanx distinets, se sépa-
rant & ‘la partie inférieure de la cuisse en deux groupes, le
poplité interne et le poplité externe. 11 est facile, sur une gre-
nouille vivante, de fendre longitudinalement le sciatique en
deux moitiés et d'isoler ainsi 'un de P'antre deux faisceaux
principaux, qu'une gaine commune unit, & 'état normal, en
un seul cordon nerveux. Sil'on excite isolément les deux moi-
tiés du sciatique, on voit que la moitié interne provoque des
contractions dans le gastrocnémien et les museles postérieurs
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et profonds de la jambe ; que la moitié externe, au contraire,
laisse le gastrocnémien immobile et fait contracter le groupe
musculaire antérieur. Cette expérience bien simple suffit i
prouver que les deux poplités, simplement accolés, poursui-
vent leur trajet dansla cuisse en conservant leurindépendance
et leur situation relative.

Si maintenant nous examinons avec soin les rapports de
chaque électrode, alternativement positive et négative, avec le
nerf sciatique, disposé de telle fagon que le plan des deux
poplités soit horizontal, nous voyons la contraction du gastro-
cnémien se montrer, en premier licu, quand le sens du courant
est tel, que I'électrode en contact avee le coté interne du
cordon nerveux, ¢'est-a-dire avec le poplité interne, soit néga-
tive ; et, pour les intensités trés fortes, quand cette électrode
est au contraire positive.

Cette remarque nous indique aussitot que nous sommes en
présence d'un cas particulier d’excitation unipolaire, etles lois
établies par M. Chauveau trouvent ici leur application (1. On
se rappelle que, d’aprés notre savant maitre, le nerf est excité
d’abord par le pole négatif, puis réagit bientdt également aux
deux excitations ; on sait aussi qu'un accroissement continu
de 'intensité finit par annuler 'influence du pole négatif, tandis
que le pole positif conserve indéfiniment son activité.

Ainsi, le mode d’excitation transversale que nous avons
adopté est réductible a une forme spéciale de U'excitation uni-
polaire, appliquée & deux nerfs différents du méme animal ;
seulement, dans notre cas, les deux nerfs sontappliqués I'un &
Pautre dans toute leur longueur au lieu de se trouver éloignés
et séparés par une masse considérable de tissus.

Si Pexplication précédente est bien fondée, il doit étre pos-
sible de renverser 4 volonté le sens du phénoméne, en rendant
inverses, par un changement de situation de la patte de gre-
nouille, les rapports du nerf avec les deux électrodes. Une
autre conséquence nécessaire, ¢’est qu'en disposant le nerf de

(1) Chauveau, Comptes rendus de U'Acad. des sc., 2 novembre 1875.
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telle facon que le plan des deux faisceaux constitutifs soit ver-
tical, on doit rendre la production des secousses uniforme et
constante pour les deux directions du courant; dans cette
situation, en effet, le faiscean poplité interne est en contact i
la foisavee les deux électrodes. Les expériences spéciales que
nous avons faites i ce sujet ont pleinement justifié ces deux
déductions,

En disposant sur deux électrodes impolarisables, convena-
blement isolées, la partie du nerf située au delia de Uintervalle
des poles excitateurs, il nous a été possible de dériver et d’étu-
dier avee soin les courants électrotoniques trés intenses qui se
développent sous Iinfluence de Pexcitation transversale (1).
Dés que U'intensité de la décharge atteint le degré nécessaire
pour provoquer une secousse, I'électrométre révéle, par les
oseillations de la colonne capillaire, la production de I'élec-
trotonus. L’écrasement du cordon nerveux, entre la région
dérivée et la région excilée, supprime entierement le phéno-
meéne, et démontre ammsi: la véritable nature de ces courants.
Ces manifestations électrotoniques sont-elles dues au courant
transversal lui-méme? ou bien aux dérivations longitudinales
de ce courant, ascendantes dans une moitié du cordon ner-
veux et descendantes dans 'autre moitié? (voy. fig. 28.) Cette
derniére supposition, conforme & Popinion de Du Bois-Rey-
mond et de Pfluger, est rendue trés probable par ce fait, que
les courants électrotoniques ainsi dérivés présentent une ex-
tréme irrégularité, quant & leurs sens et a leur intensité. 11 est
aisé de comprendre qu unsegment de nerf, parcourn en méme
temps et en sens contraire par denx courants longitudinaux,
et présentant par conséquent deux états électrotoniques in-
verses, doit accuser i I'électrométre des effets trés variables,
suivant les points touchés par les électrodes de dérivation. Les
deux états inverses peuvenl méme se compenser en partie, ou

(1) Cest & I'aide de I'électrométre de Lippmann que nous avons étudié 1'élec-
trotonus développé par les courants instantanés, La méthode suivie dans ces
recherches ainsi que les résultats obtenus seront décrits plus longuement dans
le 4* chapitre de notre mémoire.

ARTICLE N° 1.
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stannuler entitrement, cas qui s'est présenté [réquemment
dans nos expériences.

Nous avons essayé de représenter schématiquement par la
figure 28 la disposition du nerfl entre les électrodes et la diffu-
sion longitudinale du courant dans notre expérience. On voil

que le pole positif étant appliqué au coté -
interne du nerl sciatique, divisé en deux i
moitiés longitudinales par la ligne pone- N

tuée mm', les courbes déerites par le A
courant dans le nerl sont divergeites '
dans le poplité externe (PE) et conver-
gentes dans le poplité interne (P1), qui
touche au pole négatif et se distribue au
gastrocnémien (). Chaque moitié lon-
gitudinale du sciatique présente par
conséquent deux états de polarisation
de sens inverses; et si nous considérons
seulement la partie du nerf située entre
les électrodes et les muscles, nous voyons
que le PE est le sitge d’une polarisafion vig. 25, — Sehéma indi-
descendante, tandis que le PLest le sitge 34, e e
d’une polarisation ascendante. Cesont liy 14" 1o nert seutique.
exactement les phénoménes d’électrotonus décrits par Morat
et Toussaint (1), dans le cas d’excitation unipolaire. Les résul-
tats de I'irritation transversale, telle que nous I'avons prati-
quée, au moyen d’électrodes métalliques, sont donc en par-
faite concordance avec les lois de 'excitation unipolaire, soit
au point de vue de la production des secousses, soit en ce qui
concerne les manifestations électrotoniques.

Une vérité incontestabie ressort de 'exposé précédent : ¢’est
la possibilité d’exciter un nerf’ par un courant, lapplication
des électrodes étant rigoureusement transversale. Voila le phé-
nomeéne extérieur, en quelque sorte, le produit brut de notre
expérience ; et les considérations auxquelles nous nous sommes

(1) Morat et Toussaint, Comptles rendus de I Acad. des sc., 1877.
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livré, l'expliquent, croyons-nous, d'une facon satisfaisante.
(’est en invoquant les courants dérivés suivant la longueur du
nerf, leur direction et leur influence électrotonisante, que nous
avons rendu compte du mode particulier, suivant lequel les
contractions se sont produites ; rien n'a été dit du vrai courant
transversal et de son action propre, ¢’est-d-dire de ce qui con-
stitue le fond méme de la question. Quelle part faut-il attri-
buer dans les phénoménes observés a cette fraction du cou-
rant qui traverse directement le nerfentre les deux électrodes?
L’existence de ces filets directs est indubitable, et méme,
d’apres les lois physiques de la diffusion électrique, il est pro-
bable qu’ils 'emportent en intensité sur les ramifications
longitudinales. Notre expérience par sa nature méme ne sau-
rail répondre directement & cette question; elle est propre
seulement & élablir un rapprochement intéressant entre les
fails observés dans les conditions particuliéres ot nous nous
sommes placé et les lois générales de D'excitation unipolaire.

D’autre part, le désaccord que nous avons signalé entre les
résultats de Tschirjew et ceux d’Albrecht et Meyer, résultats
obtenus en suivant la méme méthode, ne permet pas, quant i
présent, de trancher définitivement la question du courant
transversal proprement dit. Remarquons toutefois que I'inac-
tivité de ce courant s'accorderait trés bien avee nos résultais
expérimentaux, puisque ¢’est en invoquant les dérivations lon-
gitudinales que nous 'avons expliqué.,

Pour compléter notre étude du courant transversal, il nous
reste arendre compte d'une série d’expériences faites suivant
le procédé de Galvani, ¢’est-d-dire en disposant le nerf per-
pendiculairement sur un conducteur humide traversé par le
courant. Pour éviter la polarisation, nous nous sommes servi
d’un fil de chanvre trés fin, d’une longueur de 4 centimétres,
imbibibé d'une solution & = de chlorure de sodium et plon-
geant, par ses deux extrémités, dans les tubes & sulfate
de zinc de Pappareil représenté figure 12; ce fil est main-
tenu en extension, griace & deux petits bouchons en liége
qu'il traverse a frottement et qui s’adaptent exactement aux

ARTICLE N° 1.
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tubes. Le nerf, placé en croix sur le fil, repose par sa portion
libre sur les deux électrodes de I'électrométre de Lippmann ;
on peut donc observer simultanément les phénomdénes d'exci-
tation et les manifestations électrotoniques. Le résullat géné-
ral de nos expériences est absence d’excitation, méme pour
de trés forts courants (30 El. Daniell, ° 60 du rhéochorde),
quand le nerf, récemment préparé, repose surle fil par sa
partie moyenne, laquelle est & la fois moins excitable et plus
élroite.que la partie supérieure, Mais nous avons toujours, au
contraire, obtenu el enregistré des séries régulicres de se-
cousses, avec des intensités assez faibles (30 El. Daniell, n° 5
du rhéochorde) lorsque le nerf étail mis en contact avee le cir-
cuit au niveau de sa partie extréme et plexiforme, dont exci-
tabilité est plus forte et le diamétre plus considérable. Les
secousses se produisent souvent avec les deux directions du
courant dans le fil, souvent aussi elles font complétement dé-
faut pour un sens, sans qu'il soit possible de saisir la raison
de telles différences. Quant aux effets électrotoniques, ils sont
nets et constants, toutes les fois que le nerf est excité ; ils ces-
sent aussitot par 'écrasement du nerf dans la région intermé-
diaire. Une influence digne d’étre notée est celle qu’exerce sur
le résultat de I'excitation le diamétre du cordon nerveux mis
en contact avec le fil : cette influence est rendue bien manifeste
par ce fait que la partic moyenne du nerf, qui donne en général
un résultat négatif, est fortement excitée au contraire quand
on en double le diamétre en la repliant sur elle-méme avant
de la disposer en croix sur le fil. Il est trés vraisemblable que,
dans ce cas, 'intensité du courant dérivé qui traverse le cor-
don nerveux est augmentée par 'accroissement de Uintervalle
de dérivation.

it. ETUDES. — SC. NAT. iXIve T. — ART. N |
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CHAPITRE IV

PRODUCTION DE L'ELECTROTONUS PAR LES COURANTS INSTANTANES

Les phénoménes physiologiques manifestés par les nerfs
moteurs soumis & I'influence des courants, considérés dans
leur ensemble sont de deux ordres :

1° Les phénoménes d’exeitation

2 Les phénoménes électrotoniques.

Les premiers nous sont révélés, soit par la contraction mus-
culaire, soit par la-variation négative du courant nerveux.

Les seconds se présentent sous deux aspects différents :
nous avons affaire, d'une part, a I'électrolonus proprement
dit, consistant en une production de forces électro-motrices
nouvelles dans les régions extrapolaires du nerf traversé par
le courant ; d’autre part, aux modifications électrotoniques de
I'excitabilité. Ces deux effets des courants sont, d’aprés les
recherches de Pfliiger, liés par un rapport si intime, que la
plupart des physiologistes, surtout en Allemagne, les com-
prennent sous la dénomination commune d’électrotonus.

Dans les chapitres précédents, nous avons examiné 'action
physiologique de Iélectricité, manifestée extérieurement par
les contractions du muscle, en accordant une attention spé-
ciale aux effets des courants instantanés. Cette étude nous
améne & poser la question suivante : les courants instantanés
possédent-ils le pouvoir électrotonisant?

Cette question n’a jamais, a notre connaissance, recu de
solution expérimentale directe. Sans doute les physiologistes
ont été conduits, par analogie, 4 penser que les flux instanta-
nés possédent la propriété de développer I'électrotonus ; autre-
ment, il y aurait entre les courants instantanés el continus
une différence d’action fondamentale et peu vraisemblable.
En ce qui concerne plus spécialement les modifications élec-
trotoniques de I'irritabilité, Wundt (1) @ montré que les cou-

(1) Wundt, Arck. f. Anat.u. Physiol., 1859 el 1861.
ARTICLE %° 1.
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rants de courte durée sont capables de produire les mémes
effets que les courants continus ; seulement ces effeis sont plus
laibles el plus fugaces. Nous nous proposons, dans le présent
chapitre, d’exposer les résultats de nos recherches sur I'élec-
trotonus proprement dit, c’est-d-dire sur les courants déve-
loppés dans les régions extrapolaires par les décharges du con-
densateur micro-Faraday ou dela bouteille de Leyde.

Une démonstration indirecte de I'état électrotonique déve-
loppé dans les cordons nerveux par les flux instantanés, ressort
d'un phénomene de contraction secondaire, signalé en 1860,
par M. Chauveau (1). Oun savait, depuis les découvertes de
Du Bois-Reymond, qu’un nerf en contact par deux points, ou
méme par une surface plus étendue avec un musele peut étre
excité au moment ot le musele se contracte : ¢’est le phéno-
meéne de la contraction secondaire due & la variation négative
du muscle en construction. Du Bois-Reymond avait déerit en
outre la contraction secondaire produite par le contact d'un
nerf avec un autre nerf excité; et il avait signalé cette particu-
larité importante que Pagent électrique est seul ap e & déter-
miner, dans ce cas, la contraction secondaire. Ge n’était donc
pas & la variation négative du courant nerveux, mais unigue-
ment a I’électrotonus développé par le courant voltaique, qu’il
était possible d’attribuer le phénoméne. Lorsque M. Chau-
veau obtint & son tour la contraction secondaire en employant
les décharges d’électricité statique et les courants induits,
la réalité de I'électrotonus produit par ces courants instan-
tanés fut indirectement établie par une déduction néces-
saire.

L’observation directe des élats électrotoniques instantanés
exige un appareil tout spécial; les galvanométres, communé-
ment emplovés par les physiologistes dans les recherches
d’électricité animale ne présentent point une mobilité suffi-
sante, quelque léger et sensible que soil le systéme astatique.
L’électrométre de Lippmann (2), fondé sur les relations exis-

(1) Chauveau, Journal de la physiol., 1860, p. 553 el suiv.
(2) Lippmann, These de Paris, 1875. — Nous rappellerons que I'électrométre



100 CHARBONVEL-SALLE.

tant entre les phénomeénes électriques et capillaires, nous a
permis, grice a sa mobilité extréme, d’éludier minutieuse-
ment Uélectrotonus instantané el d’en comparer les lois avee
celles que Du Bois-Reymond a établies pour I'électrotonus
développé par les couranls continus.

En renvoyant pour plus de détails an mémoire de auteur,
nous indiguerons seulement ici la disposition générale et le
mode d’emploi de appareil. Un tube vertical étiré i son extré-
mit¢ inférieure en un capillaire trés fin, plonge par cette extré-
milé dans un vase de verre rempli d’eau acidulée et dont le
fond est occupé par une certaine quantité de mercure. Si 'on
verse du mercure dans le tube, le métal pénétre dans la partie
rétrécie en présentant un ménisque convexe et, si 'on n’éléve
pas trop la pression, demeure suspendu & un niveau fixe en
vertu de la résistance capillaire. Le mercure du tube et celui
du vase inférieur ¢tant mis en communication par des fils mé-
talliques avee une source d’¢lectricité, la différence de tension
¢lectrique modifie la résistance capillaire et détermine un dé-
placement du ménisque dans le sens ot le courant tend & se
produire. Le ménisque reste dans sa nouvelle situation d’équi-
libre aussi longtemps que persiste la différence des tensions;
tel est le cas des courants continus. Mais appareil est sensible
aux couranls instantanés de la plus courte durée et la mobilité
du ménisque est telle qu’il traduit fidélement, par ses oscilla-
lions, des différences de tension se succédant avee une grande
rapidité.

Un microscope, dont oculaire est muni d’un réticule, est
braqué sur la colonne capillaire et permet d’estimer, assez
exactement, I'étendue et la rapidité des oscillations,

Le dispositif expérimental est celui qu'onemploie dordinaire
pour la démonstration de I'électrotonus au moyen des cou-
rants continus : un nerf récemment préparé est parcouru dans
une certaire élendue par le courant polarisant; on dérive les

de Lippmann a déja été utilisé par Lippmann et Kuhne, pour diverses expériences
¢lectro-physiologiques, en particulier pour la variation négative du muscle sou-
mis & une excitation instantanée.
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courants électrotoniques & une distance variable de la partie
intrapolaire & 'aide de deux électrodes impolarisables termi-
nant le circuit de I'électrométre. L'éerasement du nerf, pra-
tiqué dans la région intermédiaire ou dérivante, doit supprimer
immédiatement toute manifestation électrotonique; ¢’est la,
on se le rappelle, le eritérium infaillible de ces phénomines.

Pour éviter toute dérivation accidentelle des courants, ca-
pable d’induire en erreur, nous avons apporté un soin toul
particulier & U'isolement des électrodes de dérivation ; ces pri-
cautions élaient rendues nécessaires par la facilité avee laguelle
diffusent les courants instantanés, courants constitués par de
faibles quantités d’électricité, mais dont le potentiel est trés
élevé. Deux tubes de verre, rétrécis et recourbés en crochets i
leur extrémité inférieure, sont fixés & une plagque de gutta-per-
cha, suspendue par quatre fils de soie d'une grande longueur
4 un support isolant, Aprés avoir introduit dans les tubes de
verre une certaine quantité de kaolin humide, onachéve de les
remplir avee la solution de sulfate de zine, dans laguelle
plongent deux fils de zine amalgamé; des fils de cuivree tris
fins et recouverts de soie l'ﬂntunrnmuniqnur les ¢lectrodes ainsi
constituées avec I'électrométre. La patte de grenouille est dis-
posée sur appareil ordinaire (fig. 3); la moitié inférieure du
nerf est appliquée sur les denx électrodes fixes de appareil,
tandis que la partie extréme est soulevée sur les deux élec-
trodes en crochet. La mobilité du support 1solant permet de
faire varier la situation de appareil de dérivation, d’allonger
ou de raccourcir i volonté la région intermédiaire du nerf.

Jamais, avec ce dispositif, nos expériences n’ont été trou-
blées par aucune diffusion accidentelle du courant polarisant,
diffusion qui se produit trés facilement quand on emploie des
courants instantanés de forte intensité.

Notre examen a porté sur I'électrotonus développé dans Lrois
conditions différentes d’application du courant :

1° Dans le cas de polarisation par le courant lnngit.udina];

2° Dans le cas de polarisation par le courant transversal ;
3° Dans le cas d’excitation unipolaire.
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Nous avons indiqué déja (p. 76) les effets du courant trans-
versal relativement & 1'électrotonus ; nous n'y reviendrons pas
ici; quant anx phénomeénes observés dans le cas d’excitation
unipolaire, ils s’accordent de tous points avec ceux que Moral
el Toussaint (loc. eit.) ont observés en employant les courants
de pile. Nous ne saurions mieux faire que de renvoyer pour
plus de détails & la note de ces physiologistes.

Nous déerirons done seulement les résultats obtenus en
slectrotonisant le nerf par les courants longitudinaux.

Ezxpériences. — Un nerf frais est disposé sur 'appareil i la
maniére indiquée. Les électrodes de dérivation, écartées de
6 millimétres, sont appliquées sur la partie extréme du cordon
nerveux, au voisinage de sa section. Introduisons, par la fer-
meture de interrupteur, le segment nerveux dérivé dans le
circuit de I'électrométre. Nouns constatons aussitot un dépla-
cement du mémsgue  sous I'mfluence du courant nerveux
propre, dont la direction est descendante & 'intérieur du nerf.
Ce déplacement est permanent, comme le courant lui-
méme, et le ménisque reste immobile dans sa nouvelle situa-
tion.

Faisons passer maintenant dans la partie inférieure du nerf
les décharges graduées du condensateur & 1 microf., alterna-
tivement ascendantes et descendantes. Dés que Uintensité de-
vient suffisante pour provoquer des secousses musculaires,
parfois méme avec les intensités inférienres a la minima, nous
voyons apparaitre les élals électrotoniques inslantanés. La
colonne de mercure oscille de part et d’autre de sa position
d’équilibre, marquée par le fil transversal du réticule. Les
oscillations sont trés rapides; toutefois cette rapidité n’est pas
telle qu'on ne puisse neltement constater une différence dans
Pétendue relative des excursions de ménisque : ¢’est pour la
direction descendante du courant polarisant que cette étendue
est toujours la plus considérable. Les trés faibles courants,
dont I'effet polarisant est nul avec la direction ascendante, im-
priment déja au ménisque un mouvement assez sensible lors-
quils parcourent le nerf suivant la direction inverse.

ARTICLE N* 1.
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Pour se rendre compte de cette différence, il suffit de se
rappeler les rapports des courants électrotoniques avee le cou-
rant nerveux : suivant que le courant polarisant est descen-
dant ou ascendant, I'électrotonus est de méme sens que le
courant nerveux, ou de sens opposé. Dans le premier cas, le
courant nerveux est renforcé, dans le second il est affaibli. Du
Bois-Reymond a donné i ces denx états inverses les noms de
phase positive et de phase négative et a démontré que cette
derniére est toujours plus faible. Cette loi, établie pour les
courants polarisants continus, est donc valable, d’aprés nos
observations, pour les courants instantanés.

En examinant successivement les diverses circonstances qui
influent sur le développement de P'électrotonus instantané,
nous avons obtenu des résultats parfaitement conformes aux
données classiques établies par Du Bois-Reymond. De méme
que pour les courants continus l'aceroissement d’inlensité
produit, jusqu'a une certaine limite, un accroissement des
¢tats de polarisation, de méme encore, les phénoménes sont
renforcés ou affaiblis par la diminution ou 'augmentation de
la distance comprise entre la région polarisée et la région
dérivée. Enfin, en suivant, pendant le dépérissement du nerf,
I'amoindrissement progressif de I'électrotonus, nous avons vu
la phase négative diminuer d’abord plus vite que la phase
positive et la différence normale s’accentuer ainsi davantage.
La premiére demeure ensuite longtemps stationnaire, tandis
que la seconde continue & s’affaiblir, de telle sorte que la dif-
férence finit par disparaitre.

L'influence exercée par la duréde des courants instantanés
sur les caractéres de I'électrotonus mérite une attention toute
particuliére. En polarisant le nerf par les décharges du conden-
sateur gradué, tantotavec 1 microfarad, tantt avee 10, la rapi-
dité plus grande de 1'oscillation de la colonne capillaire dans le
premier cas frappe tout d’abord. La différence esl surtout
manifeste quand on compare successivement les états de pola-
risation développés au moyen d'une bouteille de Leyde de
faible capacité et du condensateur a 10 microfarads. Dans le pre-
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mier ¢as, le ménisque saute, pour ainsi dire, si brusquement
qu'il est impossible & 'eeil de le suivre ; dans le second cas, les
périodes d’ascension et de descente se succédant sans inter—
valle de repos, ont une durée assez considérable.

Nous avons comparé plus rigoureusement les pouvoirs élec-
trotonisants des flux instantanés de diverses durées par le
prociédé indiqué déja page 52, Un méme nerfl est polarisé sue-
cessivement par deux décharges de méme sens, descendantes
par excmple; 'une est fournie par1 microfarad relié i la source
de tension 10, I'autre par 10 microfarads reliés & la source de
tension 1. Le nerl est ainsi traversé par des courants égaux
comme quantité, et trés différents sous le rapport de la durde.
Gelte expérience nous a conduit i constater de nonveau la plus
courte durée du phénoméne électrotonique produit par le cou-
rant le plus bref, fait qui nous est déjh connu et que nous
observons ici dans des conditions meilleures de précision.
Mais nous avons encore oblenn constamment un autre résul-
tal, surprenant an premier abord : en comparant sous le rap-
port de Pamplitude les oscillations de I'électrométre, nous
avons vu les courants les plus brefs produire les oscillations les
plus étendues. 11 ne fandrait point conclure de ce résultat que
Pintensité du courant électrotonique est plus grande quand le
rourant polarisant présente une moindre durée ; en d’aulres
lermes, que les courants les plus brefs possédent, au plus haut
degré, le pouvoir ¢lectrotonisant. Déja en interprétant le phé-
nomeéne de la lacune (p. 51), nous avons, pour des raisons
physiologiques, admis une opinion toute contraire. Mais la
contradiction n’est ici qu’apparente. Il suffit, pour s’en rendre
comple, de se rappeler que dans I'électrométre de Lippmann
I'élendue des oscillations n’est point en rapport avec /intensité
des courants, comme les déviations d’un galvanométre, mais
bien avec la différence de potentiel des deux poles. L’élec-
trométre mesure donc seulement la force électromotrice et
non 'intensité des courants électrotoniques.

- En résumé, 'ensemble de nos expériences nous autorise i

conclure que les états ¢lectroloniques sont soumis aux mémes
ARTICLE N° 1.
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lois régulatrices, qu’ils soient développés par les courants ins-
tantanés ou par les courants conlinus.

CONCLUSIONS

Les faits observés au cours de nos expériences et les explica-
tions théoriques que nous en avons déduites peuvent &tre
condensés dans les propositions suivantes :

1° Relativement & Pexcitabilité des nerfs moteurs explorés
aux divers points de leur trajet a 'aide des courants instan-
tanés :

. Nerfs sectionnés. — Les nerfs sectionnés el isolés présen-
tent, lorsqu’ils sont absolument frais, une décroissance régu-
liere de Dexcitabilité, de la section vers le muscle. — Toute
section pratiquée sur un nerf intact produit un aceroissement
trés notable de Uexcitabilité. Cette modification est instanta-
née ; elle affecte d’emblée toute I'étendue dn nerf sous-ja-
cente a la section ; son maximum est au voisinage immédiat
de la lésion expérimentale.

On peut, par des sections répétées, relever & plusieurs
reprises I'excitabilité dans un nerl déja affaibli. -

La sectionde la moelle n’exerce aucune influence immédiate
sur I'irritabilité du nerf moteur.

La suractivité que les sections impriment aux propriétés
des nerfs ne se manifeste pas seulement par Paptitude plus
grande de ceux-ci & provoquer des secousses musculaires,
mais aussi par I'énergie augmentée des manifestations électro-
toniques.

“b. Nerfs intacts. — Les nerfs moteurs intacts et maintenus
autant que possible dans leurs conditions normales différent
profondément des nerfs coupés, sous le rapport de la réparti-
tion des degrés divers d’excitabilité. Certaines régions trés
circonserites présentent une irritabilité supérieure. Pour le
sciatique de grenouille, on observe deux maxima, 'un au
niveau de I'émergence desrameaux fémoraux, 'autre au niveau
de la bifurcation du nerf. -
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D’aprés les faits précédents, il est légitime d’attribuer la
répartition spéciale de Vexcitabilité sur le nerfisolé et frais,
la section elle-méme. Ces fails sont peu favorables a la théorie
du « grossissement en avalanche » de I'excitation.

2° Relativement a I'excitation par les décharges du conden-
sateur,

a. Condensatenr de grande surface (10 microf). — Quel que
soit le mode de préparation employé, les nerfs musculaires
excités par des courants ascendants et descendants d’inlensité
régulitrement croissante, réagissenten premier lien au courant
ascendant ; puis deux réactions égales répandent aux courants
des deux directions; enfin, I'intensité augmentant toujours,
le courant ascendant cesse définitivement de produire des
secousses.

L’activité prédominante du courant ascendant faible s’ex-
plique, pour le nerf isolé, par les différences locales d’exeita-
bilité; pour les préparations nervo-musculaires de Ritter et
de Marianini, par les différences locales de densité.

Le sens du courant ne posséde aucune influence propre.

b. Condensatenr de faible surface (1 microf.). Le fait essen-
tiel qui caractérise I'action de ces courants est une interruption
ou lacune dans la série des secousses provoquées par le cou-
rant ascendant. A celle interruption correspond une légére
augmentation d’activité du courant descendant.

Les secousses qui reparaissent aprés la lacune présentent
un retard considérable sur I'excitation.

Quant & I'interprétation du phénoméne de la lacune, nous
rejetons 'hypothése d’une double excitation produite par une
fermeture et une ouverture condensées dans un courant in-
stantané. Le fait s'explique en admettanl que les courants
brefs du condensateur a faible surface possédent, relativement
a leur pouvoir excitateur, un plus faible pouvoir électroto-
nisant.

En somme, le condensateur a grande surface produit des
effets physiologiques identiques & I'excitation de fermeture

d’un courant continu; le condensateur de surface dix fois
ARTICLE N° 1.
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moindre produit des effets analogues & ceux des courants d’in-
duction.

Le nerf sectionné en voie de dépérissement présente en cha-
que point de son étendue une légére augmentation d’excitabilité
précédant la perte définitive des propriétés motrices.

Il en résulte que la loi des secousses du nerf dépérissant est
identique & la loi des secousses du nerf frais excité par des
courants de force croissante.

L’allongement de la région excitée exerce, pour les deux
directions des courants, une influence favorable sur l'exci-
tation.

Quant au rapport entre la valeur de I'excitant électrique
et la forme des secousses, il peut se formuler ainsi : & partir
de la secousse minima, la durée et la hautewr vonl en augmen-
tant jusqu’a ce que la premiére atteigne son niveau le plus
élevé; la durée seule continue alors sa marche progressive.
Jamais dans nos expériences nous n’avons vu se produire les
secousses supra-maximales.

Le courant transversal appliqué au nerf au moyen d’élec-
trodes métalliques produit des secousses suivant un mode
dont la raison nous est donnée par les lois de I'excitation uni-
polaire.

3° Relativement a I'électrotonus :

Les courants instantanés possédent le pouvoir de dévelop-
per I’électrotonus.

Les états électrotoniques sont soumis aux mémes lois régu-
latrices, qu’ils soient produits par les courants instantanés on
par les courants conlinus.
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APPENDICE

Apres avoir exposé les fails recueillis au cours de nos re-
cherches, il n’est peut-étre pas inutile de jeter un rapide coup
d’eeil sur la théorie générale par laquelle les physiologistes ont
cherché & pénétrer le mécanisme de Uexeitation électrique.
Nous serons bref sur ce sujet, n’ayant point 'autorité néces-
saire pour traiter a fond cette importante question,

Tandis que M. Chauveau, dans le mémoire que nous avons
souvent cité, déterminait le mode d’action spécifique des deux
poles des courants, continus ou instantanés, Pfliiger, observant
de son c¢oté les mémes faits, établissait un rapprochement
entre les phénomeénes d’excitation et les manifestations électro-
toniques. Il admettait que la naissance et la disparition des
deux états de catélectrotonus et d’anélectrotonus, produits
respectivement au pole négatif et au pole positif, étaient la
caunse essentielle de Dirritation nerveuse, el résumait sa doe-
trine par cet énoncé bien connu : « le nerl est excité par 'ap-
parition du catélectrotonus et la disparition de 'anélectro-
lonus ».

Cette loi, admise comme une vérité démontrée par tous les
physiologistes allemands, n’est en réalité quune hypothése,
fort séduisante & la vérité, fondée sur la concordance remar-
quable qui se révéle lorsqu’on étudie parallélement action
excitatrice et I'action électrotonisante des deux poles dn cou-
rant. Mais pour étre légitime, cetie hypothése devrait s’appli-
quer également & tous les faits connus; elle devrait embrasser
dans une explication commune I'ensemble des phénoménes
d’excitation ¢lectrique. Or, une série de faits bien détablis
échappe & la loi de Pfliiger : nous voulons parler des résultats
de I'excitation unipolaire mis en lumiére par M. Chauveau et
qui méritent d’étre pris en grande considération, car ils repré-
sentent le mode d’action de I'électricité sur les nerfs moteurs
dans des conditions rigoureusement physiologiques. Hermann,
dans son récent ouvrage, tranche cette difficulté en refusant a

I'excitation unipolaire toute signification précise. Rappelons
ARTICLE N° 1.
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1ci la définition de Pexcitation unipolaire donnée par M. Chau-
veau : « Jappelle excitation unipolaire laction locale exercée
par les courants sur les nerfs, au point d’application d'une
électrode, quand cette électrode est seule en contact avee le
nerf conservé en place dans ses rapports normaux, et ne peut
guére agir efficacement qu’au point de contact lui-méme, i
cause de la grande diffusion qui, au dela, disperse immédiate-
ment le courant dans toutes les directions. » Dans ces condi-
tions, on voit toujours, i la fermeture d'un courant d’intensité
croissante, le pole négatif. provoquer la secousse avant le pole
positif; puis, I'égalité s’établir entre les deux poles; enfin, le
négatif cesser d’agir si le courant est continu, tandis que le
positil conserve indéfiniment son activité. Rappelons encore
que Morat et Toussaint ont démontré existence de deux états
de polarisation bien déterminés, polarisation convergente avec
le pole négauf sur le nerf, divergente avec le pole positif.

Ces phénoménes se manifestent avee une telle netteté qu'il
nous est impossible de les considérer avec Hermann comme le
résultat d’une diffusion irrégulicre et variable du courant,
n'affectant aucune direction déterminée. La constance et la
régularité des effets observés révele certainement une réelle
différence dans le mode d’action des deux poles. Si done on
veut adapter aux faits d’excitation unipolaire la doctrine de
I'électrotonus, il est nécessaire de faire subir & la formule
classique une profonde modification : au catélectrotonus et i
I'anélectrotonus il faudrait substituer I'électrotonus convergent
ou divergent, suivant que le pole négatif ou le pole positif est
en contact avec le nerf. Le premier posséderait la priorité
excitatrice avec les intensités faibles; la disparition de son
activité, lorsque son intensité devient trés forte, s’expliquerait
naturellement par la production de I'obstacle & la transmission
nerveuse au-dessous du point d’application de I'électrode, la
partie inférieure du nerf étant polarisée par une branche dé-
rivée de direction ascendante.

Mais il importe de se rappeler que le rapport de causalité,
généralement admis entre I'électrotonus et 'excitation, n'est
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qu'une conception ingénieuse, propre i synthétiser un grand
nombre de faits et non démontré rigonreusement dans I'état
présent de la science. Il n’y a en réalité qu'une notion soli-
dement établie, touchant 'action de I'électricité sur les nerfs
moteurs : ¢’est la notion des actions polaires,

Vu et approuvé, Paris, le 24 mai 1881,

Le Doyen de la Faculté des sciences,

MILNE EDWARDS.

Vu et permis d’imprimer, le 24 mai 1881,
Le Vice-Recteur de I' Académie de Paris,
GREARD.
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RECHERCHES

SUR

LE ROLE PHYSIOLOGIQUE DU TANNIN

DANS LES VEGETAUX

AVANT-PROPOS

Je me propose, dans ce travail, de résumer les nolions
acquises et de décrire quelques expériences nouvelles sur le
mode de production et le role physiologique du tannin dans
les végétaux.

Sous le nom générique de tannins, les chimistes désignent
plusieurs composés que différencient certaines réactions,
mais que des propri¢lés communes trés importantes unis-
sent en un méme groupe naturel : rappelons parmi les carac-
teres fondamentaux de toutes les especes de tannins, la pré-
cipitation de la gélatine et des abuminoides, la coloration
bleu-noiritre ou verte par les sels de lesquioxyde de fer.
Dans une étude physiologique il serait sans intérét et d’ail-
leurs tris difficile de prendre en considération les différences
chimiques des divers fannins; l'identité de composition
semble, en effet, assigner 4 tous ces composés le méme role
dans les phénomenes chimiques de la végétation. Je prendrai
en conséquence le terme « fannin ou acide tannique » dans
son acception la plus générale.

Quelles sont les conditions vitales qui favorisent ou empé-

*
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chent la produection du tannin dans les tissus de la plante?
Quel est 'emploi ultérieur de cette substance aux diverses
phases de la végétation ? Déposée dans les organes sous
forme liguide ou granuleuse, est-elle senlement un résidu
excrémentitiel, un caput mortinun des réactions chimiques
de la vie; ou bien peut-elle jouer, au méme titre que le
sucre et 'amidon, le rdle de réserve nutrilive? A ces ques-
tions, les physiologistes ont répondu de diverses maniéres,
et le défaut de concordance de leurs opinions m’a engagé a
entreprendre de nouvelles recherches.

Je diviserai le présent mémoire en deux parties :

Dans la premiere seront résumés les faits signalés et les
idées ¢mises par les auteurs qui m’ont précede.

La seconde partie comprendra :

1° L'étude de la distribution et de la structure des cellules
tanniferes dans un nombre restreint d’especes, herbacées ou
ligneuses, sur lesquelles ont porté mes expériences.

2° Cette connaissance anatomique une fois acquise j'expo-
seral les résultats obtenus en faisant varier expérimentale-
ment les conditions exlérieures d'exislence.

PREMIERE PARTIE

HISTORIQUE

Les recherches publiées jusqu’a ce jour sur la distribution
et I'usage physiologique du tannin se divisenl en deux catégo-
ries : les unes, purement anatomiques, ont porlé sur les réac-
tions microchimiques de ce composé, sa répartition au sein
des tissus végétaux, les formes diverses qu'il peut présenter ;
les autres, poursuivies aux diverses pbases de I'évolution
végélative, ou dans des condilions variées, autorisent quel-
ques déductions physiologiques.

Les premitres notions sur se sujet sont dues, je crois, a
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M. Karsten. Cet aunteur, des 1857, appela 'attention sur
I'abondiance considérable de 'acide tannique dans un grand
nombre de végélaux. En 1861, M. Hartig (1), dans son Trauté
@ lusage des forestiers, fit pour la premiere fois la remarque
que le tannin du chéne est logé sous forme de granules soli-
des dans des cellules correspondant a celles qui, chez d’autres
plantes, servent & emmagasiner les matiéres de réserve granu-
leuses ; que ces formations granuleuses se dissolvent dans la
seve printanmiere ala méme époque el de la méme fagon que
I'amidon ; qu'a I'état sec les cellules se colorent par les sels
de fer en brun eclair et ne bleuissent qu'aprés une addition
d’eau. — Dans des publications ultérieures, M. Hartig a
maintenu ses premiers énoncés en les appuyant sur de nou-
velles observalions.

Vers la méme époque, M. Wigand (2), dans un mémoire
important, résuma sous forme de propositions les résultats
de nombreuses recherches. Les faits observés par ce botaniste
sont de deux ordres : les uns concernent la répartition du tan-
nin dans les diverses cellules; les autres, 'évolution de celtte
substance aux dges successifs de I'organisme végétal. Je dois
analyser avec quelque détail le travail de M. Wigand, par-
ce qu'il peut étre regardé comme 'origine de la théorie, assez
généralement acceplée, d'aprés laquelle le tannin serait un
équivalent physiologique des matieres de réserve. Dans le
cours de la vie des cellules, d’aprés M. Wigand, c'est dans le
premier état (état cambial) que le tannin y est surtout abon-
dant; plus tard, il peut présenter dans cerlaines cellules
(liber et bois) des phases alternatives d’angmentation et de
diminution, en rapport avec les saisons. Quand le contenu
tannique d'une cellule est ainsi soumis & des variations pério-
diques, le maximum de ce contenu s’observe au prinlemps

(1) Hartig, Traité a Pusoge des forestiers, 1861; t. 1, p. 269, — Méme au-
teur, Botan, Zeit., 1863, p. 53 et 237; — id. Sur le tannin du chédae. Stuttgard,
1569,

(2) Wizand, Propositions sur Uimportance physiologique du tannin et des ma-
tidres colorantes des plantes (Bot. Zeit., 1862, p. 124}
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et en ébé, c'est-a-dire a I'époque de la végétation ; le mini-
num, en hiver, ¢'est-a-dire dans la saison du repos. M. Wi-
gand insiste sur ce résullat intéressant, que ces variations de
quantité sont inverses de celles que présente 'amidon, abon-
dant surtout en hiver dans les organes persistants, rare au
contraire pendant I'été dans les tissus en végétation active.
Outre cette périodicité annuelle, 'alternance entre le tannin
et 'amidon se manifeste encore aux différentes époques de la
vie de I'individu. En effet, chez beaucoup d’arbres :

L'embryon est dépourvu le tannin, mais amylifere;

La jeune plantule contient du tannin, mais pas d’amidon ;

Le jeune bourgeon, dans sa premiere ¢ébauche, renferme
du tannin et pas d’amidon ;

Le bourgeon, pendant le repos d’hiver, est dépourvu de
tannin, mais contient de I'amidon ;

La jeune pousse, pendant son développement ou prin-
temps, renferme du tannin, mais pas d’amidon ;

La jeune pousse apres cessation de l'accroissement en
longueur, est dépourvue de tannin (ou n'en contient qu'en
faible quantité) et renferme de I'amidon, souvent en grande
abondance.

« Des faits précédents, il ressort, dit I'auteur, que le tan-
nin est un facteur important dans les phénoménes chimiques
de la vie des plantes, et qu'au point de vue physiologique on
doit le considérer comme un membre de la série des hydrates
de carbone. »

On voit par ce résumé que M. Wigand attribue nettement
au tannin le role de substance assimilable. Dans certaines
conditions, il aurait encore, suivant cet auteur, un autre
usage, trés différent du précédent; pendant la période du
repos végétatif, il constituerait une partie essentielle, sinon
la substance méme, des maliéres colorantes bleues et rouges.
— Sans insister plus longtemps sur cette assertion, je rappel-
lerai que des observations nombreuses et détaillées sur les
rapports du tannin avec les matiéres colorantes des fleurs
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ont été publiées, & la méme époque, par M. Wiesner (1).

Des résultats tout opposés ont été obtenus par M. Sachs,
au cours de recherches sur la germination du Dattier (2).
D'aprés ce physiologiste, le tannin, qui fait absolument défaut
dans les tissus de la graine, apparait dés le début de la ger-
mination, se dépose dans certaines cellules, surtout au voisi-
nage des faisceaux et de I'épiderme, et, dans le cours du
développement ultérienr, demeure indifférent dans les élé-
ments on il s'est formé, & I'inverse des vrais matériaux nutri-
tifs, tels que les substances albuminoides, les sucres et
I'amidon. « lci, comme dans beaucoup d’autres plantules,
(Vicia faba, Ricinus, Pinus Pinea, elc.), je serais porté, dit
I'auteur, & ne considérer le tannin que comme un produit
d'excrélion ;..... On se demande, en effet, pourquoi une
nouvelle matiére de réserve se formerait, au moment de la
germination, ot I'on sait fort bien que toutes les matiéres de
réserve sont employées i la formation d'organes nouveaux. »
— La méme opinion est encore exprimée par M. Sachs,
dans sa Physiologie végétale (3).

L'année suivante, M. Sanio (4) décrivit une série d’obser-
vations histo-chimiques sur la répartition des éléments a
contenu tannique dans les divers systemes de tissus et chez
des especes ligneuses (rés varices. Par leur diversité et leur
aombre, ces faits échappent a I'analyse, et je dois me borner
a citer les résuitats généraux. Contrairement a 'opinion de
M. Hartig, le tannin serait toujours, suivant M. Sanio, a I'état
liquide dans les cellules. Parmi les tissus, ¢'est dans ceux de
I'écorce, et parmi les diverses cellules, ¢’est dans les cellules

(1) J. Wiesner, Quelques observations sur le tannin et les matieres colorantes
des pétales (Hot. Zeit., 1852, p. 389).

(2) J. Sachs, Sur la germination du Dattier (Bot, Zeit., 1862, p. 245).

(3) Sachs, Physiologie véyétale, rad. Micheli, p. 388, 1866. Voy. aussi Sachs,
Traité de Botanique, p. 838, 1874,

(4#) Ch. Sanio, Obervations sur le tannin et sa répartition chez les plantes li-
gneuses (Bot. Zeif., 1863, p. 17). — (Le méme auteur avail déja publié,fen
1860, quelques remarques sur le tannin (Bot. Zeit., p. 213) et indiqué un
réactil nouveau, le chloroiodure de zinc.)



parenchymaleuses actives, souvent mélé a I'amidon et la
chlorophylle, qu'il se présente en plus grande abondance.
Jamais les éléments privés de vie, ceux qui contiennent des
masses cristallines d’oxalate de chaux ou les cellules défini-
tives du liege ne présentent aucune trace de tannin. Ces
faits, vérifiés plus tard par de nombreux observateurs, doivent
étre pris en grande considération dans notre étude actuelle
et peuvent jeter quelque lumiére sur le role si obscur de ce
composeé.,

De nouvelles connaissances anatomiques d'un grand inté-
rét vinrent bientot enrichir la science. M. Trécul (1) fit con-
naitre en 1855 les résultats de recherches approfondies sur
des végétaux de deux familles, les Légumineuses et les Rosa-
eces. Le résumé des travaux de M. Trécul ayant été donné,
en 1867, par M. Duchartre, dans le Rapuiort sur les progrés de
la botanique physiologigue, je ne saurais mieux faire que
d’emprunter ce résumé i I'éminent professeur : « Dans le pre-
mier de ces grands groupes naturels, M. Tréeul a montré
que certaines especes renferment du tannin, tandis que
d’autres en sont dépourvues ; que cette matiere est renfermée
dans des cellules situées ici dans l'¢eorce uniquement et
en des points différents de son épaisseur ; 1a dans la moelle,
enfin ailleurs dans l'écorce et dans la moelle & la fois. 11 a fait
voir que ces cellules & tannin sont souvent plus allongées que
leurs voisines, trés longues méme et superposées en files
longitudinales, de maniére & constituer des sortes de vais-
seaux o tannin, mais dont les cavités sont rarement confon-
dues en tube. Dans des plantes d’autres familles, par exemple
dans les Musa, les vaisseaux propres contiennent aussi du
tannin, de telle sorte que les cellules sérices des Légumineuses
qui renferment cette substance, forment la transition entre
celles qui ne sont pas disposées en files et les laticiferes.
Quant aux Rosacées, elles offrent leur tannin dans des cellules
qui quelquefois s’alignent en files longitudinales, relices

(1) Trécul, Du tannin dans les Légumineuses, C. R. LX, 1865 (Ann. des se.
nat., 5° série, 1V, 1865). — Du tannin chez les Rosacées, C. R., LX, 18635.
*
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entre elles par des files transversales, ou bien isolées. Dans
ce groupe naturel, certaines plantes ont du tannin dans tous
les tissus de leurs rameaux, excepté dans la couche subé-
reuse, quand elle se développe ; d’autres plantes, au con-
traire, montrent cette méme malticre localisée, surtout dans
I'écorce et la moelle, »

Quelques années auparavant, M. Buignet (1), & qui I'on
doit un travail important sur la maturation des fruits, avait
été conduit par des dosages comparés des mafieres sucrées
et de I'acide tannique chez des fruits de diverses especes i
constater que le dernier de ces corps, tres abondant dans le
péricarpe avant la maturité, disparait progressivement, tandis
qu'au contraire augmente la proportion de sucre. Il semble
naturel d’en conclure que le tannin, au moins dans ce ecas
particulier, peut se transfermer en sucre, fait qui viendrait a
I'appui de la théorie de M. Wigand.

C'est i celte théorie que paraissent s'étre ralliés la plupart
des botanistes qui, dans ces derniers temps, ont fixé leur at-
tention sur ce sujet. Ainsi, M. Briosi (2), considérant que le
tannin est la substance la plus abondante dans les feuilles et
les tiges de la vigne, a tout degré de leur développement,
qu'il se présente surtout dans le liber moun (cellules grilla-
gées, etc.), conclut de ces faits & une utilité physiologique de
grande importance. De méme encore M. Schell (3), apres
examen de plus de six cents especes, trouve le tannin aussi
répandu que le sucre dans les végétaux et lui attribue la
double signification de résidu de la nutrition el d'élément
formateur des cellules. Enfin. dans une récente publication,
M. Hartig (4), corroborant par de nouveaux faits ses ancien-
nes idées, exprime nettement cette opinion que «la fécule
tannique », déposée en grains solides dans les cellules du
bois, ¢tudié pendant I'hiver, est dissoute par la seve printan-

(1) Buignet, Ann. de phys. et de chim., 3¢ série, 1861, t. LXI, p. 283.
(2) Briosi, Nuovo Giornale bot. ital. Gennajo, 1872,

(3) 3. Schell, Physiologische Rolle des Gerbsdure. Kasan, 187%.

(#) Harlig, Anatomie et physiologie des plantes ligneuses, 1878, p. 119.
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ni¢re et remplit dans la formation d'organes nouveaux la
méme fonction que les autres matieres de réserve.

[l me reste d signaler quelques observations, dues i M. Rau-
wenhoff, relatives & la formation du tannin chez les plantes
étiolées (1). Chez le Polygonum Bistorta et le Rosa centifolia,
M. Rauvenhoff I'a vu se produire a I'obseurité ; mais la quan-
tité en est plus faible et la distribution moins réguliére.
« C’est ainsi que la feuille du Polygonum contient de 1'acide
tannique dans la plupart des cellules du parenchyme et dans
les ¢léments des faisceaux vasculaires, tandis que la feaille
¢étiolée n'en renferme que dans ce dernier. » De la méme
maniére se comporte un autre produit de 'activité végétative,
I'oxalate de chaux, que tous les botanistes s’accordent & con-
sidérer comme un corps inerte. M. Rauwenhoff signale en
effet dans le Polygonum étiolé 'absence de noyaux cristal-
lins, trés abondants au contraire dans la plante verte. 11 y a
peut-étre quelque intérét i rapprocher ici ces deux faits.

Enfin, une note de M. Macagno (2) sur le tannin du Sumae
vient clore celte revue bibliographique. Suivant I'auteur, les
feuilles placées a I'extrémité supérieure de la tige sont tou-
jours plus riches en acide tannique que celles de la base ; &
mesure que la plante vieillit, la quantité de cet acide dimi-
nue. S'il y a avantage a retarder la récolte, c’est que la dé-
croissance dans la proportion du tannin que contiennent les
feuilles est largement compensée par la quantité totale du
pro duit.

J'ai essay¢ de donner un résumé exact de I'état présent des
connaissances, anatomiques et physiologiques, sur l'acide
tannique. 11 suit de cet exposé, que parmi les faits signalés,
les plus nombreux et les mieux établis sont ceux qui se rap-
portent a I'histologie proprement dite ; les données physiolo-
giques, au contraire, reposant sur des preuves indirectes ou

(1) Rauwenhoff, Sur les causes des formes anormales des plantes qui croissent
a Uobscurité, Trad. des Archives néerland., (Ann. des se. nat., V, 1878),

(2) Macagno, Sur la production du lanmin dans les feuilles du Sumac
(Comptes rendus de U Acad. des sc., XC, 1880),
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insuffisantes, prétent encore i discussion. Le plus grand
nombre consiste en simples déductions de faits anatomiques,
suceplibles peut-étre d'une autre interprétation ; de vraies
preuves expérimentales, je n’en trouve point jusqu'ici dans
les auteurs. Deux opinions inverses ont été formulées : sui-
vant I'une, le tannin est un équivalent des principes assimi-
lés, suceptibles d'un emploi ultérieur dans les phénoménes
d’accroissement ou de production nouvelle ; — 'autre théo-
rie en fait un déchet des phénomenes chimiques de la vie.
C’est ici le lieu de rappeler que plusieurs auteurs ont cru
trouver dans une propri¢té chimique du tannin une preuve
en faveur de la premiere théorie. On sait que sous certaines
influences, le tannin est suceptible de se dédoubler en acide
gallique et en glucose; d'apreés les expériences de M. Van
Tieghem (1), ce dédoublement est corrélatif de la vie et du
développement d’'un organisme-ferment, le penicillum glaw-
cum ou ' Aspergillus niger, et se rattache ainsi aux fermen-
tations proprement dites. Ce phénoméne ne pourrait-il avoir
lieu au sein des tissus vivants ? Et le tannin accumulé serait-
il ainsi une véritable source de glucose ? C'est ce que pensent
divers auteurs. Mais cette probabilité d’ordre chimique ne
dispense pas d'un controle expérimental direct, surtout en
présence du principe fondamental, établi par Cl. Bernard,
que les actes de synthése et de destruction organiques dont
les étres vivants sont le théitre s'accomplissent en général
suivant des procédés tres dilférents de ceux qu'emploient les
chimistes.

(1) Van Tieghem, Physiologie des Mucédindes (Ann. des sciences nat., 1867,
p. 210-2435).
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SECONDE PARTIE
PROCEDES D'OBSERVATION

C'est par l'examen histologique que j'ai di constater,
dans les plantes soumises aux exp‘riences, la présence du
tannin ainsi que les variations de quantité qu’il peut subir.
Pour cet examen assez délicat, le procédé employe doit sa-
tisfaire aux conditions suivantes :

1° Une sensibilité assez grande pour déceler de faibles
traces de tannin dans les cellules.

2°* La fixation du tannin dans les cellules qu’il occupe
sous une forme telle qu'il ne diffuse pas apres la préparation
sur les cellules voisines, ,

M. Sanio (1) a déecouvert, en 1863, un réactif qui répond
parfaitement 4 ces exigences et qui m'a rendu les meilleors
services. Ce réactif est le bichromate de polasse, avec lequel
le tannin forme un composé compact, insoluble, de couleur
rouge-brun foneé & la lumiere transmise. Pour se meltre a
I'abri de toute cause d'erreur, il convient de procéder ainsi :
des fragments de I'organe éludié sont plongés, pendant une
semaine, dans une solution concentrée de bichromate. Apres
ce traitement, les cellules a tannin sont comblées par une
masse de couleur brun rouge ou ne renferment que quelques
granules de méme coloration si le fannin y ¢tait en petite
quantité. 1l est utile de ne plonger les fragments d'organes
«dans ce réactif qu'apres les avoir expos¢ & l'air, pendant
quelques heures, & la température ordinaire, la demi des-
sication que subissent alors les tissus favorisant la prompte
pénétration du réactif. Les coupes les plus superficielles
doivent étre rejetées parce qu'elles peuvent éire impré-

(1) Sanio, loc. cit.; le bichromale de polasse a été employé par divers ob-
servaleurs pour I'élude du tannin, en particulier par M. Vesque (Anafomie
compaiée de 'écorce, 1876) et par M. Rauwenhofl.
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gnées de tannin répandu sur la surface de seclion; celles
que l'on - destine & l'é¢tude doivent étre plongées dans
'ean pure pendant quelques minutes, afin que le bichro-
mate qui imprégne tous les tissus et les colore en jaune,
diffuse hors des cellules; elles sont mises ensuite dans
la glyccérine et peuvent étre montées en préparations
persistantes. Si 1'on emploie la glycérine iodée, I'amidon,
malgré le traitement au bichromate, se colore trés bien, et
I'on obtient ainsi de belles préparations a double coloration,
permetlant d’apprécier netiement les proportions relatives
des substances tanniques et amylacées contenues dans les
tissus aux diverses phases de la végétation annuelle ou dans
diverses conditions expérimentales.

Bien que le tannin soit le seul composé, appartenant aux
eellules végétales, qui produise avee le bichromate de potasse
la réaction indiquée, je n'ai jamais négligé de contréler par
FYemploi du perchlorure de fer les principaux résultats de mes
recherches. Des coupes minces, placées dans celiquide, pren-
nent aux places riches en tannin une coloration bleue ou
verditre, suivant I'espéce de tannin qu'elles contiennent ;
mais ce procédé, utile comme moyen de contréle qualitatif,
est tres inférieur au précédent : moins sensible, il présente
en outre ce grave inconvénient que le composé ferro-tannique
est liquide et peut, en se répandant dans des cellules origi-
nairement exemptes de tannin, induire facilement en erreur;
en outre, le tannate de fer étant soluble dans un exces de
réactif, on peut arriver & des résultats négatifs si le tannin
est en faible quantité.

Enfin, j'ai mis a profit dans quelques expériences le pro-
cédé récemment indiqué par M. Schnelzler (1). Cel auteur a
fait voir que des organes vigétaux immergés dans une solu-
tion de borax a 6 °/, perdant rapidement par diffusion, leurs
principes colorants, a I'exception de la chlorophylle qui de-

- (1) Schnelzler, De quelques phénoménes de diffusion qu'on observe en plon-
geant différentes plantes dans une solution de borax (Arch. des sc. phys. et nat.
de Genéve, 15 sepl. 1878).
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meure inaltérée. Si les organes soumis & ce traitement ren-
ferment du tannin, ce composé diffuse avec les matigres colo-
rantes et peut étre décelé dans le liquide par I'emploi du per-
chlorure de fer qui détermine le précipité vert-grisitre ou
noir, caractéristique. Ce mode d’extraction du tannin, insuf-
fisant pour un dosage exact, peut fournir d'utiles renseigne-
ment sur des variations quantitatives trés étendues.

OBSERVATIONS ET EXPERIENCES

Parmi les végétaux pourvus de tannin, j'ai choisi quelques
especes qui, sous le rapport de la distribution anatomique
et dela quantité, m’ont paru représenter des types distinets.
Trois végétaux ligneux, la vigne, le rosier et le sumac, (RhAus
Coriaria, L.), et trois plantes herbacées Phaseolus vulgaris, L.
Onobrychis sativa L. et Helianthus annuus L., ont servi de
sujets i mes expériences ; les premiers présentent du tannin
dans presque tous leurs tissus; dans les trois dernibres es-
péces , au contraire, ce composé est bien moins abondant et
rigoureusement localisé, Cetle différence que nous avons ici
I'occasion de remarquer entre des végétaux herbacés et li-
gneux, signalée déja par M. Sanio, peut étre regardée comme
une régle assez générale.

L'étude expérimentale qui constitue le but essentiel de
mes recherches exige, pour étre rigoureux, la connaissance
précise de la distribution du tannin dans les divers systémes
de tissus et des caractéres particuliers qui distinguent, parmi
toutes les autres, les cellules a contenu tannique. Pour ac-
queérir cette connaissance, j'ai dii faire I'examen histologique
des végétaux indiqués ci-dessus, pris dans les conditions de
végétation normale et parvenus & leur complet développement.
Des coupes transversales, radiales et tangentielles, ont été
pratiquées, 4 divers niveaux, dans les entre-neeuds successifs
de la tige, dans la racine, les pétioles et les pédoncules, Voici
les résullats fournis par cet examen :



Phaseolus vulgaris. — Dans cette plante les éléments tan-
niféres, en nombre restreint, se trouvent : 1° dans I'épiderme,
2° dans les faisceaux ; 3° dans la moelle. Mais il importe
de remarquer que ces trois ordres de cellules & tannin ne se
présentent pas & tous les dges du végétal, et que leur déve-
loppement complet, trés précoce chez quelques-uns, est au
contraire fort tardif chez les autres. C’est ainsi que dans les
Jeunes plantes, les éléments tanniferes du liber, formés des la
germination, se montrent seuls, et cet état persiste jusqu'a
I'époque de la floraison. Le tannin apparait alors dans 1'épi-
derme et dans la moelle, et, en dernier lieu, dans quelques
cellules du bois.

La description suivante concerne la plante entiérement
développée et fleurie.

I. L'épiderme, dont les cellules sont étroites et allongées
dans les parties en voied’allongement rapide, et beaucoup plus
courtes sur les organes entierement développés, olire le pré-
cipité caracteristique dans tous ses ¢léments et jusque dans
ses poils unicellulés. Dans ces derniers, le précipité occupe
la partie inférieure de la cellule el imprégne le protoplasma
nettement contracté. Jamais je n'al vu de tannin dans les
couches cellulaires sous-¢pidermiques.

I1. Dans les faisceaux fibro-vasculaires, les éléments a tan-
nin occupent deux situations différentes : ilsexistent constam-
ment dans le liber ; quelquefois, et beaucounp plus tard, dans
la région ligneuse.

Les premiers, contenus dans le liber mou, en dedans des
faisceaux de fibres libériennes & paroi épaisse, sont disposés
assez régulierement en cercle sur la section transversale. Iso-
lés dans les organes jeunes, ils deviennent. plus nombreux
par le progrés de la végeétation et forment ainsi plusieurs
cercles concentriques. Ces cellules, remarquables par leur
diametre 4 a 5 fois plus considérable que celui des cellules
environnantes, sont allongées, assez réguliérement cylindri-
ques et superposées en files longitudinales ; elles sont
séparées les unes des autres par des cloisons horizontales.



Leurs parois sont extrémement minces ; elles paraissent, dans
les vieilles tiges complétement lignifiées, céder a la pression
des tissus voisins et ¢’est sans doute & cette cause qu'il faut at-
tribuer le rétrécissement progressif de leur cavité et la défor-
mation de leur contour dans les organes dgés.

Dans la région ligneuse du faisceau, les éléments 4 tannin
dont 'existence n’est pas constante, sont des cellules ligneu-
ses & extrémites effilées, enclavées entre les gros vaisseaux.

LII. La moelle présente, & sa périphérie, mais seulement &
une période treés avancée de la végitation, quelques cellules
4 contenu tannique faible, isolées ou réunies en petits
groupes de deux & trois, au voisinage des angles saillants des
faisceaux vasculaires. Sur la coupe horizontale, ces cellules
ne se distinguent que par leur contenu des autres cellules
médullaires a contenu amylacé ; mais par I'examen de sec-
tions longitudinales, on reconnait que leur longueur égale
plusieurs fois leur diameétre, tandis que les cellules médul-
laires & contenu amylacé ont leurs trois dimeusions & peu
pres cégales. Les parois de toutes les cellules meédullaires
sont complétement dépourvues de ponctnations.

Onobrychis sativa. — lei, la distribution est analogue i la
précédente, mais plus réguliere encore et plus constante.
Les variations que nous avons constatées chez le Phaseolus,
quant au nombre des cellules & tannin, pendant les progres
du développement, sont moins considérables. L'examen des
préparations montre les fails suivanls, au moment de la
floraison :

[. Le tannin existe dans |'épiderme et dans la couche de
cellules sous-épidermiques & parois épaisses, immdédiatement
appliquées sur le parenchyme vert de I'écorce, sauf au niveau
des angles de la tige ou du pétiole, ol celte assise est suivie
de plusieurs autres couches de cellules sans chlorophylle et
épaissies. De tous les tissus de 1'Onobrychis, c'est l'assise
sous-epidermique qui présente la plus grande richesse en
tannin ; toulefois ce composé apparait aussi dans quelques-
unes des cellules de la troisieme assise.



If. Dans le liber, il y a toujours des éléments tanniques
isoles, situés symétriquement de chaque coté des faisceaux de
fibres dures; quelques ¢léments se rencontrent en oulre, ré-
pandus ¢ et li dans le liber mou dont I'épaisseur est trés
faible ; il en résnlie que ces cellules, dont le diamétre est
considérable, confinent en dehorsau parenchyme cortical vert
et sont en contact, du coté interne, avec larégion ligneuse
du faiscean. Ces cellules sont allongées, & peu prés eylin-
driques et régulierement superposcées en fliles verticales ; des
cloisons horizontales les séparent ; dans quelques-unes, il est
possible de reconnailre nettement le noyau, au sein du pré-
cipité peu dense. La minceur de leurs parois est telle que
leur cavité apparait sur la coupe transversale comme une
simple lacune quand le tannin a disparu ou existe en faible
proportion.

III. Dans la moelle se montrent toujours des cellules tan-
niferes isolées, de grand diaméetre, et régulicrement situdes
dans la partie la plus extérieure; elles correspondent exac—
tement aux angles saillants de chaque faisccau fibro-vascu-
laire.

Helianthus annuus. — Dans cette plante, la produetion du
tannin est encore plus restreinte que dans les deux espéces
précédentes, sinon quant au nombre des éléments produc-
teurs, du moins quant & la proportion du composé tannique
renfermé dans leur cavité. L'épiderme, la couche cellulaire
sous-épidémique, le liber mou, la région ligneuse du faiscean,
tels sont les tissus ou je l'ai constaté nettement ; il m'a été
impossible d’en trouver la moindre trace dans 'enveloppe
cellulaire de I'écorce et dans la moelle.

I. Les cellules épidermiques sont exactement remplies par
le précipité peu foncé et trés homogéne. Sur les organes
jeunes, les cellules sont étroites et trés allongées; dans I'épi-
derme des organes entitrement développés, on les trouve i la
fois plus larges et plus courtes; chacune des cellules primi-
tives parait avoir subi un cloisonnement secondaire, dirigé
dans le sens transversal et répété un cerlain nombre de fois.
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Le protoplasme, constituant dans la cellule entitrement deé-
veloppée une utricule primordiale, se montre nettement
dans ces ¢léments, apres I'action de I'alcool, et le noyau peut
étre reconnu, méme apres le traitement par le bichromate.
De nombreux poils courts, pluricellulés, hérissent I'épiderme
de I’ Helianthus ; une petite quantité de tannin existe souvent
dans les cellules les plus inferieures de ces poils.

II. Au-dessous de I'épiderme, se montre un collenchyme
comprenant 4-6 assises cellulaires. Ces cellules, en coupe
transversale, présentent des parois tangentielles tres epaissies,
surtout dans les angles et les parois radiales minces. Les
coupes longitudinales font voir que leur longueur égale trois
a quatre fois leur largeur et que les cloisons horizontales qui
les séparent sont trés minces. Seule, la premiere assise,
immédiatement sous I'épiderme, renferme du tannin, méle
avec quelques grains de chlorophylle; mais ce composé est
toujours moins abondant que dans I'épiderme et sur les or-
ganes dont la croissance est achevée, il fait souvent entiere-
ment defaut.

[1I. Le liber chez 1'Helianthus présenle, au coté interne
d’'un épais faisceau de fibres dures, i parois épaisses el dépour-
vues de tannin, un faisceau volumineux de cellules étroiles
et allongées, 4 parois minces, dont la coupe polygonale est
trés variable dans sa forme et qui se superposent en séries
régulicres; de minces cloisons horizontales séparent ces
¢léments. Des coupes apres durcissement dans I'alcool mon-
trent dans la plupart des cellules de ce liber mou, un coagu-
lum, fortement coloré en brun par la solution iodée et de
nature protéique. D'aprés ces caracieres ces ¢léments pa-
raissent devoir étre rangés dans la calégorie des cellules
cambiformes, signalées par les anatomistes au nombre des
éléments les plus essentiels du liber mou. La plupart ren-
ferment du tannin, médiocrement abondant et donnant avee
le bichromate uu précipilé homogeéne de couleur jaune-
orangde.

IV. Le tannin existe aussi dans le bois, mais en proporlion
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trés faible, et seulement dans quelques cellules ligneuses
étroites et courtes, situées entre les gros vaisseaux
ponclués.

Dans les trois espices que je viens de déerire, le tannin se
colore en vert sombre par le perchlorure de fer. Dans les
organes dges de 1'Helianthus, moins riches que les organes
jeunes suivant une régle d'ailleurs générale, la réaction
manque de netteté et la maecération dans le bichromate est
seule capable de fournir des renseignements certains.

Rosa centiflora. — Le précipilé caractéristique se montre
trés abondant et trées dense dans les tissus les plus divers;
nolons toutefois qu'il ne se produit jamais dans les fibres
libériennes, dont la cavité est d’ailleurs presque entiérement
comblée par les couches d’épaississement ni dans les fibres
ligneuses.

I. Les cellules épidermiques dont Ja paroi externe est trés
fortement épaissie et cuticularisée (cette transformation en-
vahit méme les parois latérales), sont enticrement comblées
par le précipite.

Ces cellules, assez petites, contenant chacune un ou deux
grains d'amidon, nesont point allongées, et, vues de face, for-
ment un réseau polygonal. Il est & noter que les cellules sto-
matiques elles—-mémes contiennent du tannin.

II. Au dessous de I'épiderme, on trouve des faisceaux de
cellules courtes, & parois épaisses, dont le conlenu tannique
est extrémement dense ; les intervalles que laissent entre eux
ces faisceaux sont ocecupés par le parenchyme a chlorophylle
ol le tannin est en quantité décroissante de la périphérie au
. centre. Toutefois, au voisinage des ilots de fibres libéricnnes
4 parois trés épaisses, le parenchyme cortical devient plus
riche et constitue autour de chaque ilét une bordure régu-
litre. La chlorophylle et le tannin se trouvent done mélan-
gés dans I'écorce verte, sauf dans quelques ccllules ol la
chlorophylle existe seule. On remarque quelques cellules
plus petites, sans chlorophylle, et contenant de grosses ma-

cles cristallines d'oxalate de chaux ; jamais, dans ces ¢léments
&*
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cristalligtnes, l'examen le plus attentif ne m’a révélé la moin-
dre trace de lannin.

I11I. Dans le liber mou, un grand nombre de cellules se
remplissent du préeipité brun sous I'action du bichromate.
Ces cellules tanniferes, plus nombreuses vers I'extérieur, au
voisinage des fibres dures, sont allongées et étroites, riches
en protoplasma et ont des parois minces : ce sont des cellules
cambiformes. J'ai reconnu parmi ces éléments quelques cel-
lules grillagées, mais sans tannin.

Le cambium, formant une couche continue, mince, de trois
a quatre rangées de petites cellules aplalies dans le sens du
rayon, contient aussi une trés faible proportion de tannin.

IV. Dans la région ligneuse des faisceaux fibro-vasculaires,
les rayons médullaires, conslitués par deux a trois rangées
de cellules & section quadrilatére et & diamétre vertical court,
renferment une assez forte preportion de tannin mélé a de
nombreux grains d’amidon. Ces cellules présentent de petites
poncluations simples. En outre, quelques files rayonnantes
de cellules ligneuses, décrivant un trajet flexueux, depuis la
moelle jusqu'au liber, entre les vaisseaux et fibres ligneuses,
présentent un précipité tres abondant. Ces cellules ligneuses
courtes, de tres petit diamétre, se distinguenl netiement par
leur section horizontale elliptique a grand axe dirigé suivant
le rayon.

V. La moelle du rosier offre trois espéces de cellules :
1° de grandes cellules, @ parois minces et ponctuées, de forme
polygonale et dépourvues de tout contenu (cellules inertes
d’A. Gris) : 2° des cellules de diametre beaucoup moins con-
sidérable, également ponctuées et renfermant beaucoup de
tannin avec des grains d’amidon. Ces cellules, réunies en
groupes i la périphérie et nombreuses surtout vers I'extrémité
des rayons médullaires, forment par leur ensemble dans le
reste de la moelle une sorte de résean dont les mailles rés
laches et irréguliéres contiennent les autres éléments mé-
dullaires ; 3° enfin, quelques cellules cristalligénes, sans
autre contenu.
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Rhus coriaria. — lci, les éléments & tannin existent, en
nombre variable dans tous les tissus, i I'exceplion des fibres
libériennes.

I. La proportion de tannin est trés forte dans I'épiderme
formé de cellules petites et aplaties, & contour irrégulié-
rement hexagonal.

Dans la couche subéreuse elle-méme, dont les cellules ta-
bulaires sont disposées en 6-8 assises, le précipilé révele
I'existence d’une guantité notable de tannin ; un examen at-
tentif est ici nécessaire pour ne point étre induit en erreur
par la couleur brun-rouge des parois cellulaires, presque
identique a celle du précipité.

Un fait digne de remarque, c'est que les cellules subéreuses
les plus extérieures sont & peu pres dépourvues de tout con-
tenu et que le tannin ne s’y rencontre point, tandis que ce
composé est assez abondant dans les cellules profondes, au
voisinage du cambium subéreunx.

Au-dessous du suber, ¢inq i six rangées de cellules chloro-
phylliennes, petites, & parois trés épaissies et a section ellip-
tique, renferment une forte proportion de tannin; vues en
section langitudinales, ces cellules sont environ 10 fois plus
longues que larges. On trouve ensuite le parenchyme cor-
tical, dont la moitié des éléments environ ont un contenu
tannique ; tous renferment de la chlorophylie et quelques-
uns des cristaux.

II. Le tannin existe dans le liber mou, ol il remplit un
certain nombre de cellules trés longues et étroites, a section
circulaire. Dans le bois, il occupe quelques cellules ligneuses
d'un diamétre trés considérable ; ces cellules, terminces par
des extrémités obliques, tranchent nettement par leur aspect
et la minceur relative de leurs parois sur les autres éléments
ligneux.

IlI. La moelle formée principalement de cellules inertes,
absolument vides, présente un petit nombre de cellules a
contenu tannique peu abondant. Toutes ces cellules sont dé-
pourvues de ponctualions et ont des parois d'une minceur
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extréme. 11 est & noter qu'outre les cellules & tannin dis-
séminées, une rangée réguliere de ces ¢léments existe i la
périphérie de la moelle et forme une bordure ¢légante et con-
tinue & la limite de la région ligneuse.

La moelle du Sumac présente, aussi bien que I'écorce des
canaux sécréteurs dont la cavité est bordée, de pelites cel-
lules ; dans quelques préparations le précipité brun comble
en partie la cavité de ces canaux sécréteurs.

Vitis vinifera. — Comme dans le Sumac, tous les tissus
renferment des cellules tanniféres ; méme les fibres libé-
riennes, aussi longtemps que leur cavité n’est pas comblée
par les couches d'épaississement, présentent un précipité de
coloration trés foneée ; dans lamoelle, il n’y aque des cellules
disseminées et point de bordure continue.

Je crois pouvoir me borner a ces quelques indications et
me dispenser d’entrer dans de plus grands détails a I'égard
d'un végétal si fréquemment étudié par les anatomistes.

La description précédente, basée principalement sur I'exa-
men des parties aériennes (1),concerne seulement lesindividus
enticrement développés dans les conditions normales de la
végétation et cueillis au moment de la floraison ; mais il im-
porte de remarquer que suivant le degré de développement,
le contenu tannique peut offrir de notables différences, et que
par conséquent la description donnée ne saurait s’appliquer
indifféremment 4 tous les dges des végétaux observés. Les
variations du tannin au cours de la végétalion annuelle,
é¢tudiées paralltlement i celles de I'amidon, m’ont paru offrir
un certain intérét physiologique, et j'en ai fait le sujet d’ob-
servations attentives. Ces observations m’ont fourni maintes
fois 'occasion de vérifier le fait important signalé plus haut,
de la richesse plus grande des organes en acide tannique pen-
dant leur premitre jeunesse. Dans les entre-neuds longs de

(1) Je n'ai trouvé aucune trace de tannin dans les racines des trois
espices & tige herbacée dont j'ai donné la description. La racine du Rhus
Coriaria éludiée & ce point de vue s'est montrée trés pauvre en éléments
tanniques. Quelques-uns seulement existent dans la région corlicale.
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quelques millimétres, les jeunes feunilles, les organes floraux
i I'état d'ébaunche, le précipité tannique est presque noir sur
les coupes minces les mieux réussies. Dans un organe quel-
conque, un entre-nead, par exemple, parvenu au terme de
son allongement, le tannin m'a paru présenter une certaine
fixité pendant toute la durée ultérieure de la végétation ; et
méme apres la maturation compléte des fruits, il persiste dans
ses ¢léments propres, en présentant une légére augmentation,
tandis que la provision amylacée, accumulée dansla moelle et
I'écorce primaire au moment de la floraison, diminue peu i
peu et disparait tout entiére quand la végétation annuelle
arrive a son terme.

Avant d'aborder la partie physiologique de ce travail, il me
parait utile de rassembler en un tablean général I'ensemble
des données analomiques que posséde actuellement la science
relativement au tannin. Pour ce résumé, je m'appuierai sur
les travaux des auteurs que j'ai cités dans la partie historique,
aussi bien que sur mes propres recherches.

On peut considérer le tannin sous le rapport :

1° De sa diffusion dans le régne végétal.

2° De sa distribution dans les divers tissus.

3° Des éléments anatomiques qui le eontiennent.

{° 11 résulte de 'ensemble des recherches que le tannin
est plus répandu chez les Dicotylédones que chez les Mono-
cotylédones et les Cryptogames ; qu'il est plus abondant et se
trouve plus fréquemment chez les végétaux ligneux que chez
les plantes annuelles. Parmi les divers groupes naturels, il
parait spécial a quelques-uns : Cupuliferes, Rosacées, Théré-
binthacées, Ericinées, Légumineuses, tandis qu'au contraire
certaines familles, les Malvacées, les Solanées, les Oléacées, en
sont presque entierement dépourvues.

2° Quant & sa répartition dans les divers systémes anato-
miques, il importe de remarquer que c’est dans les tissus de
I'écorce, & l'exception du suber (exception non absolue,
comme nous l'avons vu), et dans la moelle qu'il existe en
plus forte proportion. Toutefois, chez les végétaux ligneux, il
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se trouve aussi trés fréquemment dans le bois (rayons
médullaires), ainsi que dans lamoelle et 1I'écorce. Le con-
tenu tannique est & son maximum dans le tissu des organes
jeunes, doués d'une grande activité physiologique, tels que
les bourgeons et les jeunes pousses, les embryons en germi-
nation ; les tissus formateurs, le Cambium et le phellogéne,
peuvent en contenir de fortes proportions. Rare dans les
réservoirs nutrilifs des graines, il existe toutelois dans les
Cotylédons, chez quelques especes trés richement pourvues,
telles que les Quercus et les Caslanea, ol on le trouve
associ¢ i I'amidon dans les mémes cellules.

3° Les éléments qui produisent et contiennent le tannin
sont toujours des cellules vivantes, ayant conservé leur
protoplasma et leur noyaun, contenant parfois de I'amidon et
de la chlorophylle. C'est ainsi que, dans la moelle, les cellules
mortes (inaclives et cristalligiénes, de Gris) (1) ne sont jamais
tanniféres, mais souvent au contraire les cellules actives.
Quand les tissus renferment une forte proportion d'eau, chez
les plantes herbacées, par exemble, et méme dans les tissus
lignifiés pendant l'activité végétative, le tannin est en disso-
lution dans le suc cellulaire. D'aprés M. Hartig, il revét au
contraire la forme solide dans les rameaux artificiellement
desséchés ou pendant la période hivernale, et mélé a
d’autres subslances, il constitue alors des grains, parfois
composés, auxquels M. Harlig donne le nom de fécule tanni-
gue, et qui se distinguent des grains amylacés par leur facile
solubilité.

Aprés avoir établi ou rappelé les notions anatomiques
les  plus essentielles, j'aborde I'étude physiologique du
tannin. De méme que pour toute autre substance élaborée
dans les cellules végcilales, cette étude comporte deux ques-
tions principales : 1° quelles sont les condilions nécessaires
a la production du tannin; 2° quel est son role dans la vie
végétale? L'examen de ces questions, réduites & ce qu'elles

(1) A. Gris, Mémoire sur la moelle des plantes ligneuses (Nowv. Arch. du
muséum, VI, 1871, p. 201-202,)



ont de plus essentiel, fera I'objet des deux paragraphes
suivanls.

§ I. — A l'égard de la premitre question, je me suis borné
a rechercher l'influence de la lumiere. La vie végétale, envi-
sagée au point de vue le plus général, est, comme on le sait,
sous la dépendance de lalumiere ; mais parmi les manifesta-
tions vitales de la plante, les unes, telles que la formation de
la chlorophylle et I'assimilation du earbone, exigent I'action
directe de la radiation solaire, tandis que la plupart dépen-
dant d'une fagon indirecte de cetle radiation, exigent seule-
ment une provision de matériaux assimilés, au moyen des-
quels elles peuvent s’accomplir dans 'obscurité la plus
profonde. L’élaboration du tannin appartient-elle i cette
dernitre classe de phénoménes? ou bien exige-t-elle directe-
ment lintervention de I'agent lumineux dans les cellules a
chlorophylle? Telle est la question a résoudre.

D’aprés certains faits signalés plus haut, on peul déja,
avant toute expcérience, considérer comme possible I'élabora-
tion du fannin & I'obscurité : ainsi, la présence de ce composé
dans I'embryon de cerlaines graines protégées par des enve-
loppes opaques, dans les tissus de la racine, & I'intérieur de
la moelle. Il est néanmoinsutile de vérifier expérimentalement
si, dans les organes pourvus de chlorophylle, dont I'évolution
normale se fait i la lumiere, la formation du tannin est indé-
pendante de cetie condition; en d'autres termes, si cette
formation a lieu dans la plante étiolée. Les expériences ont
consisté dans une comparaison attenlive, répétée chaque
jour sur des plantules de Phaseolus, Onobrychis et He-
lianthus, dont la germination se produisait, pour les unes,
dans une enceinte obscure, pour les autres, en pleine lumiére ;
ces derniéres élaient exposées, autant que possible, aux
rayons solaires directs. D’aprés mes observalions, dés la
premiere phase de la germinalion, alors que la radicule seule
fait saillie hors des téguments de la graine, le tannin apparait
en grande quantité, dans ses éléments propres ; et les deux
catégories de plantules ne présentent aucune différence. Cette
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égalité se maintient ensuite un certain temps, jusqu'a ce que
les jeunes plantes aient atteint quelques centimetres, puis elle
cesse d'exister et I'avantage, sous le rapport du contenu tan-
nique, appartient désormais a la plante verte et insolée. Le
résultat est identique, qu'il s’agisse des cellules épidermiques
du Haricot et du grand Soleil on des ¢léments des faisceaux
libero-vasculaires. C’est ainsi que dans la premiére période,
le précipité forme une masse brun foncé, compacte, dé-
pourvue de vacuoles et remplissant exactement les cellules
dans toutes les jeunes plantes; plus tard, quand I'étiolement
se manifeste par 'absence de malicre verte et I'allongement
excessif, on ne trouve plus que des fragments irréguliers et
dissociés dans les ¢léments tanniferes, parfois méme de
simples granules foncés déposés a la surface de l'utricule
primordiale. Il semble que dans le cours d’'un épuisement
rapide, le tannin primitivement formé se répartit sur une
plus grande étendue par l'allongement des cellules, et pré-
sente ainsi, aprés l'action du bichromate, une apparence
fragmentée. Les plantes vertes, au contraire, étudiées en
méme temps, présentent des masses compactes, qui comblent
les cavités cellulaires.

Ces deux résultats, obtenus a des périodes successives de
la germination, n'offrent qu'une contradiction apparente et
peuvent se concilier aisément, si I'on considére que, dans
I'obscurité, la réserve de la graine, intacte au début de I'ex-
périence, s'épuise rapidement dans le cours de celle-ci, sans
que les pertes puissent élre réparées par I'assimilation. La
pauvreté relative de la plante étiolée en acide tannique peut
done étre envisagée comme une conséquence du défaut d'as-
similation ; elle peut résulter en méme temps de 1'allonge-
ment des cellules & tannin, trop rapide par rapport i la pro-
duction. La premiére circonstance rend le tannin réellement
moins abondant; la deuxieme le fait paraitre tel. Les obser-
vations de M. Rauvenhoff, rappelées dans la partie historique,
me paraissent susceptibles de la méme interprétation. Nous
pouvons donc conclure de ces expériences que le tannin est,
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quant a sa production, indépendant de la lumiére et de la
chlorophylle.

Avant de quilter ce sujet, je signalerai un fait intéressant,
que j'ai constaté particuliérement sur les jeunes plantes de
Haricot et de Grand Soleil. Parmi ces jeunes plantes, déve-
loppées & la lumiére, il en est qui présentent une assez vive
coloration rougeitre ou violacée des cellules épidermiques de
leur tigelle. Cette coloration, variable dans son intensité, est
due & une substance particuliére en dissolution dans le sue
cellulaire. J'ai toujours vu que la vivacité de cette coleration
est en rapport avec la richesse des cellules en acide tannique.
Est-ce I une simple coincidence, ou bien existe-t-il, comme
I'a dit M. Wigand, un rapport plus intime entre le tannin et
les matieéres colorantes? La question exige de nouvelles
recherches. Il importe toutefois de remarquer que l'indépen-
dance de la production tannique par rapport a la lumiere
établit une nouvelle analogie entre le tannin et les matieres
colorantes des fleurs ; on sait, en effet, par les expériences de
MM. Sachs et Rauwenhoff (1), que des fleurs développées a
I'obscurité ne le cédent pas, sous le rapport du coloris, i celles
dont le développement a lieu dans les conditions ordinaires.

§ 2. — Recherchons maintenant la destinée physiologique
du tannin apres sa formation: si, comme I'ont admis Wigand,
Hartig et d’autres auteurs, il est utilisé pendant le dévelop-
pement de nouveaux organes et disparait, par conséquent,
des cellules ol il s’est déposé; ou bien, comme le pense
Sachs, s’il demeure indéfiniment au lieu de sa formation a
titre de déchet organique.

On sait que dans le cours d'un accroissement rapide, les
matériaux plastiques accumulés dans le tissu de I'organe qui
s'accroit ou dans les réservoirs nutritifs annexés i cet organe,
subissent une diminution progressive et peuvent méme en-
tierement disparaitre, employés a la formation de cellules
nouvelles ou & I'entretien de la respiration. C'est dans les

(1) Sachs, Physiologie végétale, trad. M. Micheli, p. 36. Rauwenhofl, loc.
cit.



végétaux soumis i I'étiolement que ces phénoménes se ma-
nifestent avec la plus grande netteté. Chez les Phaseolus,
Onobrychis, ete., on voit dans ces conditions les grains
d'amidon, (res serrés dans la jeune plantule, devenir de plus
en plus rares 4 mesure que s'allongent les entre-neuads, et
bientot méme se localiser exclusivement dans la gaine des
faisceaux. Le protoplasma lui-méme devient moins abondant,
perd ses granulations et disparait de certaines cellules,
les cellules médullaires, par exemple, qui meurent et se
déchirent, laissant & la place qu’elles occupaient une lacune
centrale. Si I'on examine les tissus réduits & se nourrir ainsi
de leur réserve nutritive au moment ou ils donnent les
premiers signes de mort, il est difficile d'y découveir de
'amidon ou toute autre maliére granuleuse : la plupart des
cellules renferment seulement un suc incolore.

J'ai souvent constaté la possibilité d’amener une plante &
un état d’épuisement presque aussi complet, malgré I'in-
fluence d'un vif éclairage, si la végétation a licu dans un
milieu dont la température est trés élevie : les organes
excilées 4 un accroissement démesuré, consomment a
chaque instant plus de matériaux que n'en peut fournir
l'assimilation dans les cellules verles. 1l y a done ruplure
d’équilibre entre les gains et les dépenses. J'ai trouvé sur de
jeunes plantes de Piswm, fticinus, Phaseolus, développées
en serre chaude, i la lumicre, les lissus presque aussi pau-
vres en matieres assimilées que dans le cas d'éliolement
véritable par 1'obscurité.

Les fails précédents, bien connus des physiologistes, nous
tragent le plan de quelques expériences tres simples, propres
a nous renseigner sur le role du tannin. Réduire une plante
par les deux influences simultanées de 1'obscurité et d'une

température élevée a user ses réserves jusqu'a complet

épuisement ; examiner avee soin les tissus, en comparant les
proportions relatives du contenu tannique-au début et a la
fin de la végétalion expérimentale ; rapprocher les résulltats
obtenus des changements que subissent les substances plas -
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tiques, telles que l'amidon, dont le role physiologique est
aujourd’hui bien connu : telle est 'idée générale des expé-
riences que j ai faites.

Ces expériences ont porlé sur des boutures et sur de jeunes
plantes venues de graines. Voici le détail des faits. Le 14 fé-
vrier 1880, on coupe sur des pieds de fthus Coriaria, Rosa
Centifulia et Vitis vinifera, des rameaux dgés de deux ans. Sur
chaque rameau les parties extrémes sont détachées et mises
dans le bichromate; la partie moyenne, longue de 6 & 8 cen-
timetres, pourvue de quelques yeux en bon état, est houturée
dans une serre dout la température moyenne est de 22°. Les
boutures sont divisées en deux parts : les unes sont exposées
a la lumiére, les autres recouvertes d'une cloche noircie, en
prenant les précautions nécessaires au renouvellement de 1'air.
Le 26 avril, les bourgeons ont formé sur chaque bouture des
pousses nouvelles; celles—ci, d'un'vert tendre sur les boutures
de la premiére part, sont d'un jaune pile, allongées et pour-
vues de trés petites feuilles, sur les boutures privées de lu-
mieére. Aprés macération dans le bichromate, on fait I'examen
comparé des tissus avant et apres la végétalion, ainsi que
celui des nouvelles pousses. Cet examen fait voir : 1° que
I'amidon, tres abondant dans les rameaux cueillis en pleine
terre, a la fin de I'hiver, a presque entierement disparu,
pendant le séjour dans la serre, aussi bien i la lumiére qu’a
I'obscuriti; 2° que le contenu tannique ne présente au con-
traire aucune différence appréciable par nos moyens actuels
d’investigation; 3° que les pousses vertes contiennent une
proportion de tannin notablement supérieurc a celle des
pousses étiolées.

Ces résultats ont été confirmés par 'emploi du réactif de
Schnetzler. Des fragments de méme poids, détachés des bou-
tures et plongés pendant un temps égal dans des volumes éganx
de lasolution de borax, fournissent un liquide jaune brun, dans
lequel quelques gouttes de perchlorure de fer déterminent
un préeipite foneé trés abondant. Les précipités oblenus avant
et aprés l'expérience n'offrent aucune différence sensible. Il
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résulte donc nettement de cetle expérience que, pendant la
formation d’organes nouveaux, une différence capitale se ma-
nifeste entre le tannin et I'amidon, I'un émigrant rapidement
vers le lieu de la formation nouvelle, l'autre demeurant & la
place qu’il occupe.

J'ai répéte la méme expérience, sur les mémes végétaux,
dans des condilions différentes. Le 14 aoit, des rameaux de
'année, minces et encore herbacés, furent coupés en frag-
ments de dix centimétres environ, privés de leurs feuilles et
bouturés, dans une scrre dont la température ne s’abaisse pas
au-dessous de 25°. L'examen histologique révele une propor-
tion d’amidon trés faible, comparée & celle des boutures
d’hiver : le contenu tannique, par contre, est trés abondant.
Parmi cesboulfures, les unes, meurent ct se desséchent immé-
diatement; chez les autres, les bourgeons, par un léger gonfle -
ment, semblent annoncer la reprise, mais tout s'arréte bien-
tot et la mort survient. Ce résultat trés différent du précédent
peut en élre regardé, je crois, comme une confirmation vé-
ritable : si,en effet, dans des conditions extérieures favorables,
la végétation s'arréle & son premier début, cela ne prouve-t-
il pas que l'acide tannique, malgré son abondance, est
incapable de suppléer a l'insuffisance des aulres réserves?

Des expériences du méme genre, faites sur Phaseolus
Onobirychis, Helianthus ont conlirmé ces premiers résultats
Ces experiences ont consisté a soumeitre aux conditions d'un
épuisement rapide des plantes de ces trois especes dont le
premier développement s'était accompli normalement a la
lumiere et qui possédaient par conséquent une certaine provi-
sion de substances assimilées, L’examen comparé de 'amidon
et du tannin fut pratiqué, comme dans le cas préciédent. La
description suivante, relative au Phaseolus vulgaris, donnera
une idée de la marche de ces expériences. — J'ai fait choix
de jeunes plantes, provenant de semis faits le 10 aoflt de
cette année, dont le développement s’élait elfectué avec vi-
gueur, grice 4 des conditions favorables de lumiére, d’hu-
midité et de température. Par l'examen histologique , les:
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variations du tannin et de I'amidon sont réguliérement sui-
vies et notées, tandis que des mesures quotidiennes font
connaitre l'accroissement en longueur des premiers entre-
neuds, jusqu'a arrét complet de cet accroissement. On
attend pour commencer I'expérience que cet arrét de 1'élon-
gation soit confirmé par la constance des chiffres de mesure
pendant 5 & 6 jours. Cette précaution a pour but d’écarter
une cause d'erreur que j'ai déja signalée, consistant dans
la diminution apparente du contenu {annique sur la section
transversale, par suite d'un allongement trop rapide des élé-
ments qui le contiennent. Le 10 septembre, les plantes hautes
de 0®,25 a 0™,28 sont mises dans un lieu obscur et y séjour-
neat pendant 12 jours. La température varie de 22°3 25°, A ce
moment les feuillesinférieures sont desséchées et les moyennes
commencent & prendre une teinte jaune; de nouveaux entre-
neends se sont développés, piles, frés allongés, avee de pelites
feuilles d'un jaune clair. On met fin & 'expérience.

De nombreuses coupes, faites & divers niveaux dans les
trois mérithalles inférieurssont comparées a des coupes simi-
laires, pratiquées avant I'étiolement sur deux individus pris
comme types. Ces derniéres montrent de nombreux grains
d'amidon composés, de petit volume, a la périphérie de la
moelle, dans I'écorce primaire, et surtout dans la gaine des
faisceaux . — Ces grains ont, an contraire entitrement dis-
paru dans les plantes soumises & I'inanition. Quantau tannin,
remplissant incomplétement ses cellules propres du liber,
sous forme de masse irréguliére ou de croissant, il fait dé-
faut dans la moelle et dans le bois; mais aucune différence
n’existe, sous le rapport de la quantité apparente entre les
coupes des deux catégories. — lIci encore, comme dans I'ex-
perience des boutures, le tannin est resté immobile tandis
que la plante usait ses derniéres réserves.

Ainei, soit aux diverses phases de la végétation annuelle,
g'effeciuant dans les conditions normales, soit dans l’état
d’inanition provoqué par la privation de lumiére , le tannin
veste élranger aux phénoménes de destruction et de création
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organique dont la plante est le siége. Ce résultat, en contra-
diction formelle avec I'opinion de la plupart des botanistes,
me semble attesté suffisament par les observations et les
expériences que j'ai décrites. Il me reste & faire connaitre
une dernicre série de faits, d'un autre ordre, qui déposent
dans le méme sens.

On sait qu'a la fin de la période annuelle de végétation, les
tissus des organes persistants sont le siege d'une accumula-
tion de matériaux nutritifs qui séjournent pendant I'hiver
dans ces organes et sont consommds au réveil de laclivité
vitale. En particulier, les principes plastiques, qui font partie
de la constitution des feuilles, subissent certaines transforma-
tions au moment de la chute autumnale ou de la mort de ces
organes, se dissolvent, et émigrent dans les lissus de la tige.
Ainsi se comportent, d’aprés Sachs (1) 'amidon, le proto-
plasma, et méme certains composés minéraux d’une utilite
majeure, tels que les phosphates; enfin, les grains de chloro-
phylle eux-mémes, aprés avoir perdu leur contenu amylacé,
subissent une altéralion spéciale ou dégradation physiologi-
que et se transforment en corpuscules graisseux qui restent
dans le parenchyme foliaire, tandis qu'une partie de sa subs-
tance fait retour dans les tissus persistanls. Que devient
'acide tannique i cette période ultime de la vie des feuilles?
S’il joue un rdle utile dans 1'économie végétale, ne doit-il
pas, comme les substances citées plus haut, abandonuer les
organes caducs pour étre mis en réserve ? Pour répondre a
cette queslion, j'ai fait les observations suivantes. Des feuilles
de Quercus sessiliftora, Vilis, Rhus Coriaria et R. colinus,
Pistacia therebinthus, Rosa rubiginosa, cucillis dans les pre-
miers jours du mois d’aoit, furent plongées dans le bichro-
mate ; le 15 octobre on fait subir le méme traitement & des
fenilles des mémes espéces, sur le point de tomber ou de se
dessécher, déji jauniespar |'altération de la chlorophylle. Des
coupes furent ensuite pratiquées en divers sens a travers le
pétiole et le limbe. La comparaison attentive des préparations

(1) Sachs, Physiologie végétale, trad. Micheli, p. 338.
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m’a fait voir que sous le rapport du contenu tannique, les
tissus foliaires appauvris et & demi morts de la période ultime
ne different nullement des tissus examinés en pleine activité
physiologique. Chaque année, une proportion considérable
de tannin est donc enlevée au végélal par la chute ou la des-
siccation des feuilles ; nouvelle opposition entre cetlle sub-
stance et les vraies matieéres de réserve.

Tout en reconnaissant que le nombre des observations cer-
taines est peut-étre insuffisant pour autoriser une conclusion
absolue, il me parait légitime de considérer le tannin, dans
les cas particuliers que j'ai rappelés, comme un véritable
déchet des phénomenes nulritifs et non comme un équivalent
physiologique de I'amidon, des sucres et des vrais matériaux
formateurs du tissu végétal. Il devrait donc étre rapproché,
au moins provisoirement, des subtances considérées comme
excréloires, telles que les alcaloides et les principes excré-
mentiliels du latex. Les principaux résultats des recherches
failes jusqu’a ce jour, loin de contredire cette opinion, sem-
blent au contraire y trouver leur explication naturelle et lui
préter appui. Ainsi, un des faits les mieux démontrés, I'abon-
dance extréme de l'acide tannique dans les parties les plus
jeunes de la plante, s’accorde trés bien avec cette idée, si
I'on considére que la quantité des déchets organiques doit
étre en proporlion de l'activité physiologique. Que le tannin,
malgré son riole de substance excrémentitielle, conserve
néanmoins une cerfaine utilité dans quelques actes secon-
daires de la vie végélale ; qu’il participe 4 la formation
des matitres colorantes, ou bien, suivant une hypothise
récente (1), qu'il joue un role actif dans le développement des
grains de chlorophylle, c’est ce qu'il est impossible de nier
ou d'affirmer avec certitude dans I’état actuel de la science.

(1) Schnetzler, loc. cit.
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