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AV ANT-PROPOS

Dans ce licre de Physiologie, il est parfois fait usage de l’algebre. 
Dois-je m en excuser ? On la trouoe des le debut de !historiąue. Ce n est 
pas ma faute si Du Bois Reymond a fait reposer sur la derivee de l’inten- 
site par rapport au temps la loi generale de l’ excitation electriąue. Cette 
loi etait fausse, totalement fausse, experimentalement et mathemati- 
quement; elle n en a pas moins domine notre science pendant plus d un 
demi-siecle. Une si longue usurpation na ete possible qu en raison de 
l’effroi que les mathematiques inspiraient aux Physiołogistes ; elle 
demontre la necessite de nous familiariser aoec ce langage, di akord 
pour n en etre pas dupes. '

II faut ajouter tout de suitę que ce langage est un instrument incom- 
parable dans les conditions qui legitiment son emploi, c est-a-dire lors- 
qu on s’est assure des mesures precises. La Physiologie generale tend 
a decenir, suioant le programme de Claude Bernard, la Chimie et la 
Physique de la Vie. Comment faire un raisonnement physique sans 
algebre ?

Toutefois, aux Biologistes et aux Medecins qui aeulent bien s’inte’- 
resser a la chronaxie sans etre Physiciens, aux Etudiants aussi, je crois 
poiwoir dire que cet oucrage est lisible sans connaissances mathema- 
tiques depassant le niaeau du Baccalaureat es lettres ; si telle ou telle 
formule leur est rebelie, qu ils nhesitent pas a la sauter ; ils en trouve- 
ront une paraphrase ou un graphique suffisant pour rattraper le rai­
sonnement.

Si meme ils ne desirent connaitre la chronaxie qu au point de vue 
pratique, ils n ont pas besoin de mathematiques du tout. On peut correc- 
tement prendre des temperaturę# et diagnostiyuer des fieares sans aucune 
theorie du thermometre. U n est pas necessaire de comprendre la fonc­
tion exponentielle pour se seroir de la constante de temps dl une decharge 
de condensateur et mesurer par la le degre de degenerescence diun muscle. 
Dans cet esprit, fai redige exclusii>ement en langage ordinaire la qua- 
trieme et derniere partie du present expose, commenęant au point ou 
la chronaxie s’indioidualise comme donnee experimentale ; et fai traite' 
la technique d’ une faęon tout a fait elementaire, avec de minutieuses 
indications tirees d’une longue experience, comme un oieil oucrier 
parlerait de son metier a de jeunes compagnons.

L. L.





INTRODUCTION

1. L’irritabilitć est une propriete generale de la matiere vivante. 
Lorsque cette matiere reęoit de son milieu des ebranlements d’une 
modalite convenable, elle reagit : c’est-ik-dire elle presente un chan- 
gement qui n’est pas la consequence simple et banale de 1’action 
exterieure, mais qui est la misę en jeu d’un mecanisme particulier. 
Suivant la differenciation de 1’organe en cause, on verra des reae- 
tions diverses.

Un muscle, par exemple, se contracte de la meme maniere, indiffe- 
remment sous un choc mecanique, une decharge de bouteille de 
Leyde, une brusque yariation de temperaturę. La contraction mus- 
culaire est un changement de formę suivant des axes determines par 
la structure du muscle et non par 1’orientation du phenomene exci- 
tateur. La deformation s’accómplit graduellement, atteint un maxi- 
mum, puis la formę primitive se retablit : la succession de ces phases 
se deroule suivant une loi de yitesse propre au muscle et independante 
de la cause provocatrice.

Une glande, d’autre part, ne pourra que secreter quand on 1’appel- 
lera a l’activite par un moyen quelconque, par les memes moyens 
en gros, qui provoquent la contraction musculaire.

De meme, une sensitiye, quelle que soit la perturbation qui 
1’atteigne, abaissera ses feuilles et reploiera ses folioles, ou bien restera 
immobile.

Un organisme superieur, un animal pourvu d’un systeme nerveux 
centralise et hierarchise, presente des reactions aussi compliquees 
que sa structure meme. Mais quand on analyse ces reactions, on trouve 
souvent que, dans les differentes reponses, ce sont des elements diffe- 
rents qui ont fonctionne au point de depart ; alors il n’est pas eton- 
nant qu’au point d’arrivee ce soient des organes dilferents qui entrent 
en jeu. Dans tous les cas, si Fon suit le trajet de la reaction a travers 
1’organisme, si Fon determine la constitution de l’arc reflexe, on trouve 
que cet arc est constitue d’elements distincts (neurones) płaces bout 



8 l’excitabilite en fonction du temps

& bout ; la reaction du premier element est une excitation pour le 
second et ainsi de suitę ; or la portion de ce trajet situee dans les 
centres est constituee par un enchevetrement de neurones offrant 
des voies diverses, de sorte que la reponse d’un tel organisme succe- 
dant a la misę en jeu d’une seule et meme voie d’entree peut etre 
tres variee sans que pour cela aucun element anatomique change sa 
reaction propre.

Dans un organisme simple, tel qu’une amibe, une masse unique 
de protoplasma peut bien presenter des reactions diverses a des 
excitations diverses : par exemple, elle s’etendra pour ramper au long 
de la lamę de verre sur laquelle elle est tombee doucement, puis elle 
se retractera en sphere quand cette lamę lui transmet les vibrations 
d’un choc. II y a adaptation des reponses aux conditions ; et souvent 
on verra des mouvements qui paraitront spontanes, tout comme ceux 
d’un animal superieur. C’est qu’un tel organisme est simple seule­
ment en ce sens qu’il se compose d’une seule cellule, d’une masse de 
protoplasma non cloisonnee ; mais les fonctions de ce protoplasma 
sont a la fois complexes et difluses. L’absence d’organes distincts 
rend l’analyse physiologique tres difficile., Alors, comme en presence 
d’un automate dont les rouages nous sont caches et que nous devons 
considerer en bloc, nous avons 1’impression d’un indińdu ; il nous 
semble y voir, comme en notre propre personne, une certaine inde- 
pendance entre les actions et les reactions. Pour comprendre, il est 
preferable de nous adresser a des mecaniques que nous pouvons 
demonter.

Les cellules les plus strictement differenciees nous offrent les condi­
tions d’etude les plus favorables par ce qu’elles presentent ainsi une 
modalite fonctionnelle constante. Quand nous voulons etudier sur 
un animal superieur les proprietes d’un organe, d’un muscle par 
exemple, nous commenęons par separer ce muscle des centres nerveux; 
ainsi nous supprimons cette indetermination qui revetait les appa- 
rences de la spontaneite : le muscle isole, une fois en equilibre avec 
un milieu convenable, restera inerte tant que nous ne ferons pas 
intervenir un changement ; s’il y a une reaction provoquee par un 
changement, ce sera la contraction propre a ce muscle-la, contrac­
tion caracteristique, liee a sa structure intime.

2. Mesure de l’excitabilite. — On peut donc s’attendre a ce que 
ce ne soient pas les memes actions de l’exterieur qui mettent en 
branie indifferemment des appareils a reactions differentes. On ne 
sonne pas une cloche de cathedrale comme on agite un grelot.

En fait, si toute matiere vivante est irritable, 1’irritabilite varie 
quand cette matiere varie ; chaque portion de matiere organisee qui



INTRODUCTION & 

possede une fonction definie possede, par cela meme, une excitabilite 
definie, son excitabilite, comme sa fonction, etant conditionnees 
par sa structure.

L’excitabilite est une abstraction.
La realite mesurable c’est 1’ercitanf, c’est-a-dire 1’action qui pro- 

voque la reaction propre a l’objet considere. Cet excitant peut, 
theoriquement, etre connu d’une faęon exacte. Un choc mecanique 
par exemple, c’est une certaine quantite de force vive, appliquee 
sur une certaine surface, en un certain temps ; etant bien entendu que 
pendant ce temps 1’action peut n’etre pas identique a elle-mśme d’un 
instant tres court a un autre instant.

Une petite balie de plomb tombant d’une certaine hauteur sur un 
muscle le touche d’abord en un seul point ; a cet instant, elle possede 
sa vitesse maxima ; puis elle deprime le muscle, la surface de contact 
s’elargit ; en meme temps la balie diminue de yitesse, puis elle s’arrete. 
Tous les details de cette action sont theoriquement mesurables 
ou calculables. L’action dans son ensemble, peut etre efficace pour 
determiner une reponse du muscle ; alors, elle est une excitation. 
L’excitabilite est une yaleur rticiproąue de 1’action excitante.

Par exemple recommenęant l’experience quelques instants plus 
tard, on obserye que pour avoir la meme reponse il est necessaire de 
laisser tomber la meme balie de plus haut ; l’excitation equivalente 
correspond a une plus grandę force vive : l’excitabilite est diminuee.

Une autre halle plus grosse ou plus petite pourra determiner la 
meme contraction en tombant de moins haut ou de plus haut ; mais 
on voit tout de suitę qu’on n’obtiendra pas des actions identiques 
en calculant sur la force vive. Une balie d’un poids double tombant 
de deux fois moins haut possedera au moment du contact la meme 
energie, mais elle depensera cette energie sur une surface plus grandę, 
avec une yitesse moindre ; produisant dans le muscle une deformation 
differente dans un temps different, il n’est pas probable qu’elle pro- 
duise une excitation equivalentp.

En fait, a de petites masses tombant de haut, il faut pour produire 
l’excitation, notablement moins d’energie qu’a des masses plus grosses 
tombant de moins haut : et ceci, meme quand la surface d’action 
reste sensiblement constante. grace a 1’interposition d’un solide inde- 
formable.

On peut songer a determiner par tatonnement, de quelles hauteurs 
il faut faire tomber des spheres de masses differentes pour avoir 
dans chaque cas particulier une excitation equivalente. On obtien- 
drait une serie de yaleurs conjuguees, telles que hauteurs, masses 
et rayons de courbure, et Ton pourrait deduire d’autres, telles que 
pressions, yitesses, etc.; et c’est alors seulement que l’on serait en 
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droit d’exprimer l’excitabilite de 1’objet etudie par la reciproque 
de 1’action mecanique completement definie.

Cette etude n’a pas ete faite, et probablement ne peut pas l’etre 
pour l’excitation mecanique. Outre que les calculs sont, par leur 
complexite, au moins difficiles, on ne peut realiser la condition sui- 
vante dont la necessite est claire : il faut que l’excitabilite demeure 
constante pendant la recherche.

Or les chocs mecaniques suffisants pour etre des excitations lesent 
les tissus, y produisent des alterations ; aucune comparaison n’est 
plus possible. L’e£Eet de lesion est encore plus evident pour les 
piqures ou les sections qui sont plus aisfement excitantes.

J1 en est de meme, plus ou moins, pour les excitants chimiques, 
pour un grain de sel qui provoque des changements de pression osmo- 
tique.

3. L’ćlectricite comme excitant. — Mais il y a un agent d’exci- 
tation qui offre, au contraire, toutes les conditions desirables pour 
permettre une etude precise de l’excitabilite : c’est le courant elec- 
trique. Un passage de courant electrique juste suffisant pour produire 
une excitation ne provoque pas d’alteration durable dans 1’element 
qu’il trayerse ; on peut dix fois, vingt fois recommencer l’experience 
avec un resultat egal pour une action egale. De plus, ce courant peut 
etre non seulement connu, mais manie, modifie comme il nous con- 
vient : les physiciens ont etabli une theorie fort etendue, et en generał 
facilement calculable pour les phenomenes electriques et leur propaga- 
tion ; ils ont constitue aussi une technique tres fine, facile a adapter 
aux recherches physiologiques. De sorte que nous pouvons raisonner 
avec securite sur des grandeurs tres petites.

Or nous aurons precisement a determiner, pour l’excitation, des 
actions electriques extremement petites, microscopiques, peut-on 
dire ; car elles sont a nos actions mecaniques usuelles, comme ordre 
de grandeur, ce que sont les elements anatomiques a nos objets 
usuels. Pour exciter electriquement un muscle gastrocnemien de 
Grenouille par son nerf (la plus classique des excitations) il sullit 
d’une energie electrique de l’ordre du millieme d’erg (c’est-a-dire la 
eentieme partie de 1’energie degagee par un poids d’un milligramme 
tombant d’un millimetre de haut) et le phenomene d’excitation 
s’accomplira en un temps de 1’ordre du millieme de seconde.

Ce n’est sans doute point par hasard que le courant electrique est 
si puissant pour mettre en jeu des appareils tres evolues comme un 
muscle rapide et son nerf ; l’excitabilite physiologique parait, dans 
son essence meme, se trouver en relation etroite avec la conduction 
electrolytique, c’est-a-dire avec des mouvements d’ions ; l’excitation
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electrique produirait directement la perturbation qui declanche le 
fonctionnement ; dans une action mecanique, au contraire, la meme 
perturbation ne se produirait qu’accessoirement, a cóte de beaucoup 
d’autres processus sans interót pour l’excitation.

Mais en dehors de toute inyestigation sur la naturę intime des 
processus d’excitation, le courant electrique est d’une incomparable 
commodite pour explorer l’excitabilite phvsiologique et ses difTe- 
rentes formes.

4. Le muscle et son nerf moteur. — De meme parmi 1’infinie diver- 
sitedes tissus excitables, il est tout indique de commencer 1’etude par 
la serie des tissus contractiles, c’est-a-dire des muscles, a cause de 
leur reponse nette et facilement definissable. Mais on est amene, 
par la naturę meme des choses, a y joindre les nerfs moteurs, car la 
naturę nous presente, d’une faęon generale, ces deux especes d’ele- 
ments intriques de telle sorte qu’il faut une analyse delicate pour 
distinguer l’excitabilite d’une espece de celle de 1’autre.

La reaction propre du nerf moteur, c’est un phenomene de conduc- 
tion, ce qu’on appelle Yinfluz nerveux, qui n’est pas directement appre- 
cie par nos sens ; on juge de l’existence et des inodalites de cet influx 
surtout par les reactions du muscle auquel il se rend ; l’excitabilite 
musculaire se trouve par consequent interpcsee entre la reaction ner- 
veuse et la contraction musculaire qui en est le signe sensible. D’autre 
part, on ne rencontre que tout a fait rarement des portions de tissus 
musculaires aecessibles a notre intervention experimentale sans que 
s’y trouve iinpliquee une certaine quantite de filets nerveux moteurs 
correspondants. Les perturbations mecaniques, thermiques, elec- 
tr:ques, que nous employons comme excitants atteignent fatalement 
les deux especes d’elements ensemble, et nous ne pouvons pas imme- 
diatement diseerner lequel des deux a primitivement reagi.

Les physiologistes ont beaucoup travaille a cette distinction ; 
a mon sens, ce travail n’a pas ete heureux. Dans tous les traites 
on considere dans un chapitre l’excitabilite musculaire ; dans un 
autre l’excitabilite nerveuse ; dans tous les traites, on arrive par ce 
plan d’exposition a la fois a des redites et a des renvois arbitraires.

On peut se dispenser de faire, a priori, une telle separation.
Un muscle, si l’on prend ce mot dans sa signification primitive, 

qui en est encore la signification pratique, c’est un organe contractile 
anatomiquement individualise, pouvant par dissection se separer 
du reste de 1’animal. Cet organe est complexe ? Sans doute, mais s’il 
nous presente une reaction constante et une excitabilite constante, 
ne pouvons-nous, au moins a titre d’essai, considerer cette contrac- 
tilite et eette excitabilite comme fonction l’une de 1’autre ?
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Lorsąue le nerf moteur est de son cóte anatomiquement distinct 
accessible a l’experimentation, on trouve les me mes caracteres d’exci- 
tabilite, qu’on procede par excitation directe ou par excitation indirecte.

Ces expressions anciennes de la physiologie classique signifient, 
pour le premier cas, que Fon fait tomber les ondes electriques direc­
tement sur le muscle, au moyen d’electrodes posees sur sa surface ou 
piquees dans sa masse ; pour le second cas, que l’excitation est portee 
sur le nerf pendant que l’on examine le muscle. Cela ne veut pas dire 
forcement que l’on excite dans le premier cas 1’element musculaire 
par une action directe de 1’electricite sur ses fibres ; c’est la le sujet 
de discussions qui sont a reprendre ; 1’opinion generale est que, si 
le muscle a bien son excitabilite propre, 1’element mis en prise par 
l’experience est, dans les conditions ordinaires, 1’element nerveux.

Je me rallie a cette opinion. Mais quel est 1’element nerveux en 
cause ? C’est, dans chaque experience, celui du muscle choisi, c’est-a- 
dire un nerf particulier. Si l’investigation experimentale portee sur 
un assez large choix de muscles, de complexes neuro-musculaires, 
nous montre regulierement une certaine formę d’excitabilite liee a 
une certaine formę de contractilite, nous avons le droit de consi- 
derer en bloc 1’irritabilite de chacun de-ces complexes. La reception 
et la reaction etant deyolues a deux elements anatomiques differenciesr 
l’experience montre alors entre ces deux elements un accord qui nous 
dispense de la distinction obsedante du nerf et du muscle.

Nous allons donc etudier experimentalement l’excitabilite elec- 
trique des muscles et des nerfs moteurs, avec le projet avoue d’en 
obtenir des lumieres sur l’excitabilite en generał, c’est-a-dire l’excita- 
bilite de n’importe quoi de vivant par n’importe quelle perturbation.

Nous nous attacherons specialement a la question de yitesse dans 
l’excitabilite, notamment a la faęon dont le temps intervient avec 
une valeur particuliere dans chaque excitabilite. C’estune notion qui 
me parait de grandę importance ; il est curieux que la physiologie ne 
lui ait donnę jusqu’ici pour ainsi dire aucune place dans ses systemes, 
bien que divers physiologistes, et non des moindres, 1’aient signalee 
depuis longtemps.

5. Muscle strie et muscle lisse. — Pour apercevoir tout de suitę quelle 
large gammę de yitesses nous aurons a considerer, nous allons jeter 
un coup d’oeil comparatif sur 1’irritabilite d’un muscle lisse et celle 
d’un muscle strie. Des faits classiques autant que simples nous four- 
niront un exemple frappant de 1’importance d’une plus ou moins 
grandę yitesse ; la difference de degre est telle qu’elle se presente & 
notre imagination comme une difference d’especes.

Chez les Yertebres, les muscles du tubę digestif, des vaisseaux, de
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1’uretere sont appeles muscles lisses, par opposition aux muscles 
stries qui font mouvoir les membres. *

La presence ou 1’absence de la striation transversale constitue une 
grosse difference de structure facilement visible au microscope, et 
qui a depuis tres longtemps ete notee par les anatomistes ; correlative- 
ment, il y a une grosse difference dans la formę de contraction, diffe­
rence egalement reconnue des l’aube de la physiologie : les muscles 
stries se contractent rapidement ; les muscles lisses se contractent 
tres lentement. Cette difference tombe facilement sous le sens.

Prenons d’abord le gastrocnemien de la Grenouille. C'est un muscle 
strie type, en ce sens que c’est l’un des objets sur lesquels est basee 
la description classique de la physiologie du muscle strie.

Le gastrocnemien (litteralement ventre de la jambe) est le muscle 
du mollet ; tirant sur le talon, il etend le pied au bout de la jambe ; 
il prend une part importante au saut et a la nage. Tout le monde 
connait le brusque elan de la Grenouille, qui du bord de la marę, va 
piquer une tete dans l’eau apres avoir decrit dans l’air une ample tra- 
jectoire. Pour projeter ainsi 1’animal a huit ou dix fois sa longueur, 
les membres posterieurs, replies au repos, doivent s’etendre avec la 
rapidite d’un ressort; les extenseurs du membre posterieur chez la 
Grenouille sont tous des muscles tres rapides dans leur contraction.

Le gastrocnemien etant mis a nu, si on le soumet a une excitation 
efficace quelconque, mais a une excitation unique, un courant elec- 
trique constant durant un dixieme de seconde (1), on le voit instan- 
tanement tressauter comme en une petite explosion. S’il est attele par 
un fd a un levier leger qu’un poids ou un ressort tend a ecarter de 
lui, on voit au moment de l’excitation, sans retard directement appre- 
ciable, le levier se deplacer vivement et reyenir aussitót a sa position 
premiere. Tout le phenomene dure 1’espace d’un clin d’ceil. Cette 
contraction elementaire porte classiquement le nom de caracteris- 
tique de secousse.

Prenons maintenant un fragment d’estomac de la meme Grenouille.
L’estomac, comme le tubę digestif en generał, est contractile ; la 

plus grandę partie de 1’epaisseur de sa paroi est constituee par des 
fibres musculaires lisses, les unes longitudinales, les autres en anneau, 
pSrfois obliques. Les contractions de cette tunique musculaire ont 
pour but de brasser les aliments, de renouveler les contacts entre 
ces aliments et les sucs digestifs, finalement de pousser la matiere 
en digestion vers la portion suivante de l’intestin. Le travail digestif 
essentiellement chimique, d astasique, est une affaire d’heures ;

(1) Ceci pour fixer les idees, et en choisissant une duree qui soit convenable en menie temps 
pour l’experience suivante.
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rien ne presse pour les mouvements qui y contribuent; ces mouve- 
ments sont lents.

Si, de deux coups de ciseaux paralleles. on decoupe dans la region 
pylorique de 1’estomac un anneau transversal, on obtient une prepa­
ration qui se peut commodement comparer au muscle gastrocnemien. 
Deux crochets d’argent passes dans cet anneau permettent de 1’atte- 
ler de la meme faęon a un levier, et en meme temps servent d’elec- 
trodes pour lui amener le courant excitant. Faisons passer une exci- 
tation, la meme que pour le gastrocnemien, un courant electrique 
durant un dixieme de seconde (1).

Apres un temps tres appreciable (ón a le temps de douter s’il y 
aura ou non reponse) le levier indicateur se souleve graduellement, 
lentement, se ralentit encore, s’arrete, commence a redescendre et 
effectue tres lentement le retour a sa position premiere. Tout ce 
mouyement peut etre suivi avec une montre a seeondes : on voit que 
dans sa totalite il dure pres d’une minutę.

La secousse du gastrocnemien, qui est le mouyement homologue 
a celui-la, nous a paru instantane ; on peut 1’etudier en detail par 
la methode graphique, tout simplement en faisant frotter la pointę 
du levier sur la surface enfumee d’un cylindre tournant. La courbe 
de contraction ainsi obtenue a la meme formę, mais dure en tout 
dix a oingt centiemes de seconde, soit plusieurs centaines de fois moins 
de temps que le mouyement du muscle stomacal.

La reaction contractile de ces deux muscles differe donc extreme- 
ment par la yitesse. Yoyons l’excitabilite correspondante.

L’experience, quand on peut la mettre sous les yeux, montre une 
difference saisissante. Un expose ecrit malheureusement s’alourdit 
aux details plus longs a decrire qu’a executer.

Nous allons prendre systematiquement une instrumentafion rudi- 
mentaire, ou notre main et notre oeil conditionnent. les durees expe- 
rimentales.

Pour graduer 1’intensite, une gouttiere rectiligne de section cons­
tante, environ un centimetre carre, et longue d’environ un metre 
a ete creusee dans une planche impregnee de paraffine ; cette gout­
tiere est remplie d’une solution de sulfate de zinc. Pres de chaque 
extremite une electrode fixe en zinc amalgame plonge dans la solution 
t esert a y amener le courant entretenu par un ou deux accumula­
teurs. Le courant d’excitation est pris en deriyation sur cette gout­
tiere ; il en part au moyen de deux electrodes egalement en zinc 
amalgame, dont l’une est immobile en face d’une des electrodes 
d’amenee du courant, en un point de la gouttiere que nous mar-

(1) Mais plus intense; ce sera generalement necessaire.
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quons 0; 1’autre est portee par un curseur de porcelaine sullisamment 
stable et peut 6tre posee en un point quelconque de la gouttiere. Au 
moment meme ou on la pose, il s’etablit instantanement dans le cir­
cuit d’excitation un courant dont 1’intensite est proportionnelle a sa 
distance du point 0 et cette intensite se maintient constante jusqu’au 
moment ou Fon enleve 1’electrode (1).

6. Difference d’excitabilite. —Nous allons comparer sur nos deux 
muscles 1’influence de la duree du courant.

1° Gastrocnemien. — On pique 1’electrode cursive ęa et la dans la 
gouttiere, en faisant durer la plongee aussi peu longtemps que pos- 
sible, un temps inappreciable en duree pour nos sens (2).

On voit qu’au-dessus d’une certaine distance de O, chaque plongee 
donnę une belle secousse; si on rapproche peu a peu de O, la secousse 
diminue, puis disparait ; on peut marquer a un centimetre pres le 
point limite, le seuil : au dela on a toujours une secousse ; en deęa 
on ne l’a jamais. Disons a 10 centimetres de O.

Au lieu de faire une plongee aussi breve que possible, laissons chaque 
fois 1’electrode immergee pendant une demi-seconde ou une seconde; 
nous trouvons que la limite est la meme. Nous ne pouvons pas, en 
prolongeant la duree de passage, fut-ce en la prolongeant plusieurs 
secondes, gagner quoi que ce soit sur la distance, c’est-a-dire sur l’in- 
tensite necessaire.

D’ou semble-t-il cette constatation : la duree ne compte pas pour 
l’excitation ;

2° Estomac. — Pour obtenir une contraction par la meme plongee 
rapide que tout a 1’heure, il faut attaquer la gouttiere beaucoup plus 
loin, vers son extremite opposee. Mais faisons durer le passage pen­
dant que nous comptons 1, 2, 3, soit environune seconde, nous obtien- 
drons une contraction avec une distance beaucoup moindre, vers le 
milieu de la gouttiere. Nous pourrons revenir, par exemple, jusqu’a 
une vingtaine de centimetres de O si nous comptons jusqu’a 10 
avant de relever 1’electrode. .

D’ou semble-t-il, cette conclusion : la duree est aussi importante 
que 1’ intensite pour l’excitation.

Au lieu de poser et d’enlever vivement 1’electrode mobile en plein 
courant de la gouttiere, nous pouvons la poser d’abord au voisinage 
du point O ; 1’intensite dans le circuit d’excitation est alors sensible- 
ment egale a 0. Puis nous faisons glisser le curseur vers 1’autre extre-

(1) Les conditions physiques necessaires sont — electorales impolarisables — grandę resis­
tance et tres petite self-induction du circuit — Ces conditions sont facilement realisees.

(2) Les durees realisees de cette maniere, quand on opere legerement, sont voisines du dixieme 
de seconde.
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mite et nous le ramenons vers 0 : dans le circuit d’excitation 1’inten­
site croit et decroit avec le deplacement. Au lieu d’un courant brusque, 
nous appliquons a nos muscles un courant qui s’etablit progressi- 
vement et disparait de meme. Voyons les effets :

Gastrocnemien. — Du moment que le courant part de O pour aller 
progressivement a n’importe quelle valeur et qu’il revient de meme, 
le muscle reste parfaitement indifferent. Meme en operant le glisse- 
ment aussi rapidement que nous le pouvons, atteignant en une frac- 
tion de seconde trois fois, cinq fois, dix fois 1’intensite qui etait 
suffisante avec le courant brusque, on n’a aucune excitation.

Conclusion : le courant progressif est inefficace.
Estomac. — Deplaęons sans hate le curseur depuis O jusqu’au milieu 

de la gouttiere, laissons-l’y une seconde, puis ramenons le curseur 
a O, 1’estomac se contracte comme avec un courant brusque de meme 
intensite et de meme duree :

Conclusion : le courant progressif est tout aussi efficace que le courant 
brusque.

Voila des conclusions opposees deux a deux qui separent nette- 
ment les deux especes de muscles ; n’avons-nous pas la deux formes 
<ł’excitabilites radicalement differentes ?

Eh bien, quand nous aurons fait 1’etude qui constitue le present 
ouvrage, nous pourrons, pour l’un et 1’autre muscle, exprimer les 
faits par un meme enonce, dans lequel le temps seul sera compte 
d’une maniere differente :

1° Influence de la duree du courant brusque. La duree du passage 
intervient concurremment avec 1’intensite du courant jusqu’a quelques 
milliemes de seconde pour le gastrocnemien ; jusqu’a plusieurs 
secondes pour l’estomac ;

2° Influence de la pente du courant. Si le courant, au lieu d’etre 
brusque s’etablit progressivement, son efficacite est diminuee, et 
peut meme devenir nulle pour une pente assez faible. L’influence de 
la pente commence a se faire sentir si le courant met, pour atteindre 
■le niveau qui donnait le seuil eń courant brusque, plusieurs milliemes 
de seconde avec le gastrocnemien, plusieurs secondes avec l’estomac. 
L’inefficacite est totale si pour atteindre ce niveau le courant met 
plusieurs centiemes de seconde avec le gastrocnemien, plusieurs 
dizaines de secondes avec 1’estomac.

En symboles algebriques, cela pourrait s’exprimer bien plus nette- 
ment et plus brievement, avec une seule et meme formule pour tous 
les muscles, en diyisant le temps, dans chaque cas, par une certaine 
constante caracteristique de ce cas.

Entre les deux exemples que nous avons pris, on trouve d’ailleurs,
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si on examine les divers muscles d’animąux varies, un nombre infini 
d’intermediaires.

7. « On sent 1’abscisse ». — Le physicien Dove, qui fut le maitre 
de Du Bois-Reymond, avait remarque qu’une meme quantite d’elec- 
tricite, passant a travers notre corps, peut produire des sensations 
tres dilferentes, plus ou moins vives jusqu’a la douleur, ou pas de 
sensation du tout, suivant la faęon dont cette quantite est repartie 
dans le temps. En physicien habitue a porter toujours le temps en 
abscisse, voulant indiquer que 1’intensite portee en ordonnee n’est 
pas tout, il formulait ce joli raccourci « On sent l’abscisse ».

Chacun sent l’abscisse a sa maniere. Pour nous comme pour le 
muscle strie de la Grenouille, il faut donner a la seconde une longueur 
de l’ordre du decametre si nous voulons representer graphiquement 
d’une faęon lisible les ondes electriques qui interessent notre vie 
consciente. A cette echelle vue a la distance ordinaire de lecture, 
les lentes yariations du courant qui affectent encore la musculature 
stomacale seraient insaisissables. En sens inverse, on n’aurait pas 
la place d’y figurer les oscillations a haute frequence, se comptant 
en billions par seconde, que donnent les appareils de Hertz. Nos 
nerfs sont insensibles a celles-ci comme a celles-la.

Mais l’Ecrevisse, 1’Escargot exigeraient une autre echelle des temps; 
et dans un seul et meme organisme, ou les muscles lisses et les muscles 
stries subissent d’une faęon differente 1’influence de la duree, chaque 
organe est sans doute caracterise par une certaine constante de temps 
affectant ses processus d’excitation. Le present ouvrage a essentielle- 
ment pour but de degager et de preciser la notion de cette constante 
de temps.

l’excitabilite en fonction du temps
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CHAPITRE PREMIER

Du Bois-Reymond et ses predecesseurs

8. La Grenouille et 1’Homme. — Les differences d’excitabilite des 
differents muscles ne pouvaient passer inaperęues. Depuis un demi- 
siecle, elles ont ete plusieurs fois nettement saisies et signalees; 
chaque fois, en somme, qu’un physiologiste a pris comme objet de 
ses etudes myographiques autre chose que le gastrocnemien de la 
Grenouille.

La Grenouille a ete introduite, je crois, par Swammerdam au 
xvne siecle, comme l’objet de choix pour etudier la physiologie gene­
rale des muscles et des nerfs moteurs. Dans un chapitre de sa Bibie 
de la Naturę il expose combien il est facile de dissequer chez cet animal 
un muscle de la jambe avec son nerf ; sur cette preparation on peut 
exciter le muscle en pinęant ou en coupant l’extremite du nerf, et 
on peut sentir entre ses deux mains la force avec laquelle le muscle 
revient sur lui-meme. C’est une experience tres agreable, dit-H, jueundis 
simum ; autant que de faire corrtracter le diaphragme en piquant le 
phrenique d’un chien apres lui avoir ouvert la poitrine. Et combien 
plus commode! Nous ajouterons (mais on n’v pensait guere a cette 
epoque), moins cruelle. Le chapitre en question porte le titre caracte- 
ristique que voici : « Experiences sur un mouvement particulier dans 
les muscles de la Grenouille, applicable a tous les mouvements 
musculaires de l’Homme et des grands animaux. Experimenta circa 
particularem musculorum in rana motum quse in genere ad omnes mus- 
culorum in hominibus eeque ac brutis motus applicantur » (1).

(1) Biblia Nalurae, in-folio, Leide, 1738, t. II, p. 839. « C’est une experience, dit Swammerdam, 
de 1’une d’entre elles, que j’ai montree en 1658 au duc de Toscane. »
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La trouvaille etait heureuse et le choix a ete ratifiepar 1’unanimite 
des physiologistes a travers plus de deux siecles, en passant par 
Galvani. La Grenouille offre, en effet, des commodites incomparables. 
Yulgaire partout, elle vit tres facilement dans les laboratoires avec 
1’installation la plus sommaire, de sorte que l’experimentateur peut 
avoir des sujets constamment sous la main. Le muscle le plus employe, 
le gastrocnemien, se separe du córps par une operation extremement 
simple, presque sans dissection ; il est innerve par un nerf (si l’on 
prend, comme c’est l’usage, le sciatique tout entier) distinct sur une 
grandę longueur et peu delicat a manier. Qu’on l’excite par ce nerf, 
ou directement, il donnę une reponse iiette, energique ; et aussitót 
il est pręt a en donner une autre dans les memes conditions. Ceux qui 
ont essaye autre chose meme avec succes sont revenus a cet objet 
avec satisfaction.

D’autre part, la Physiologie est constamment ramenee aLIIomme 
d’abord par les justes preoccupations de la Medecine et aussi parce 
que notre propre organisme est le reactif le plus direct des actions 
exterieures : les Physiciens ont senti sur eux-memes 1’effet des etin- 
eelles electriques avant que les Grenouilles de Galvani n’aient reagi 
a la premiere pile cuivre-fer. Or les nerfs de la vie consciente, chez 
1’Homme et chez les Mammiferes en generał, sont des nerfs rapides, 
du meme ordre de vitesse que le gastrocnemien de la Grenouille.

II est arrive ainsi que la doctrine de l’excitation electrique, et de 
l’excitabilite en generał, laissant en marge les observations eparses 
sur les types lents, s’est constituee essentiellement sur le type rapide.

Mais l’etude d’une telle excitabilite exige une grandę finesse d’ins- 
trumentation ; on n’avait que des experiences relativement grossieres 
comme celles du chapitre precedent, quand Du Bois-Reymond 
formula la loi generale de 1’excitation.

8. Loi de Du Bois-Reymond. — Du Bois-Reymond s’est exprime 
ainsi en langage ordinaire :

« Ce n’est pas a la valeur absolue de la densite du courant que le 
nerf moteur repond par une secousse du muscle correspondant, mais 
c’est a la yariation de cette valeur d’un instant a 1’autre ; et 1’impul- 
sion motrice qui suit ces variations est d’autant plus forte qu’elles se 
produisent plus vite pour une meme amplitudę, ou qu’elles sont plus 
grandes par unitę de temps » (1).

Et il precisait ainsi sa pensee sous la formę nette et breve des 
expressions mathematiques : « L’excitation est fonction de la derwee 
de la densite du1 courant par rapport au temps ».



DU BOIS-REYMOND ET SES PRE DECESS E URS 21

Cette loi a tenu une place considerable dans la Physiologie ; l’inte- 
ret qu’elle presente aujourd’hui n’est pas simplement historique, car 
elle est encore enseignee, quoique de moins en moins ; il n’y a pas 
encore bien longtemps qu’on la prenait comme base de raisonnements 
sur la naturę des phenomenes nerveux (Wilke et Atzler 1912).

II est necessaire que nous la discutions au debut de cet expose.
Voici textuellement traduit le developpement mathematique de 

Du Bois-Reymond.
« Soit A la densite (1) prise comme ordonnee sur le temps comme 

abscisse
A = /(t)

si on appelle s la mesure de 1’incitation au mouyement, c’est-a-dire 
de l’excitation qui se produit dans chaque element de temps, s est, 
d’apres ce qui precede, une fonction quelconque, croissante avec 
1’argument de la pente de la courbe de densite en chaque point ou du 
quotient differentiel de celle-ci

(1)

« s est nul quand la densite reste constante. La somme totale •/; 
des excitations dont la consequence nous apparait sous formę d’un 
mouyement musculaire pourrait etre calculee, si la fonction F etait 
connue en posant l’excitation differentielle

ou T et Tj signifient les abscisses du commencement et de la fin de 
la yariation.

« Si Fon imagine par exemple que l’excitation est simplement pro­
portionnelle a la pente

dA

alors 7] devient une grandeur proportionnelle a la somme des quo- 
tients differentiels de la courbe, autrement dit a sa pente en tous ses
points

r1=«[/(T1)-/(T)] (3)

(1) Autrement dit, 1’intensitó par unitę de surjace, notion plus precise, plus exacte pour l’exci- 
tation comme venait de le demontrer Du Bois-Reymond, que la simple consideration de l’in- 
tensite. Mais le raisonnement en fonction du temps reste identiąue.
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« II est apres cela parfaitement clair que, conformćment a ce qui 
precede, (la somme de ł’excitation), se trouve d’autant plus grand 
qu’est plus abrupte 1’allure generale de la courbe qui represente la 
loi de la densite de courant. »

10. Discussion de la formule. — Ce dernier paragraphe est inexact 
en simple logique ; la formule (3) signifie tout le contraire de ce 
que veut dire Du Bois-Reymond ; en effet l’excitation integrale 
proportionnelle a la difference d’intensite (ou de densite) entre l’ins- 
tant T et 1’instant T1; ne depend nullement de la faęon dont s’est 
faite la yariation de courant dans cet intervalle. Peu importe que cette 
yariation au lieu de la formę a ait ete de la formę b ou mSme c (fig. 1) 
car on ne peut preciser toujours la fin de la yariation.

C’est Hoorweg qui a fait cette juste
remarque mathematique en 1896.

Mais Du Bois-Reymond n’a propose 
la proportionnalite que comme un essai; 
on pourrait sans doute trouver une 
autre fonction de la deriyee qui ne pre- 
sentat pas cette contradiction avec 
1’idee fondamentale de la loi, une fonc­
tion par exemple, decroissante avec le 
temps, exprimant que la pente du cou­
rant sera d’autant plus efficace qu’elle 
sera plus marquee dans les premiers 
instants. Une fonction de ce genre 
indiquerait la fonction c comme plus 
efficace que a et que b, ce qui est bien

ce que youlait dire Du Bois-Reymond et qui est exact; mais elle indi- 
querait aussi forcement que a est plus excitant que b ; je pense que 
Du Bois-Reymond aurait a priori considere le courant s’etablissant 
suiyant la courbe a comme plus excitant que le courant s’etablissant 
suiyant la courbe b. Or l’experience m’a montre le contraire (§ 22).

L. Hermann, qui a ete le principal soutien de la conception de 
Du Bois-Reymond et qui Fest reste jusqu’a sa mort (1914), sauf 
quelques amendements, se refuśait & integrer la deriyee pour calculer 
la cause de l’excitation ; ce serait la valeur mśme de la deriyee qui 
serait la grandeur efficiente, et le seuil de l’excitation serait atteint 
quand la deriyee atteindrait pour un point quelconque de la yaria­
tion de courant une yaleur suffisante. II y a un phenomene physique 
auquel il est commode de penser pour preciser les idees dans ce sens : 
c’est Y induction. Hermann fait implicitement cette comparaison que 
Du Bois-Reymond avait indiquee. Le courant induit est fonction en 
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effet seulement de la yariation du flux inducteur, mais pour une meme 
urandeur de yariation de celui-ci il y a une meme ąuantite d’electri- 
cite misę en mouvement dans le circuit induit, quelle que soit la formę, 
la duree de cette yariation, tandis que 1’intensite du courant induit 
depend de la yitesse de cette yariation. On peut supposer aisement un 
phenomene qui se produise a condition que le courant induit atteigne a 
un instant quelconque une intensite suffisante : telle serait l’excitation.

Cette conception est egalement contredite par l’experience compa- 
rative entre le courant de formę a et le courant de formę b.

La fonction convenable de la derivee parait ainsi bien difficile a 
trouver. Mais il est inutile de la chercher, attendu que le principe est 
faux et contredit experimentalement dans la plus directe de ses conse- 
quences : le courant constant dont la deriyee est, par definition, egale 
h 0,peut avoir tout aussi bien que la yariation son pouyoir d’excitation.

Le courant n’excite pas par sa yariation, il excite par les premiers 
instants de son passage, yariable ou constant.

C’etait ce qu’avait dit Volta declarant d’ailleurs qu’il n’en pouvait 
« pas founir d’autre explication sinon que c’est la naturę des nerfs 
moteurs yolontaires... d’etre excites par la premiere poussee du 
fluide electrique lance dans le circuit et de ne plus l’etre tandis que la 
meme excitation continue sans changement ». Du Bois-Reymond 
cite cette phrase dont il souligne la fin pour regretter qu’un esprit 
« si bien doue pour 1’abstraction, n’ait pas su voir que c’etait la yaria­
tion qui excitait et non pas le courant » (1).

v Constatations fondamentales. — II faut regarder les- faits qui dans 
1’esprit de Du Bois-Reymond justifiaient sa conception. Ce sont 
toujours les memes qui la maintiennent encore la ou elle subsiste. 
II s’agit d’aiłleurs de constatations non seulement reelles, mais impor- 
tantes. Sur la preparation sciatique-gastrocnemien de Grenouille 
ayec des durees perceptibles pour nos sens, ce sont des resultats d’ex- 
perience d’une nettete parfaite. La discussion ne peut porter que sur 
leur interpretation, ou leur analyse.

On peut ramener ces faits a- deux constatations fondamentales : 
1° L’excitation est consecutive a une yariation de courant ; 2° Ł’exci- 
tation depend de la rapidite de la yariation.

11. L’excitation est consćcutive a une yariation de courant. — En
fermant brusquement sur le nerf un courant constant (2) on a :

— Une' reponse elementaire (secousse) du muscle au moment de la 
fermeture.

fl) Untersuchungen.., t. I, p. 263.
2) C’est-A-dire un circuit comprenant une force electromotrice constante et des ćlectrodes 

impolarisablcs.
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-— Repos pendant tout le temps que passe le courant.
— Une nouvelle reponse quand on rompt brusquement le circuit 

(excitation d’ouverture).
Bien entendu c’est pour une intensite convenable qu’on obtient 

ce resultat ; la zonę d’intensite convenable est d’ailleurs assez etendue. 
Pour une intensite plus faible, ou plus forte (1) on pourra n’avoir 
qu’une seule reponse, soit a la fermeture, soit a l’ouverture ; pour 
une intensite trop faible on n’aura aucune reponse. Mais le point a 
considerer, c’est que le courant ne produit d’effet, s’il en produit, qu’au 
moment de la fermeture ou au moment de la rupture ; quelle que soit 
son intensite, faible ou forte, le passage meme du courant pendant 
une duree quelconque perceptible pour nos sens parait absolument 
denue d’efficacite (2).

On represente graphiquement sur une meme echelle des temps 

fV_______MuscIe

___ Eourant Excitant _____
Fig. 2

comme abscisse la correspondance des phenomenes electriques et des 
phenomenes physiologiques (fig. 2). II n’y a la pour ainsi dire aucune 
convention. Un tel graphique s’obtient directement avec un muscle 
attele a un myographe et un signal magneto-electrique sur le circuit 
excitant.

La fermeture et la rupture du courant provOquent chacune une 
excitation simple. Si l’on produit, au bout d’un certain temps de ce 
passage constant et inefficace, une nouvelle variation d’intensite de 
meme sens et de meme amplitudę, on aura de nouveau le meme 
effet d’excitation ; correlativement, de cette intensite double, on 
peut redescendre a 0 en deux escaliers brusques de meme amplitudę; 
on aura encore deux excitations (fig. 3).

II est parfaitement legitime de dire : l’excitation s’est produite a 
chaque yariation du courant et seulement quand il y a eu yariation.

(1) Loi des secousses, aujourd’hui loi de Pfluger.
(2) La rupture, apres un courant tres prolonge, peut etre suivie d’une contraction perma- 

nente (tetanos d’ouverture de Ritter). La fermeture d’un courant peut donner lieu aussi a 
une contraction permanente dont l’existence a ete misę en lumiere par Pfluger et dont l’ana- 
lyse a donnę lieu a plusieurs travaux recents ; il s’agit d’un tetanos a tres grandę frequence, 
l’activite du nerf etant elle aussi rythmee suiyant la meme frequence. Ces phenomenes sortent 
des conditions normales de l’excitation; le tetanos d’ouverture, qui tient le muscle contracte 
en 1’absence de tout courant electrique, suffit a montrer qu’il s’agit la d’autre chose que de 
i’action directe du courant sur le nerf.
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Ce qui ne veut pas dire : le processus de l’excitation est limite a la 
periode variable du courant !

Voici un second point experimental qui est non moins net.

12. L’excitation dćpend de la rapidite de la yariation. — Un 
courant qui est fortement excitant lorsqu’on le fait passer brus- 
quement dans 1’organisme ne produira aucun effet si on l’etablit 
progressivement ; de meme, l’excitation de rupture manquera si 
1’intensite est ramenee par degres a zero. Manier ainsi le courant 
s’appelle en allemand hinein et herausschleichen, ce qui peut se tra- 
duire tres convenablement, il me semble, par etablir et supprimer 
subrepticement le courant.

Pour 1’etude de ce point, leś meilleures experiences que put citer 
Du Bois-Reymond etaient celles de Ritter.

Soit une pile (au sens primitif du mot, un empilement de couples

(V Muf\scle l\

J Courant Excitarit
Fig. 3

zinc-argent) composee d’un assez grand nombre d’elements pour qu’en 
saisissant chaque extremite dans une main, on reęoive une forte 
commotion ; avec la main gauche, on touche l’extremite gauche, soit 
un disque d’argent ; dans la main droite, on tient un fil metallique 
bifurque, une petite fourche conductrice, avec deux pointes dont 
1’ecartement correspond a 1’epaisseur d’un couple ; de l’une des 
pointes on toucjje le zinc du premier couple a gauche, fermant ainsi 
le couple sur lui-mfime a travers le corps ; aucune excitation : la force 
electromotrice est trop petite pour une telle resistance. Puis cette 
pointę restant en contact avec le zinc du premier element, on applique 
la seconde pointę sur le zinc du second element, et alors on souleve 
la premiere pointę ; on est ainsi passe, sans revenir a zero, de un a 
deux elements; on a dans le circuit une force electromotrice double : 
pas d’effet. Un demi-tour de la petite fourche vers la droite introduit 
de meme un troisieme element ; on peut ainsi, un a un, en introduire 
des centaines, dit Ritter, sans que se produise la moindre commo­
tion, pourvu qu’a aucun instant le circuit ne soit rompu.

Ritter a encore procede d’une autre maniere pour etablir gra- 
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duellement une forte intensite, cette fois d’une faęon continue et non 
plus marche a marche. La main gauche etant en contact avec l’extre- 
mite gauche de la pile, l’extremite droite de celle-ci est misę en con- 
nexion avec le fond d’un tubę longet etroit rempli d’eau ; la main droite 
s’arme d’un fil metallique qu’elle introduit dans le tubę et pousse 
peu a peu vers le fond. On peut ainsi aller jusqu’au bout sans rien 
sentir, mais si le fil metallique a prealablement ete pousse a fond et 
qu’on le saisisse, on eprouve une forte commotion.

Ici le tubę d’eau constitue une tres grandę resistance en serie avec 
le corps ; 1’intensite est minima quand le courant doit traverser le 
tubę en entier ; elle augmente a mesure que le fil metallique cour- 
circuite une portion de plus en plus grandę de cette resistance.

Voila pour les courants subreptices, avec quelques autres expe- 
riences du menie genre. C’est frappant comme phenomene globaV 
mais la graduation de la vitesse manque evidemment de precision.

D’autre part, dans les experiences de Galvani sur la secousse sans 
metal, on avait reconnu la necessite d’une grandę brusquerie dans la 
fermeture du circuit. II s’agit, sur une preparation de Grenouille, 
d’obtenir une excitation par la seule difference de potentiel des tissus, 
par le courant propre de la Grenouille, qui allait, avec les travaux de 
Du Bois-Reymond, prendre le nom de courant de repos des muscles 
et des nerfs. Cette difference de potentiel, qui est de quelques cen­
tiemes de volt, se trouve a la limite de la force electromotrice suffi- 
sante pour etablir, a travers un nerf, un courant excitant ; si 1’action 
du courant est diminuee, si peu que ce soit, par la lenteur de son 
etablissement, la secousse fait defaut. Dans les experiences, frequem- 
ment repetees en raison de leur importance (c’etait l’existence meme 
de l’electricite animale qui etait en cause), on fermait, d’une faęon 
ou d’une autre, mais sans conducteur metallique, le circuit nerf- 
muscle ; on employait souvent pour cela un fragment de yiande cuite ; 
lorsqu’on deposait ce fragment avec precaution sur les tissus, on avait 
evidemment, entre des substances peu conductrices, un contact 
d’abord tres etroit, par suitę tres resistant et il fallait une fraction de 
seconde, tres petite mais ici non negligeable, pour que le passage du 
courant fut bien etabli ; l’experience etait negative. Mais si on lan- 
ęait le fragment de viande de faęon qu’au choc les substances plus 
ou moins plastiques prissent rapidement un large contact, alors la 
secousse apparaissait. II etait facile de demontrer que ce n’etait pas 
1’ebranlement mecanique qui causait l’excitation ; et la brusquerie 
de la yariation electrique apparaissait a juste titre comme la condi- 
tion de son efficacite.

A cette affirmation, rien a redire, sinon qu’il s’agit d’une brusquerie 
relative, et que rapide ou lent comme cłiaud ou froid sont des jugements
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dependant de la vitesse, de la temperaturę, propres au sujet. Mais 
si Fon traduit cette notion, comme le fait Du Bois-Reymond, en 
transportant 1’action a la yariation meme, il faut demontrer que le 
regime permanent est inefficace ; non pas seulement le regime per- 
manent loin de la perturbation, mais toute portion quelconque du 
courant constant aussitót que la yariation est terminee. L’expression 
mathematique ne permet point d’ambiguite la-dessus ; la derivee 
est ńull.e quand le courant ne varie plus : l’excitation doit etre suffi- 
sante & ce moment-la, ou elle ne le sera jamais ; il est completement 
inutile de laisser passer le courant aussitót qu’il atteint sa yaleur 
definitive. Voila ce que comporte necessairement la loi; Du Bois- 
Reymond d’ailleurs ne se refusait pas a cette consequence qu’il 
pensait yerifiee dans les faits et qu’il trouvait avantageuse pour les 
recherches. «Quant au rheoscope physiologique, dit-il..., il n’y a heu- 
reusement aucune limite connue a la rapidite qu’on ne peut pas 
depasser sans voir disparaitre 1’effet » (1).

Le rheoscope physiologique, c’.est la patte de Grenouille ; la limite 
n’avait pas ete cherchee bien loin sur cet objet. Avec d’autres objets, 
elle allait apparaitre nettement.

(1) Untersucliungen..., t. I, p. 412.



CHAPITRE II

De Pfluger a Engelmann

13. Pfluger et 1’electrotonus physiologique. — Mais d’abord la 
question avait profondement change d’aspect avec les travaux de 
Pfluger presque contemporains de ceux de Du Bois-Reymond.

Cełui-ci avait decouvert un phenomene electrique particulier dont 
le nerf devient le siege quand une portion quelconque de sa longueur 
est parcourue par un courant constant ; il avait appele ce phenomene 
V eledrotonus. Deja divers auteurs : Ritter. Mobili, Yalentin et 
surtout Eckhard avaient constate des Yariations d’excitabilite du 
nerf pendant le passage du courant constant. Pfluger (1859) eclair- 
cit, systematisa les constatations de ces auteurs, et rapprochant 
ces perturbations physiologiques du phenomene physique obserye 
par Du Bois-Reymond, il leur donna le meme nom, eledrotonus, 
cette fois eledrotonus physiologique ou modification electrotonique 
de l’excitabilite.

Bien plus, il ramena l’excitation elle-meme a 1’electrotonus.
A 1’electrode negative, ou catode, l’excitabilite est augmentee : 

c’est le cateledrotonus ; a 1’electrode positive, ou anodę, l’excitabilite 
est diminuee : c’est Y aneledrotonus. Cela, tandis que le courant passe 
et a partir de l’instant de la fermeture. Mais au moment ou le courant 
est interrompu, il se produit un renversement des phenomenes : 
l’excitabilite est diminuee a la catode et augmentee a 1’anode, 
cela, bien entendu, pour un peu de temps seulement, la modification 
disparaissant graduellement, mais rapidement.

Or, on sait, par d’autres experiences, que I’excitation de fermeture 
nait a la catode, l’excitation d’ouverture a 1’anode. Rapprochant les 
deux series de faits, Pfluger formule ainsi le phenomene : Y excitation 
est produite soit par Vapparition du cateledrotonus, soit par la dispari­
tion de V aneledrotonus.

Quelque indetermination qui subsiste quant a la notion de 1’elec­
trotonus, celui-ci peut en tout cas etre appele une polarisation. 
Le phenomene physique allait, quelques annees plus tard, etre ramene
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a une polarisation electrolytique sur le schema du conducteur a 
noyau (Matteucci). A l’epoque dont nous parlons, on imaginait, avec 
Du Bois-Reymond, des molecules (on donnait a ce mot un sens spe- 
cial) douees de póles electrostatiques, qui s’orientaient sous 1’influence 
du courant ; c’est toujours une polarisation.

Pfluger aurait donc pu s’exprimer ainsi ; l’excitation est produite 
soit par 1’etablissement d’une polarisation catodique, soit par la 
disparition d’une polarisation anodique.

Ce serait la formule exacte de la position actuelle des recherches 
sur ce probleme.

On voit facilement que ce terrain est tout a fait different de celui 
de Du Bois-Reymond. Ce changement de point de vue a tout de suitę 
sa repercussion sur la faęon de comprendre les phenomenes qui 
suivent les yariations brusques de courant dans le nerf.

D’ahord l’excitation d’ouverture ne peut plus etre rapportee au 
simple fait que le courant tombe de sa yaleur constante a zero. Le 
■catelectrotonus s’etablit progressivement pendant le passage du cou­
rant, avec une lenteur relative qui a permis de suivre sa marche 
meme sur la Grenouille ; il faut evidemment qu’il ait atteint, au 
moment ou on interrompt le courant, une yaleur suffisante pour que 
sa disparition excite : l’excitation d’ouverture apparait ainsi comme 
une fonction de la duree du courant electrique precedent.

14. Recherches de von Bezold. — Bientót v. Bezold genera- 
Jise (1861).

Sur divers muscles de la Grenouille (notamment sur le couturier 
qui est un muscle relatiyement lent, et souvent sur le couturier cura­
rise, c’est-a-dire ralenti encore quant a ses processus d’excitation), 
il mesure le temps perdu de la contraction ; il compare la difference 
dans ce retard suiyant que l’excitation est produite en un temps 
negligeable par une onde induite d’ouverture ou par la fermeture d’un 
■courant de pile ; dans ce second cas, outre le stade de contraction 
latente, le temps perdu comprend? suiyant l’expression de Helmholtz, 
un stade d’excitation latente, c’est-a-dire un certain espace de temps, 
■compte depuis 1’etablissement brusque du courant electrique, pen- 
•dant lequel les effets de ce courant (constant) doiyent s’ajouter les 
uns aux autres pour atteindre le seuil. Bezold operant par la methode 
graphique, trouye des yaleurs tres appreciables pour la duree de ce 
stade.

Voici textuellement traduite sa conclusion :
« Si les courants de pile, dont la fermeture ou l’ouverture est 

•employee comme moyen d’excitation, sont au-dessous d’une certaine 
lorce, alors le processus moleculaire de l’excitation dans les fibres 
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nerveuses ou musculaires ne succede pas immediatement a la Yaria­
tion de densite de courant positive ou negativę, qui repond a la ferme­
ture ou a l’ouverture, mais il s’ecoule un temps d’arret dependant de 
la force du courant et en proportion inverse de cette force, jusqu’a 
ce que le processus moleculaire de l’excitation se produise ».

« Ce n’est donc pas, en teł cas, a la yariation de densite electrique 
que Muscle et Nerf repondent par le processus d’excitation, mais, lors 
de la fermeture, c’est le passage du courant sous une intensite cons­
tante qui accomplit l’excitation ; lors de la rupture, ce sont des 
perturbations ulterieures de l’equilibre organique persistant quelque 
temps apres la rupture qui sont liees a.l’excitation (1). »

Le livre qui comporte ces conclusions est dedie « au Maitre et Ami 
Emile Du Bois-Reymond, en hommage de respect et de reconnais- 
sance » et la preface indique que le travail, commence au laboratoire 
de Du Bois-Reymond, a ete poursuiyi jusqu’au bout avec une ami- 
cale participation. Je n’ai pu y trourer la moindre allusion a la fameuse 
loi qui donnę l’excitation comme fonction de la derivee du courant 
par rapport au temps (2). Faut-il en conclure que Du Bois-Reymond 
et son ecole ayaient in petto abandonne cette loi ? Ce serait sans doute 
la meilleure explication du silence auquel se heurterent les contradic- 
tions qui furent ensuite formellement opposees a cette łoi, notamment 
le memoire que Fick publiait en 1863, tres peu de temps par consequent 
apres le travail de vonBezold dont il n’avait pas eu connaissance.

15. Recherches de Fick sur 1’Anodonte. — Ce memoire de 
Fick (1863) est d’ailleurs tres important pour notre question.

Fick avait entrepris, systematiquement, d’etudier la contracti- 
lite et l’excitabilite sur un muscle tres different du muscle strie de 
la Grenouille: il choisit comme tel le muscle adducteur des valves de 
1’Anodonte.

Son dispositif etait analogue a ceux que nous avons vus jusqu’ici 
et ne l’emportait pas beaucoup sur eux comme finesse, du moins au 
debut de ses recherches. Ainsi, pour realiser des courants progressifs, 
il y avait entre les electrodes une derivation constituee de la faęon 
suivante : un tubę rempli de solution de sulfate de zinc et muni de 
deux electrodes de zinc amalgame dont l’une, portee par un tubę de 
verre glissant dans un bouchon, peut etre deplacee simplement a 
la main, suivant l’axe du tubę; quand les deux electrodes de la colonne 
liquide sont au voisinage l’une de 1’autre le courant est a peu pres nul 
dans le circuit d’excitation ; son intensite s’accroit a mesure qu’on

(1) Unlersuchungen..., p. 325.
(2) Meme dans un chapitre de generalites intitule : « Sur la loi de l’excitation des muscles et 

des nerfs par le courant electrique », p. 187-194. 
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eloigne 1’electrode mobile, accroissant la resistance de la deriyation.
Fick constate les faits suivants :
1° Influence de la rapidite d’etablissement :
(La manoeuvre du rheostat liąuide se fait d’un mouvement aussi 

uniforme que possible, c’est-a-dire la variation de courant dans le 
circuit d’excitation est sensibleinent lineaire.)

«) II est indifferent que la periode d’etablissement soit infiniment 
petite ou dure plusieurs secondes jusqu’a 10 secondes.

b) Au dela de 10 secondes, 1’efTicacite diminue avec la duree de la 
periode d’etablissement pour devenir nulle quand cette duree 
approche de 120 secondes.

11 y a dans ces chiffres une certaine indetermination ; pour quelques 
experiences au moins, on peut calculer en degres du galvanometre 
de Fick la pente reelle, c’est-h-dire la fraction de voltage qui est 
introduite dans chaque unitę de temps, mais cette pente n’est pas 
reperee par rapport a l’excitabilite de la preparation; il y manque, 
par exemple, la determination comparative du plus petit yoltage qui 
excite lorsqu’on ferme rapidement le circuit. II est clair neanmoins 
que cette pente relative ainsi precisee devrait etre ici considerable- 
ment plus faible que sur la Grenouille pour que le courant puisse 
s’etablir subrepticement.

On remarquera ce point a qui a ete retrouve plus tard, mais avec 
un autre degre de precision, sur les muscles du Crapaud et de la Gre­
nouille (1) : pour avoir son plein elfet, un courant prolonge doit s’eta- 
blir avec une certaine yitesse, mais non avec une brusquerie absolue ; 
entre certaines limites, ici assez larges, la yitesse de la yariation est 
sans importance.

Ce fait est nettement contraire a la conception de Du Bois-Reymond.
2° Influence de la duree du passage :
c) Pour une amplitudę donnee de yariation du courant, la nouvelle 

intensite doit persister un certain temps pour que la yariation puisse 
agir comme excitant (2).

d) La secousse du muscle, « mesure de l’excitation », s’accroit, avec 
la duree du courant, jusqu’a une certaine limite, encore indeterminee ; 
cette limite atteinte, une duree plus prolongee est inutile.

Ces conclusions que je reproduis litteralement telles que Fick 
les a redigees sont exactes, quoique les experiences sur 1’Anodonte qui 
leur seryent de base soient discutables. En yoici le dispositif :

Une lamę yibrante, marteau de Wagner, est placee comme inter-

(4) Von Krie«, 1884, Schott, 1891, Gildemeister, 1901, Keith Lucas, 1907; on trouvera 
loin (§ 60) le resume de ces recherches. Fick n’cst pas cite la-dessus par ces auteurs.

(2) Cet enonce comprend la duree de 1’oiwerlure; Fick a demontre que 1’interruption du 
courant doit oecuper un eertain temps pour etre efficace. 
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rupteur periodique sur le courant excitant ; la duree de ses oscilla- 
tions est modifiee dans une large mesure avec la longueur de la partie 
yibrante et le poids qui la charge ; le temps pendant lequel a chaque 
oscillation le circuit reste ferme croit et decroit evidemment avec la 
periode d’oscillation. Fick constate que, pour obtenir un meme effet 
physiologique, il faut toujours un courant plus intense quand les 
interruptions se font sur un rythme rapide que lorsqu’elles se font sur 
un rythme lent. Outre que les durees de fermeture sont impossibles 
a apprecier, il y aurait lieu de redouter comme influences perturba- 
trices, dans une telle experience, d’une part, une difference probable 
dans les conditions d’etablissement Ju courant suiyant le rythme, 
d’autre part, une sommation des excitations egalement fonction du 
rythme.

16. Generalisation a la Grenouille. — Quoi qu’il en soit, Fick 
a vu juste, et il a vu large.

« Les experiences ci-dessus, ecrit-il, m’ont amene a la pensee que 
pour les muscles stries de la Grenouille non plus, la loi de Du Bois 
n’est pas la derniere expression de la realite. II etait a croire que, la 
aussi, le courant, pour produire l’excitation, doit passer pendant un 
certain temps ; seulement, devait-on penser aussi, les durees pendant 
lesquelles le courant doit passer sont extraordinairement plus courtes 
que pour le muscle paresseux de 1’Anodonte. »

Fick a construit un appareil pour regler en vue du muscle rapide 
les durees de passage necessaires. Le long de deux tringles paral- 
leles coulisse un petit plateau attache a une laniere de caoutchouc ; 
on tire sur le plateau de faęon a allonger la laniere, on le lachę, et 
il part avec une grandę yitesse, fonction de 1’etirement de la laniere ; 
pour mesurer cette yitesse, on lui fait rencontrer a angle droit l’extre- 
mite d’une fleche oscillante ; 1’amplitude de 1’oscillation balistique 
permet de calculer la yitesse. Ce plateau porte un petit ressort metal- 
lique qui frotte au passage sur une bandę egalement metallique ; 
le circuit d’excitation aboutit d’une part a ce ressort, de 1’autre a 
cette bandę ; la largeur de celle-ci diyisee par la yitesse donnę le 
temps de la fermeture. Fick n’hesite pas a exprimer en cent-mil- 
lieme de seconde les durees dont il se sert. Le courant constant ainsi 
ferme va exciter soit directement, soit par le nerf, un gastrocnemien 
de Grenouille attele a un myographe.

On trouye alors, comme sur le muscle de 1’Anodonte, que la hauteur 
de la secousse, pour une intensite constante, augmente avec la duree 
du passage, jusqu’a une certaine limite ; le temps efficace est d’autant 
plus grand qu’on prend une plus petite intensite. Le maximum obtenu 
dans les experiences a ete de deux a trois milliemes de seconde. Inver- 
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sement, avec ces petites intensites, toute secousse disparait pour 
les durees inferieures a un millieme de seconde. La self-induction 
a ete soigneusement evitee dans le circuit ; le courant peut donc 
atteindre sa pleine valeur en des temps plus petits que ceux-la.

Fick examine 1’objection qu’on pouvait lui faire de la sommation 
entre une excitation de fermeture et une d’ouverture. FIelmholtz 
a montre que l’effet de deux excitations qui se suivent de tres pres 
diminue avec l’intervalle de temps qui le? separe quand cet intervalle 
est tres petit. Est-ce cela qui se produit avec un passage de courant 
constant de duree decroissante ? Non, car en admettant que la som­
mation, c’est-a-dire ce qu’ajoute la seconde excitation, tende vers 0, 
il resterait toujours 1’effet de la premiere excitation, de la ferme­
ture qui est le plus grand. Cet argument, dit Fick, dispense de donner 
les autres qui se presentent a 1’esprit.

En resume, observant un muscle dont 1’irritabilite est beaucoup 
plus lente que celle du gastrocnemien de la Grenouille, Fick voit 
sans peine que la brusquerie consideree comme necessaire dans 1’eta­
blissement du courant n’est qu’une rapidite relative ; il voit aussi 
que la duree du passage, abstraction faite du stade variable, joue un 
role dans l’excitation. Reprenant alors ce dernier point avec une 
instrumentation sommaire, mais qui permet d’etudier 1’influence 
de temps tres petits, il constate, sur le muscle rapide typique, que la 
duree du passage est effective pour l’excitation pendant quelques 
milliemes de seconde apres la variation brusque.

C’est la demonstration formelle et directe de l’inexactitude de la 
loi de Du Bois-Reymond. C’est en meme temps la notion, nettement 
affirmative, que la vitesse d’excitabilite varie avec la vitesse de con- 
tractilite; le nerf moteur n’est point separe de son muscle.

17. Recherches de Brucke ; muscles paralytiąues et curarises. — 
Cette separation, destinee a devenir classique, entre l’excitabilite du 
nerf et l’e'xcitabilite du muscle, a ete effectuee par Brucke (1867) 
dans un memoire qui suivait de*pres le travail de Fick.

Les cłiniciens allemands venaient de faire la decouverte du phe- 
nomene fondamental en electrodiagnostic que les muscles paralyses 
apres section de 'eur nerf moteur perdent leur excitabilite pour les 
chocs d’induction et la conservent pour les courants de pile. E. Neu- 
mann, en 1864, avait demontre, par quelques experiences simples, que 
le pouvoir de cette deuxieme formę d’excitation etait du a sa plus 
longue duree. Neumann avait fait aussi des recherches experimentales 
sur la Grenouille ; examinant des muscles et des nerfs au cours de la 
mort des tissus, il avait trouve que l’excitabilite pour les courants 
brefs diminue bien plus rapidement que pour les courants prolonges.

l’excitabilite en fonction du temps 3
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Brucke considere que 1'assimilation faite par Neumann n’est 
pas exacte : rexcitabilite nerveuse est totalement disparue dans les 
cas cliniąues consideres. Pour reconstituer 1’analogue de ces cas, il 
recourt a l’intoxication par le curare ; il constate, en effet, par diyerses 
experiences comparatiyes, qu’une patte de Grenouille curarisee 
deyient tres peu excitable a toutes les ondes ełectriques breues, mais 
reste a peu pres aussi sensible aux courants prolonges et aux yaria­
tions relativement lentes.

« Quelle que soit 1’opinion que Ton ait sur la manierę dont le curare 
souśtrait les muscles a 1’influence de leurs nerfs, que les appareils 
terminaux situes sous le sarcolemme soient mis hors d’etat de fonc- 
tionner ou bien qu’ils puissent encore servir de point de reception aux 
excitations electriques, il est en tout cas hors de doute que les exci- 
tations electriques agissent sur les muscles en cet etat suiyant de tout 
autres lois que la ou les nerfs sont yraiment actifs. »

(Test la le point de depart de cette doetrine suiyant laąuelle un 
muscle a une excitabilite differente de celle de son nerf moteur, et 
c’en est le seul fondement. Les experiences invoquees par Brucke 
repetees a la clinique ou au laboratoire ne peuvent fournir que les 
memes resultats, fort nets, mais on n’en a pas discute la signification. 
Je tiens cette distinction pour erronee ; admise par tous les physio- 
logistes depuis 1868, elle a certainement beaucoup gene le progres 
des ćonnaissances sur l’excitabilite. Mais d’autre part, en partant 
de ces memes experiences, Brucke est arrive sur l’excitation elec- 
trique en generał a des considerations fort interessantes, qu’il a expo- 
sees dans un second memoire (1868). Sur le nerf moteur ou le muscle 
normal d’une part, sur le muscle paralyse ou curarise d’autre part, 
quelle que soit l’explication de cette difference, la duree de passage 
du courant compte d’une faęon differente pour l’excitation.

Voila ce que Brucke avait vu, avec une instrumentation des plus 
sommaires (pour obtenir des passages brefs de courant, il faisait sim- 
plement rebondir de plus ou moins haut sur une plaque metallique 
une lamę metallique formant ressort, le circuit se trouyant ferme 
pendant le contact des deux parties), mais il avait bien yu qu’il 
s’agissait d’une question de degre, et non d’une difference essentielle 
comme pouvait le faire ćroire l’expression « suiyant de tout autres 
lois » que j’ai citee plus haut.

18. Essai d’expression du role de la duree dans l’excitation. — 
« Si nous imaginons, dit-il, que la duree du courant excitant croisse 
a partir de 0, les nerfs s’excitent les premiers, et ensuite, quand la 
duree s’est accrue, les muscles peuvent s’exciter a leur tour » (p. 452).

II trouve dans les experiences de Fick 1’indication d’une substance 
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irritable, le muscle de l’Anodonte, pour laquelle les durees utiles sont 
encore plus grandes, et sur cet ensemble (sans parler d’une serie d’expe- 
riences personnelles sur l’excitation d’ouverture manifestement faus- 
sees par la decharge de polarisation de ses electrodes) il etablit une 
formule nouvelle de l’excitation electriąue.

La conception fondamentale de Brucke se rattache a celle de 
Pfluger et de yon Bezold.

« II est naturel et inevitable de rapporter l’excitation au change­
ment que le courant produit dans le nerf. Mesurons ce changement 
comme ecart a partir de l’etat normal et appelons le s; le change­
ment produit dans un temps infiniment petit dt devient ds. Appelons 

ds
u 1’element d’excitation produit en mśme temps et posons = u, 

c’est-a-dire qu’il se produit un element d’excitation d’autant plus 
grand que le changement marche plus vite et la production de cause 
d’excitation cesse aussitot que le nerf arrive a un etat permanent, 

ds
ou s ne grandit plus, et = o. Ceci est 1’analogue de la loi de Du 

Bois-Beymond, ou je remplace 1’intensite du courant par l’ecart 
entre l’etat actuel du nerf et son etat normal » (1) (p. 455-456).

« L’excitation augmente avec la duree du courant, au-dessous d’une 
certaine limite ; donc les elements d’excitation peuvent s’additionner 
d’un instant a 1’autre. Mais ils ne peuvent evidemment pas s’addi- 
tionner integralement leur somme serait alors J udt et puisque 

u = dans le cas ou le changement s s’accroitrait indefiniment 

meme tres lentement, il y aurait toujours une secousse, pouryu que 
le courant durat assez longtemps et finalement fut assez intense pour 
amener s a la yaleur necessaire ; ce qui n’est pas exact, comme on 
sait. II faut admettre que 1’element d’excitation, s’il n’est pas imme- 
diatement efficace, s’attenue et ne peut que pendant un temps limite 
apporter un quantum additif a l’excitation » (p. 456).

Au bout d’un temps t = a, on n’a donc pas affaire a la somme

I udt mais a la somme j (u — y) dt. y est nul pour Z= a, et. 
Jo tJO

(1) Cette substitution est capi tale quoique la loi soit analogue comme expression puisque 
le changement du nerf est un phenomene progressif qui se developpc pendant les premiers 
instants du passage du courant constant. « Des principes generaux de la mecanique et des faits 
connus jusqu’a ce jour. . . nous deduisons, dit Brucke, un peu plus loin (p. 459) que meme si le 
courant s’etablit a sa pleine intensite cn un temps infiniment petit a partir de la fermeture 
le nerf n’arrive pas a Fetat stable dans ce meme temps infiniment petit, mais il lui en faut un 
plus long. » II est peut-etre utile d'insi ster sur ce point, que Weiss semble avoir meconnu 
quand il ecrivait a propos du passage de Brucke ci te dans le texte : « En somme, jusqu’ici 
c’est la theoiie de Du Bois Reymond ou i est remplace par s c’est-a-dire la cause par un eff 
suppo.se (Archioes ilaliennes de biologie, t. XXXV, 1901, p. 418). 

suppo.se
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pour toute yaleur du temps plus petite, telle que t = a. — h on a 
y = u — p ou p represente ce qui reste au temps t = a de 1’element 
d’excitation u produit a 1’instant t = a — h.

II est clair par suitę que la valeur de 1’integrale :

(w — y)dt
' o

ne croit pas indefiniment avec la yaleur de a ; u deyenant toujours 
nul au moment ou le nerf atteint son etat stable. II vient alors ceci : 
pour un nerf donnę et pour une intensite de courant donnee, il y a 
une limite de duree a u dela de laquelle un prolongeinent du passage 
de courant n’augmente plus la reponse (p. 457).

L’element d’excitation u tend a disparaitre des qu’il est formę; 
au bout d’un certain temps k, son residu est pratiquement nul. 
k depend a la fois de la valeur de u et d’une propriete particuliere a 
la preparation neuro-musculaire examinee ; il peut representer une 
duree considerable. Dans ce cas, meme des courants lentement pro­
gressifs pourront determiner une reponse. Ainsi du muscle de l’Ano- 
donte etudie par Fick : « Ici, la longue persistance de l’element d’exci- 
tation une fois produit nous est directement demontree par la lon­
gueur de l’intervalle qui peut s’ecouler entre l’excitation et la con­
traction » (p. 460). Et que 1’affaiblissement du processus soit lent, 
c’est encore apparent dans ce fait remarquable signale par Fick ; 
sur ce muscle une serie d’ondes electriques breyes se succedant rapi- 
dement agit comme un courant continu.

Cette conception etablit un lien entre la lenteur de la contraction 
et de l’extension d’une part et d’autre part la duree pendant laquelle 
les excitations peuvent s’additionner (p. 457 en notę). »

Bp.ucke lui-meme resume ainsi son travail :
« J’ai essaye de trouyer une formule qui montre, conformement aux 

resultats experimentaux connus, que la duree, 1’intensite du courant 
et la rapidite de son etablissement sont complementaires l’une de 
1’autre ; qui rend compte, d’autre part, de ce fait que les diyerses 
preparations neuro-musculaires reagissent d’une faęon si differente a 
la meme formę d’excitation electrique (p. 466). »

On pourrait sans doute reprocher a la theorie de Brucke d’etre a 
la fois vague et arbitraire. Quel est ce changement qui se produit 
dans le nerf par le passage du courant electrique, et comment tend-il 
vers une yaleur constante ? Suivant quelle fonction de 1’intensite du 
courant se developpe-t-il ? La fonction y de la formule est tres inde- 
terminee, mais surement compliquee. De telles objections ont peut- 
etre empeche cette theorie d’avoir en son temps le succes qu’elle meri- 
tait ; mais quand nous la comparerons aux theories les plus recentes 
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nous aurons 1’occasion de voir que Brucke avait pose la question sur 
son veritable terrain ; et la solution qu’il en avait donnee, toute impar- 
faite qu’elle fut, aurait pu utilement servir de guide a des recherches 
modernes qui se sont baties en la laissant pratiquement dans 1’oubli 
et qui sont, par quelque cóte, moins exactes ou moins completes.

II est etrange yraiment, et peu reconfortant, que du travail de 
Brucke la conclysion erronee sur la difference d’excitabilite du nerf 
au muscle soit devenue un dogme classique et la conieption si inte- 
ressante du role de la duree dans l’excitation, role variable suiv nt 
1’irritabilite en jeu, n’ait pris aucune place dans la science.

Mais avant que de passer a la longue eclipse de cette conception 
nous auons encore a voir le memoire. publie par Engelmann en 
1870, qui est riche de faits aussi bien que de considerations inte- 
ressantes dans cet ordre d’idees.

19. Recherches d’Engeltratin str 1’uretere. — Engelmann a 
experimente d’abord sur 1’uretere de Lapin, c’est-a-dire en somme 
sur un muscle lisse. Tous les phenomenes se deroulent assez lentement 
pour que Fon puisse en suivre les diverses phases ; on a sous les yeux, 
comme dans une cinematographie ralentie, les temps successifs 
du processus d’excitation qui sur le nerf ou le muscle rapide s’accom- 
plit en un clin d’ceil. Veut-on connaitre la localisation polaire des 
excitations ? A la fermeture du courant, on voit une contraction 
se produire a la catode et une onde contractile se propager a partir 
de la ; a l’ouverture du courant, si celui-ci a cle assez fort et assez 
prolonge pour donner lieu a une excitation d’ouverture, celle-ci nart 
yisiblement a 1’anode comme la precedente a la catode.

Sur un tel objet, 1’influence de la duree du courant constant n’est 
pas difficile a constater, ni meme a mesurer. Les passages de courant 
sont simplement effectues par la main de l’experimentateur, qui ferme 
le circuit en plongeant vivement une pointę de cuivre amalgame dans 
un godet de mercure, compte un certain nombre de quarts de seconde 
en suivant les battements d’un metronome, et rompt le circuit en 
relevant vivement la pointę. Plus le passage est long pour une inten­
site donnee, et jusqu’a une certaine limite, plus la contraction ainsi 
excitee est forte ; il n’y a pas de contraction du tout si la duree du 
passage n’excede pas une certaine limite. Et cette limite (qui est 
toujours bien au dela du temps necessaire pour que le courant atteigne 
son regime) est d’autant moins elevee que le courant est plus fort. 
Voici sur ce dernier point les chiffres d’une experience (1).

(1) P. 226. Les intensites sont rcpresentees en centimetres du rheocorde ; cette longueur 
mesure la resistancę shuntant le circuit d’excitation ; la difference de potentiel aux cxtre- 
mites de ce circuit, et par consequent 1’intensite du courant qui le parcourt, sa propre
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Intensites Duree

4.000 ....................................... 1/4
500 ....................................... 1/2

50 ........................................... 1
25 ........................................... 2
15 ........................................... 3
12 ........... •.......................... 4
11 ........................................... 5
10,5........................................... 6

Nous voyons apparaitre une relation reguliere entre 1 intensite et 
la duree du passage. Portons ces chiffres en graphique, 1’intensite en 
ordonnee sur le temps en abscisse, il se dessine une courbe continue

dont 1’allure est interessante. 
Naturellement pour le 1/4 ou 
le 1/2 quart de seconde, les 
mesures manquent de precision ; 
nous avons neanmoins la pre­
miere esquisse, j uste en ses traits 
generaux, d’une loi qui sera 
retrouvee par des travaux plus 
recents et que nous aurons a 
etudier de tres pres.

----- *----- *----- <----- *----- * •w 20. L'influence de la pente 
1 2 3 4 5 6 d’ćtablissement est bien moins
/jJuarts de SECCJJlde, clairement analysee. On voit 

Fig. 4 qu’une phase d’etablissement
(lineaire) durant seulement quel- 

ques quarts de seconde suffit a supprimer la contraction que pro- 
duisait la fermeture brusque du courant sous la meme difference 
de potentiel. Mais cpmbien de temps le regime permanent est-il 
maintenu ? « Jamais plus de cinq seeondes », dit le texte; le rensei- 
gnement est insuffisant. En outre, comme dans les experiences de 
Fick, les pentes ne sont pas reperees par rapport a l’excitabilite 
en jeu. Engelmann d’ailleurs ne considere pas cette notion de 
pente du courant qui lui permettrait de preciser ; neanmoins la 
difference a ce point de vue entre 1’irritabilite lente et 1’irritabilite 
rapide est manifeste.

« Toute reponse (a la fermeture) disparait si la duree de la variation 
de courant depasse une certaine limite; cette limite est plus elevee pour 
les courants forts que pour les courants faibles, mais en generał elle est 

resistance etant beaucoup plus grandę et constante, est a peu pres directement proportion 
nclle a ce nombre.



DE PFLUGER A ENGELMANN 39

eatraordinairernenl plus elevee que pour les muscles stries volontaires ».
Pour l’excitation d’ouverture, 1’influence de la duree de fermeture 

du courant se mesure en dizaines de secondes ; il s’agit donc de temps 
beaucoup plus longs encore que pour l’excitation de fermeture.

21. Les ondes induites « qui agissent essentiellement comme des cou­
rants extremement brefs » (1) sont remarquablement peu efficaces si 
l’on considere 1’effet d’une onde unique. Avec des electrodes impola­
risables, a cause de la resistance supplementaire qu’elles introduisent, 
Engelmann n’obtenait jamais de reponse. II liii fallut, pour observer un 
effet d’excitation avec une onde isolee, atteindre une telle intensite, que 
ces memes ondes, passant en serie rapide (courant tetanisanf) carboni- 
saient le segment intra-polaire de 1’uretere en quelquessecondes (p.279).

L’addition latente, par contrę, se manifeste d’une faęon eclatante 
sur 1’uretere ; mais c’est un point en dehors de 
la ligne de cet expose. Nous laisserons aussi 
de cóte 1’electrotonus de 1’uretere, 1’influence 
d’un courant constant sur son excitabilite et sa 
conductivite. Mais il nous faut noter l’acqui- 
sition d’une notion nouvelle, importante pour 
1’intelligence des phenomenes d’excitation : c’est 
la distinction entre la reaction locale et la pro- 
pagation d’une onde fonctionnelle.

Wundt avail remarque (1859) que le muscle, 
mitrę une secousse de fermeture et une 
secousse d’ouverture, reste contracte d’une 
maniere permanente aussi longtemps que le courant le traverse.

Sur 1’uretere, 1’oeil peut suivre le decours des phenomenes. Engel­
mann avait vu distinctement d’une part un gonflement perina- 
nent autour de la catode, d’autre part une onde contractile partant 
de la pour parcourir tout 1’uretere. Au moyen d’un artifice assez 
simple, il demontre que, sur le couturier de la Grenouille, seule la 
region catodique est le siege d’iui raccourcissement permanent. Les 
choses se passent donc de la faęon suivante. Soit en A un point fixe 
auquel est attachee une extremite du muscle servant en meme temps 
d’anode. En 1’absence de courant (schema 1) le muscle a une longueur 
AB. La catode est placee en C ; tant que le courant passe (schema 2) la 
region voisine de C est contractee, par suitę l’extremite inferieure du 
muscle a remonte en B ; ce raccourcissement de la longueur totale, 
fait constate par Wundt, ne comporte pas, on le voit, une contrac-

(1) «Quoique, dit Engelmann, elles soicnl constituees, comme on sait, par une sórie d*oscilla- 
tions e’ectriqucs tres rapides. » Engelmann a óvidemment transpose a 1’onde electrique passant 
par un conducteur continu la notion de decharge disruptive, d’etincelle. 
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tion de la totalite du muscle, ni meme de toute. sa partie interpolaire. 
Au debut seulement de la fermeture du courant et de cette contrac­
tion catodiąue persistante se produit une onde contractile qui se 
propage a tout le muscle. Les conditions d’excitabilite pour la con­
traction catodiąue et pour l’onde propagee ne sont pas les memes.

22. Generalisation. — Temps physiologique. — Passons a la 
remarąuable generalisation qu’ENGF.LMANN a etablie en partant des 
resultats que nous avons releves soit dans son propre travail, soit 
dans ceux de von Bezold, de Fick, de Neumann et de Brucke.

Pour tous les elements excitables, dit-il (p. 306 et suivantes), nous 
voyons que l’excitation est, entre certaines limites, fonction de la 
duree du courant. Celle-ci doit, pour atteindre le seuil de l’excitation 
de fermeture, depasser un temps que nous appellerons Ts ; et, pour 
atteindre le seuil de l’excitation d’ouverture, depasser un temps que 
nous appellerons To et qui est plus grand que Ts.

Nous avons vu cette relation pour 1’uretere. Avec le dispositif le 
plus simple, on peut. la retrouver sur des objets tres divers ; le cir­
cuit d’excitation se ferrne par le contact de deux flis de cuivre ; l’un 
est rigide ; nous le tenons a la main ; 1’autre occupe une petite lon- 
gueur dans une rainure creusee a la surface d’une plaąue de bois ; 
si nous faisons glisser le premier fd dans la rainure, le contact est 
etabli pendant un court instant, d’autant plus court que le inouve- 
ment de translation est plus rapide.

De cette maniere et en differenciant les electrodes par leur sur­
face, on peut constater sur les nerfs comme sur les muscles stries 
de la Grenouille que Ts < To. Mais Ts et To sont, toute chose egale 
d’ailleurs, plus petits sur le nerf que sur le muscle (curarise) et, pour 
ces deux cas, considerablement plus petits que sur 1’uretere. « Ces 
differents tissus se comportent donc essentiellement les uns comme 
les autres, mais les valeurs de Ts et de To sont plus grandeś dans les 
tissus oules processus d’excitation d’une maniere generale se deroulent 
plus lentement, dont le temps physiologique (1) est egalement plus 
long » (p. 309). Si Fon opere de meme sur des pointes de ventricule 
de Grenouille, on trouve encore Ts et To (Ts<To) considerablement 
plus grands que sur les muscles volontaires de la Grenouille, ce qui 
correspond a la plus grandę lenteur du muscle cardiaąue.

« La faunę microscopiąue des eaux stagnantes offre un materiel 
commode pour reconnaitre la generalite de cette loi. On y trouve 
cóte a cóte de petits Arthropodes transparents, avec des muscles

(1) Physiołogische Zeil : l’expression n’est pas soulignee dans le texfe elle n’est pas 
definie, et je ne l’ai pas retrouvee anterieurement. dans le memoire, ni nulle part dans les 
ecrits d’Engelmann. 
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stries et des muscles lisses plus lents ; des Vers, des Rotiferes, des 
Infusoires dont les elements contractiles offrent la gammę de moti- 
lites la plus yariee, enfin les Amibes aux lentes reptations protoplas- 
miques. On place une goutte d’eau contenant divers animalcules sur 
un porte-objet muni d’electrode^, et, obserwant au microscope, on 
fait des passages de courant' plus ou moins rapides avec le disposi­
tif decrit ci-dessus. (On n’obtient guere, sauf sur les elements les plus 
mobiles, que des secousses de fermeture, c’est-a-dire des yaleurs 
de Ts.) Ces yaleurs presentent une relation saisissante avec le degre 
de motilite normale. Tandis que les muscles stries des petits Arthro- 
podes (Cyclopes par exemple) donnent encore une secousse meme pour 
les mouvements les plus rapides du contact mobile (a la verite, d’au- 
tant plus faible que le contact est plus court), on doit, meme pour des 
intensites beaucoup plus fortes, faire durer la fermeture un quart 
ou une demi-seconde pour mettre en contraction le tubę digestif 
des memes animaux. \Parmi les Infusoires on trouve de tres petites 
yaleurs de Ts pour ceux qui peuyent effectuer de rapides mouvements 
de secousse, par exemple Stylonichia mytilus, Orytricha pellionella, 
Halteria grandinella. D’autres plus lents, comme Chilodon, Amphilep- 
tus, exigent, a meme intensite de courant, de plus longues durees de 
fermeture. II en faut de plus longues encore, parfois jusqu’a une 
seconde, pour les Amibes. En generał, semble-t-il, il faut aussi pour 
arriyer n’importe comment au niveau de l’excitation des courants 
d’autant plus forts que la reaction de 1’objet est plus lente (p. 311 
et 312). »

Si on compare non plus diyers objets l’un a 1’autre, mais le meme 
objet a lui-meme dans deux conditions dilferentes ou son temps 
physiologiąue (Y) est change, on trouye encore que Ts et To suiyent les 
yariations de ce temps physiologique. Ainsi le froid allonge la secousse 
des muscles, il augmente la duree necessaire du courant excitant; 
ceci est vrai pour 1’uretere comme pour le muscle strie de la Grenouille, 
pour des fibres du myocarde ou des fibres lisses preparees sous le 
microscope. II est probable qu’if existe aussi des differences notables 
de Ts et de To, non seulement entre les fibres neryeuses et les cel- 
lules ganglionnaires, mais menie entre les differentes especes de fibres 
neryeuses et de cellules ganglionnaires. « II se pourrait, par exemple, 
que quelques-uns de ces elements, je pense en premiere ligne aux cel­
lules ganglionnaires (substance grise principalement), aux faisceaux 
blancs de la moelle et aussi aux fibres sympathiques, peu ou pas 
sensibles aux chocs d’induction en raison des yaleurs elevees de Ts

(1) « Pour employer notre expression de tout a l’heure » dit Engelmann sans plus d’expli- 
cation qu’auparavant. 
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et To soient tres sensibles aux fermetures et ouvertures d’un courant 
constant... J’espere revenir sur ce point dans un trarail ulterieur » 
(p. 314>-

Engelmann n’a pas, que je sache, explique ce qu’il entendait 
au juste par le temps physiologique d’un organe ; ce terme semble 
s’6tre presente sous sa plume au cours de la redaction ; il peut etre 
tres comprehensif, mais il est reste dans le vague ; le terme alge- 
brique T.s est lui-mśme assez vague ; il n’est en generał pas mesure, 
mais simplement apprecie comme plus grand ou plus petit dans tel 
cas que dans tel autre, il n’est pas mśme defini abstraitement ; dans 
les experiences sur 1’uretere, les seules-ou il soit mesure, il varie de 
plus de un a douze, suivant 1’intensite du courant.

Mais la notion d’une vitesse caracteristique de 1’irritabilite, affir- 
mee dans les travaux precedents par la comparaison de deux types, 
etait ici etendue experimentalement 4 un tel nombre d’exemples qu’on 
ne pouvait plus, semble-t-il, avoir aucun doute sur sa valeur comme 
loi generale.



CHAPITRE III

Trente ans de dogmatisme

23. Recherches de J. Kónig. — De Pfluger & Engelmann, en 
passant par yon Bezold, Fick et Brucke, s’etait donc etablie 
une doctrine de l’excitation electriąue, aupres de laquelle la loi de 
Du Bois-Reymond apparaissait comme une approximation beau­
coup trop rudimentaire pour etre conservee.

• En opposition avec cette remarąuable serie de memoires tous signes 
de physiologistes marquants et logiquement appuyes les uns sur 
les autres, on ne trouve qu’un mince travail d’un eleve de Helmholtz, 
•d’ailleurs inconnu, J. Kónig ; la place qui a ete faite a ce travail 
dans la bibliographie de notre question nous oblige a l’examiner en 
detail.

J. Kónig (1870) au moyen du pendule de Helmholtz faisait passer 
dans le sciatique de la Grenouille un courant constant de duree 
variable, tres courte, et enregistrait la secousse du gastrocnemien. 
L’intensite du courant etait invariable ; elle etait prise legerement 
superieure a celle qui donnait le maximum de la secousse pour une 
duree prolongee ; le sens du courant etait descendant ; on n’obser- 
vait en aucun cas d’excitation d’ouverture. Le contróle de 1’appareil 
fait par la methode de Pouillet (galyanometre balistique) donna des 
quantites d’electricite proportionnelles aux temps, par consequent 
la periode d’etablissement etait' negligeable.

Les resultats sont les suivants : duree de un millieme de seconde : 
pas de contraction ; deux milliemes de seconde : contraction manifeste; 
trois milliemes de seconde : contraction plus haute.

Kónig introduit ensuite dans le circuit une self-induction conside- 
rable; au lieu de s’etablir brusquement, 1’intensite s’accroit pro- 
gressiyement suiyant la formule exponentielle de Helmholtz

ou E represente la force electromotrice, R la resistance, L le coeffi- 
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cient de self-induction du circuit, t le temps depuis la fermeture du 
circuit, e la base des logarithmes naturels. Dans les experiences de 
Konig, le courant met environ 2 centiemes de seconde pour arriver 
aux 95 centiemes de son intensite de regime ; le retard est donc consi- 
dśrable. L’effet phvsiologique de ce retard est une diminution de 
l’excitation ; la secousse arrive seulement aux deux tiers de la secousse 
produite par le courant brusque de meme intensite. Enfin (le fait 
est enonce sans details et 1’auteur ne parait pas s’y interesser) si le 
nerf est refroidi au voisinage de 0, il faut que le courant passe pendant 
deux centiemes de seconde pour declencher la secousse minimale 
et le retard a 1’etablissement cause par la self n’a plus d’influence 
sensible. Ces faits sont en ąccord avec ceux du chapitre precedent; 
ils n’apportent meme rien de nouveau, sauf que 1’etablissement du 
courant est de formę exponentielle au lieu d’etre lineaire (difference 
qui n’est pas sans importance, mais que precisement Konig n’a 
pas aperęue).

Mais les conclusions sont inverses. « Ces experiences montrent, dit 
Ko nig, que meme pour des courants faibles et des fermetures breves, 
la loi de Du Bois-JReymond est valable. » Comment pourrait-on 
concilier avec cette loi 1’aecroissement observe des effets de l’exci- 
tation par le simple accroissement de la duree du courant constant ? 
II ne le dit pas. Quand 1’etablissement du courant est ralenti par une 
self, l’excitation diminue ; cela lui suffit : « l’excitation depend avant- 
tout de la variation de densite du courant electrique. » Et il reprend la 
formule de Du Bois-Reymond. Toutefois,il reconnait necessaire de 
corriger 1’erreur mathematique qu’elle comporte dans le cas ou l'on 
- • di ,ecnt simplement s = a L excitation i) est, suivant lui, donnee 

par l’expression
C1 di

1 = F(j)~—d<
. 'o cit

le facteur F(t)x etant tel qu’il ait une valeur finie pour t tres petit et 
tende rapidement vers 0 quand t grandit.

Tout indetermine qu’il soit, ce facteur F(t) ainsi defini introdui- 
rait pour sa part une erreur dans la formule ; il comporte que le 
courant exponentiel est plus excitant que le courant lineaire. Konig, 
il est vrai, n’avait pas les moyens de faire la comparaison, les mesures 
sur le courant lineaire applique aux muscles rapides ne devant etre 
faites que quatorze ans plus tard. Du moins la formule avec ce fac­
teur represente bien ce que Du Bois-Reymond voulait lui faire signi- 
fier : l’excitation est fonction de la vitesse du changement d’intensite 
du courant excitant — la contre-partie qui etait la pensee explicite. 
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de Du Bois-Reymond subsiste clairement — le courant constant 

n’apporte aucun element d’excitation ; quel que soit F(J), F(t) 

est nul quand 1’intensite ne varie pas.
Ceci est en contradiction avec les experiences de Konig, aussi 

bien qu’avec celles de Fick, de Brucke et d’ENGELMANN.
Quant a la diminution d’efficacite par certaine lenteur dans l’eta- 

blissement du courant, elle n’a jamais ete niee par ces derniers auteurs 
qui, au contraire, ont commence a definir cette influence. Konig 
polemique a ce point de vue uniquement contrę v. Bezold. « Pour 
mettre le nerf en etat ełectrotonique, dit-il, il est tout a fait indiffe- 
rent que pendant la duree d’un dixieme de seconde 1’ascension du 
courant se fasse d’une faęon ou d’une autre; donc, on devrait avoir 
dans l’un ou 1’autre cas la meme excitation. » Konig montre ici une 
meconnaissance profonde de la theorie qu’il combat ; si, avec 
v. Bezold, cette theorie etait vague, ensuite elle a ete singulierement 
precisee. Konig peut legitimement ne pas connaitre la publication 
d’ENGELMANN anterieure de peu a la sienne ; il ne devrait pas igno- 
rer le travail de Brucke, qui a paru deux ans auparavant dans le 
recueil ou ltli-meme publie.

Konig ajoute, ce qui n’apparait nullement dans sa formule. « Le 
courant electrique, pour declencher dans la substance nerveus la 
perturbation moleculaire correspondant a l’excitation, doit agir pen­
dant un certain temps, environ 0,0015 seconde. » II ne se demande pas 
si avec un courant plus intense il n’aurait pas une excitation en un 
temps moindre; la reponse affirmative se trouvait pourtant dans les 
travaux des experimentateurs precedents.

La contribution de Konig a la connaissance de l’excitation elec- 
trique est, on le voit, assez pauvre, soit comme faits, soit comme 
raisonnement. Voici pourquoi j’ai du en faire un expose et une discus- 
sion detailles.

24. Le « Handbuch » de Hermann. — En 1879 a paru le Handbuch 
der Physiologie de L. Hermann, le grand manuel qui a ete pendant 
trente ans l’ouvrage classique par excellence de la Physiologie alle- 
mande, de la Physiologie mondiale, peut-on dire ; c’etait la source 
ou l’on allait d’abord se renseigner sur toute question, qu’il s’agit 
de faire un cours ou d’entreprendre un travail. Or, Hermann, qui a 
personnellement traite la physiologie generale des muscles dans le 
premier volume et celle des nerfs dans le second, est reste un partisan 
resolu de la loi de Du Bois-Reymond ; il donnę celle-ci dans les termes 
memes de son auteur, et presque sans restriction, comme loi generale 
de l’ezcitation. Les justifications experimentales sont celles memes de 
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Du Bois-Reymond. Pour les recherches posterieures, Hermann 
accorde quelques lignes, peu claires, guere plus que des allusions, 4 
Fick, Brucke et Engelmann ; il consacre deux pages 4 Konig dont 
il adopte toutes les conclusions.

Desormais, tous les progres accomplis dans la question depuis 
1848 sont pratiquement aneantis ; la belle oeuvre edifiee de 1861 & 
1870, qui pouvait servir de basć 4 des developpements divers, est defi- 
nitivement abandonnee ; il faudra qu’une serie d’autres chercheurs, 
trente ou quarante ans plus tard, la reconstituent sur nouveaux 
frais. A ce recul de la Physiologie dans l’etude de l’excitation, je ne 
vois pas d’autre cause essentielle queje choix arbitraire d’HERMANN, 
d’autre mecanisme que le monopole de fait du Iiandbuch. Y a-t-il 
eu aussi des questions de personne ? des influences qui ne s’expriment 
point dans les publications scientifiques ? Ii n’est pas necessaire, je 
crois, de faire de telles suppositions. Un traite generał dispense legi- 
timement de recourir aux travaux originaux s’il est a la hauteur de 
son role ; dans le besoin ou Fon se trouve d’economiser le temps 
on est naturellement porte a lui attribuer cette qualite et a s’en repo- 
ser sur lui. Les opinions de Hermann sont devenues tyranniques parce 
qu’elles n’ont pas trouye de contre-partie. La France, en fait de 
Physiologie, avait assez a faire dans les nombreuses voies ouvertes 
par Claude Bernard, et comme celui-ci ne s’etait pas occupe, sinon 
tout incidemment, d’electrophysiologie, c’etait une question tres 
negligee chez nous. Ainsi, ce qu’adopta Hermann deyint classique ; 
le reste fut comme nul et non avenu.

25. Recherches de VOtl Kries. — Le premier memoire qui ensuite 
apporte une contribution notable a nótre question, celui que 
von Kries publia en 1884 sur les courants progessifs, ne connait 
plus que la loi de Du Bois-Reymond. II debute ainsi. « Comme parti- 
cularite caracteristique de la maniere dont le courant electrique agit 
sur les nerfs pour les exciter, on sait depuis longtemps que ce n’est 
pas sa duree en regime constant, mais sa yariation qui entre en ligne 
de compte » et il reproduit la phrase classique de Du Bois-Reymond. 
Mais von Kries ajoute tout de suitę que cette loi fondamentale a 
grand besoin d’etre etudiee plus a fond, et, puisque c’est la Yaria­
tion de courant qui est la cause du phenomene, il faut arriver a manier 
cette yariation et a mesurer ses effets. Dans ce but, il se sert de 1’ortho- 
rheonome, appareil qui donnę des yariations lineaires.

Cet appareil tel qu’il avait ete imagine par von Fleischl sept ans 
auparavant, se composait d’une gouttiere circulaire creusee dans un 
plateau d’ebonite horizontal ; la gouttiere etant remplie d’une solu­
tion de sulfate de zinc, deux electrodes diametralement opposees y
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amenaient le courant d’une pile. Une derivation etait prise sur le 
courant de la gouttiere au moyen de deux pointes de zinc portees 
par une tige horizontale tournant autour d’un axe vertical fixe au 
centre du plateau ; quand cette tige est perpendiculaire au diametre 
passant par les electrodes d’amenee du courant ses deux pointes sont 
au meme potentiel, le courant derive est nul; quand, apres une rota- 
tion de quatre-vingt-dix degres, ces deux pointes se trouvent au 
contraire chacune en regard d’un des póles de la gouttiere, le courant 
est maximum. La tige horizontale etant animee d’une rotation cons­
tante, on obtenait donc dans la derivation un courant alternative- 
ment croissant et decroissant par des yariations lineaires equivalentes. 
Chaque yariation est representee par 
une ligne droite, d’ou le nom de 
1’appareil Inome : loi ; rheo: courant; 
ortho: rectiligne).

Von Kries veut avoir une seule 
yariation lineaire amenant 1’intensite 
de 0 a une valeur constante en un 
temps court et connu. Pour cela il 
donnę a la gouttiere la formę non 
d’une circonference entiere. mais d’un 
arc de circonference ; le? electrodes
d’amenee ne comprennent entre elles c_______ d.
qu’une partie de cet arc ; un des /
departs de derivation est fixe a 
demeure a une extremite de la gout- <x______
tiere ; le depart mobile, place d’abord pIG 6
a la meme extremite, est lance vive- 
ment jusqu’a 1’autre par le declic d’un ressort. Ainsi est realisee la 
formę de courant desiree figuree en a b c d ; la hauteur d’ordonnee 
entre ab et cd depend de la force electromotrice qu’on applique aux 
electrodes d’amenee ; la yitesse de yariation depend de la distance 
de ces electrodes et des constąntes mecaniques de l’appareil.

Si le circuit derive etant ouvert en un point quelconque, son depart 
mobile est place a l’extremite opposee au depart fixe, quand le cir­
cuit est referme par un contact metallique, le courant s’y etablit 
instantanement a la meme intensite qu’il le ferait progressivement par 
le fonctionnement de l’appareil a ressort.

On peut donc, en plaęant une preparation physiologique dans 
ce circuit, comparer 1’efficacite de deux ou plusieurs etablissements et 
mesurer la diminution d’efficacite qu’entraine le ralentissement de 
1’etablissement. Soit Izn 1’intensite juste necessaire pour obtenir une 
reponse de grandeur donnee, avec une fermeture brusque (et ensuite 
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un passage indefini) ; soit Ip 1’intensite necessaire pour obtenir le 
meme effet quand le courant s’etablit progressivement et met un 
temps t a atteindre cette intensite Ip (continuant ensuite a passer 
sous cette meme intensite) ; on observe generalement Ip > Im. Le 
rapport Ip : Im est appele diyiseur de Vexcitation ; il mesure la dimi- 
nution d’efficacite par 1’effet de la pente.

La ąuestion experimentale est ainsi bien posee ; elle est fort inte- 
ressante pour la connaissance de l’excitation ełectriąue, abstraction 
faite de toute theorie a priori. D’ailleurs, von Kries ne se preoccupe 
pas de justifier ni de discuter aUcune theorie, mais la conception 
qu il a dans 1’esprit pese sur ses raisunnements.

Pour lui aucune fraction du regime constant n’entre en ligne de 
compte ; l’excitation par un courant brusque, c’est 1’effet de la yaria­
tion qui se produit en un temps infiniment court ; au contraire, une 
yariation qui dure plusieurs centiemes de seconde excite pendant 
tout ce temps Si un courant met 0 seconde 10 a monter a une 
intensite 10, et un autre met 0 seconde 15 a monter a une intensite 15, 
comme c’est la meme pente dans les deux cas la comparaison de leurs 
effets mesure, pour von Kries, 1’influence de la duree de Vexcita- 
tion (p. 358). II est ainsi amene a trouver une difference essentielle 
entre 1’action du courant a debut brusque, qu’il considere comme 
1’action d’une yariation infiniment breve, et 1’action du courant 
progressif, qu’il considere comme agissant durant un temps relati- 
vement considerable. Cette distinction des Momentreize et des Zei- 
treize a eu un certain retentissement ; elle a conduit von Kries a 
des conclusions sur la naturę de l’influx nerveux qui sont manifeste- 
ment erronees, mais ce n’est pas le lieu de les discuter ici.

Neanmoins, ses experiences sur le diyiseur de l’excitation ont donnę 
une serie de faits generaux desormais acquis a la science. En outre, 
c’est le premier experimentateur dont les chiffres memes peuvent etre 
encore utilises, parce qu’il est sorti de cette complication consistant 
a intriquer des grandeurs diyerses de reponse dans les grandeurs 
diverses d’excitation ; ses mesures consistent systematiquement a 
determiner en des conditions diyerses les grandeurs d’excitation 
necessaires pour avoir toujours la meme grandeur de reponse, parti- 
culierement la reponse minima, c’est-a-dire en ce cas a determiner 
le seuil de l’excitation (1) :

1° Jusqu a une certaine limite la yitesse de 1’ etablissement na aucune 
importance.

Vox Kries employait comme plus petite duree d’etablissement

(1) Anterieuremsnt une seule serie de mesure de ce genre a ete extraite par Engelmann 
lui-meme d’une serie plus nojnbreuse de ses mesures complexes (voir plus haut § 19). 
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12,5 milliemes de seconde ; il observait pour cette disposition un 
diviseur de l’excitation relatiyement petit, generalement de 1,3 a 
1,5. Or, comme il le remarque fort justement, dans le cas du courant 
brusque, la pente est enormement plus forte, montee de 1 en 1 cent- 
millieme de seconde, au lieu de 1,3 en 1 centieme ; la derivee est d’un 
tout autre ordre ; la petite difference de leurs effets etait bien faite 
pour surprendre un partisan de Du Bois-Reymond. II admet donc 
qu’il est indifferent que le courant s’etablisse en un cent-millieme ou 
en un millieme de seconde.

Fick avait signale le meme phenomene avec un autre ordre de 
grandeur sur muscle de 1’Anodonte (voir plus haut, § 15) ;

2° A partir d’ une certaine duree d’etablissement, le dioiseur de Vexci- 
tation croit proportionnellement d la duree ; autrement dit, 1’intensite 
necessaire augmente proportionnellement a la duree de la montee 
lineaire ; la pente d’ascension devient constante ; c’est la pente la 
plus petite qui puisse produire l’excitation.

Si pour une montee de 1/40 de seconde, 1’intensite finale doit etre 
3 et qu’ensuite, pour une montee de 1/20 de seconde 1’intensite 
finale doit etre 6, von Kries en deduit logiquement que 1’effet d’un 
courant progressif lineaire indefini est entierement termine en 1/40 
de seconde au plus ;

3° Si l’on refroidit la preparation, les dioiseurs de l'e.rcitation sont 
diminues pour toutes les pentes et la pente limite est abaissee.

Yoici les chiffres d’une experience :

DE

12,5
LA MONTEE E

Duree
IN MILLIEMES DE SECONDE

25 12,525 50 100 50

Dwiseur de l'excitation :
Temperaturę ordinaire......... 1,3 1,7 3,2 6,7 3,6 2,0 1,4
Yoisinage de O3....................... 1,1 1,2 1,3 2,6 1,4 1,2

Ce sont la des constatations d’une portee generale, bien que von 
Kries ait opere sur une seule eśpece de preparation, sur le sciatique 
de la Grenouille en obseryant la reponse du gastrocnemien; il n’at- 
tache manifestement aucune importance aux differences signalees 
entre ce type de muscle et les muscles lents ; il mentionne a peine les 
experiences de Fick, dont le rapprochement avec ses propres resultats 
est pourtant tres interessant.

26. Point de vue comparatif de Griitzner. — Grutzner au con- 
traire s’orienta sur cette difference d’excitabilite entre muscles diffe- 
rents ; il avait entrepris dans cette direction une serie de recherches 
qu’il a fait continuer par quelques-uns de ses eleves. II pensait meme

4 l’excitabilite en fonction du temps
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cjue les muscles, entites d’anatomie macroscopique, ne sont pas des 
unites physiologiques ; dans chacun d’eux, d’apres lui, on trouverait 
des fibres de plusieurs especes, distinctes par leurs caracteres histo- 
logiques comme par leurs proprietes fonctionnelles ; en particulier 
les muscles stries des Batraciens se composeraient d’un melange de 
fibres fines, a contraction lente, et de fibres epaisses, a contraction 
rapide. Grutzner attribuant a ces fibres des excitabilites egalement 
distinctes, se proposait d’en exciter selectivement l’une ou 1’autre 
espece, au moyen de certains artifices dans 1’emploi du courant elec- 
trique (1).

La realite de cette distinction, du moins dans ces muscles stries des 
Batraciens, me parait fort douteuse; en tout cas 1’analyse n’ajamais 
pu en etre clairement realisee, soit du point de vue histologique (2), 
soit du point de vue physiologique.

Mais Grutzner et son ecole ont fortement marque la difference 
d’excitabilite entre deux muscles pris chacun dans son ensemble : 
le gastrocnemien de la Grenouille d’une part, le gastrocnemien du 
Crapaud de 1’autre ; ils ont meme exagere certainement les conclu- 
sions, peut-etre aussi quelque peu les phenomenes. Le gastrocne­
mien de la Grenouille et celui du Crapaud sont separes par un cer- 
tain degre de vitesse qui n’est qu’une nuance par rapport a 1’enorme 
variation que presente la serie animale. Avec une recherche specia- 
lement poussee dans ce sens, on a pu mettre cette nuance dans une 
telle lumiere qu’elle apparaisse comme une difference radicale.

La loi de la brusquerie s’applique fi la Grenouille ; pour le Crapaud 
c’est l’inverse qui est vrai : les courants a variations lentes sont plus 
efficaces. Voila la conclusion a laquelle arrive 1’ecole de Grutzner. 
Une fois de plus, il a suffi de considerer une excitabilite plus lente 
que la Grenouille, meme de peu, pour trouver la loi de Du Bois- 
Reymond en defaut. Mais cette fois, la formule classique a conserve 
sur 1’esprit des experimentateurs une telle emprise qu’ils n’ont pas 
su s’en degager, meme quand ils en prennent le contre-pied. Et plus 
encore que pour von Kries, Ja doctrine de l’excitation liee fi la seule 
Yariation du courant embarrasse les recherches comme l’expose.

27. Recherches de Schott. — Ce travail (1891) merite une analyse 
critique detaillee :

(1) Grutzner in Tagcblatt der 59 Versamml. deutscher Naturforscher.. . Berlin, 1886,. 
p. 202 (cite d’apres V. Kries et J. Schott).

(2) Bonhóffer (Ueber einige physiołogisch? Eigenschaften diinn und dickjaseriger Muskeln 
bei Amphibian. — Archives de Pfluger, t. 47, p. 125, 1890), sous les auspices de Grutzner,. 
affirme cette distinction et compte la proportion des fibres de l’une et de 1’autre especes 
dans divers muscles. La proportion de fibres fines serait plus considerable dans les muscles 
relativement lents comme le couturier. Sa description n’est pas facile a suivre et son memoire 
ne comporte aucune figuro.
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1° Aoec la bobinę d’induction, en cherchant le seuil comparative- 
ment pour 1’onde induite de fermeture et pour 1’onde induite d’ouver- 
ture, on trouve une plus grandę difference sur la Grenouille que sur 
le Crapaud.

Le fait est exact, mais il est fort mai mesure ; les distances des 
bobines sont, par exemple, sur la Grenouille 30 (pour l’ouverture 
et 14 pour la fermeture) ; sur le Crapaud 17 (pour l’ouverture et 
14 pour la fermeture). Schott en tire cette conclusion, qu’il souligne : 
le choc d’ouoerture est ici relatioement peu efficace. Or les intensites 
des ondes induites ne sont nullement proportionnelles aux distances 
des bobines ; la difference est beaucoup moins marquee que ne 
semblent l’indiquer les chiffres. En tout cas, il n’est pas discutable 
que 1’onde d’ouverture demeure toujours plus efficace que 1’onde de 
fermeture.

En cherchant le maximum de la contraction, on obtient souvent 
sur le Crapaud un maximum plus grand, par 1’onde induite de ferme­
ture, que le maximum realisable avec 1’onde induite d’ouverture. 
Ce fait aussi est exact, je l’ai verifie. Mais est-il permis d’en conclure 
que 1’onde induite de fermeture est plus ercitanle que 1’onde d’ouver- 
ture ? C’est-a-dire peut-on conclure d’une reponse plus ample a une 
excitation plus forte ? La relation entre la grandeur de la reponse et 
la grandeur de l’excitant est trop incertaine.

Pour le muscle en particulier, je partage 1’opinion de Keith Lucas ; 
a savoir que si l’on considere le muscle elernentaire, la fibrę muscu­
laire striee, la grandeur de la reponse n’est aucunement fonction de 
la grandeur de l’excitation (1).

La fibrę musculaire suit la loi du tout ou rien ; pour un muscle entier, 
somme de milliers de fibres, le mouvement obtenu au myographe 
depend alors des conditions mecaniques complexes ; il s’agit d’un 
demarrage ou interviennent 1’inertie de l’appareil, 1’elasticite et con- 
tradictoirement la brusquerie de sa contraction ; et dans une prepa­
ration donnee attelee a un myographe donnę, 1’element variable est 
essentiellement le nombre de fibres entrant en activite ; accessoire- 
ment la simultaneite plus ou moins parfaite, o u la succession plus 
ou moins fusionnee des efforts des diverses fibres. On voit combien 
alors on est loin d’une simple mesure de l’excitation.

l)’aulre part, il est vrai, j’ai constate que sur des organes lents des 
ondes trop breves sont incapables de mettre en jeu conyenablement 
la contractilite ; en augmentant leur intensite, on n’arrive jamais 
a obtenir que des contractions peu amples, mais durables, des con- 
traclures. Ce phenomene, que j’ai vu tres marque sur la pince de Crabe, 

(1) Societe de Biologie, juillet 1913.
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sur le manteau de FAplysie, peut bien exister sous une formę rudi- 
mentaire quand on excite le gastrocnemien du Crapaud avec 1’onde 
d’ouverture des appareils d’induction usuels en physiologie. Mais 
il s’agit d’actions electriques portees directement sur l’organe con- 
tractile ; il s’y passe sans doute, sous une decharge a grandę energie, 
en un temps tres court, quelque chose qui differe beaucoup des 
excitations naturelles ; la contracture semble reveler une lesion. 
C’est une question qui est a peine posee, et qui sort du terrain de 
l’excitabilite normale.

Dans tous les cas ou nous avons des mesures bien claires, nous 
yoyons, quelle que soit la rapidite propre de 1’objet considere, 1’onde 
induite d’ouverture exciter avec une quantite d’electricite moindre 
que 1 onde induite de fermeture. Les observations sur les secousses 
maximales sont trop ambigues pour qu’on puisse les mettre en 
opposition avec cette loi generale.

2° Si rene d’excitation. — La sirene cTezcitation de Grutzner permet 
d obtenir des ondes de formes yariables. Les póles d’un aimant 
permanent en fer a cheval sont munis de bobines a noyaux de fer 
doux laissant entre eux un intervalle assez etroit, mais reglable ; dans 
cet intervalle vient passer une dent de tóle de fer portee par un 
disque de laiton qui tourne avec une yitesse determinee. Le passage 
de ce morceau de fer entre les noyaux des bobines provoque des 
yariations dans la distribution du champ magnetique et par suitę il 
y a des courants induits dans le fd des bobines. Si le profil de la 
dent est abrupt, la tóle etant decoupee radialement, la yariation est 
brusque, le courant intense et bref; sile profil de la dent est allonge 
suiyant une spire a rayon lentement croissant, la yariation du champ 
est progressiye, le courant est faible et durable. On a la deux ondes 
assez comparables aux deux ondes induites de la bobinę. Les resultats 
sont les inemes.

Dans les conditions realisees par Schott, la Grenouille donnę gene­
ralement des secousses un peu moins hautes avec la dent allongee 
qu’avec la dent abrupte ; le Crapaud donnę une secousse un peu plus 
haute avec la dent allongee qu’avec la dent abrupte ; cela, avec un 
ecartement de bobines donnę et une yitesse de rotation donnee.

L’experience au fond est identique a la precedente.
3° Orthorheonome. Avec 1’appareil meme de von Kries, qui le lui 

avait prete, Schott examine comparativement les ełfets d’une yaria­
tion lineaire de courant durant 1/10 de seconde. Sur la Grenouille 
on sait quelle diminution d’ellicacite entraine une telle duree d’eta- 
blissement ; sur le Crapaud il n’y aurait pour le seuil aucune diffe­
rence par rapport au courant brusque. Ceci est surement inexact.

Mais en outre Schott aflirme que si l’on augmente notablement
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1’intensite, on voit sur le Crapaud la secousse deyenir plus haute 
pour le courant progressif que pour le courant brusque. Je pense 
demontrer ci-dessous qu’il y a eu la une erreur experimentale. Notre 
auteur n’a fait qu’un tres petit nombre d’experiences pour etablir ce 
resultat, dont le cóte paradoxal ne lui apparaissait pas.

Pour lui, la question etait encore la meme que dans les experiences 
faites avec les ondes induites de la bobinę ou de la sirene magnetique. 
Expliquant le fonctionnement de 1’orthorheonome, il a correctement 
represente les courants fournis par 1’appareil, une yariation brusque 
ou lente suivie d’un passage indefini sous regime constant (fig. 1 et 2). 
Mais quand il explique schematiquement son experience compara- 
tive, il ne fait entrer en ligne de compte que la periode variable : 
le courant a progression lineaire est figurę comme s’il retombait brus- 
quement a zero au moment ou il cesse de croitre ; quant au courant 
brusque, il est. figurę par un simple trait yertical comme s’il n’avait 
pas de duree appreciable.

Si le principe de ce raisonnement etait yrai (c’est le principe de 
Du Bois-Reymond), alors en effet les trois series d’experiences 
deyraient donner le meme resultat ; les trois dispositifs s’equivau- 
draient a quelques details pres. La totalite des elements d’excitation 
serait fournie soit dans un temps tres petit, soit dans un temps assez 
long.

Mais nous savons que le regime constant du courant entre en ligne 
de compte et Schott aurait du le savoir, puisqu’il cite Fick et Engel- 
mann. II les cite, il est vrai, sous une formę qui lui permet de ne 
prendre dans leurs conclusions que ce qui lui plait. Ces auteurs, dit-il 
(p. 356), « dans leurs recherches bien connues, ont demontre qu’en 
generał les ezcitations a decours lent (langsam yerlaufende Reize) sont 
les excitations appropriees aux muscles paresseux, les excitations a 
decours rapide (schnell yerlaufende) aux muscles vifs ». Ces expres- 
sions conviennent bien aux ondes induites de Schott, dont toutes les 
phases, montee, sommet, descente, s’accomplissent en un temps plus 
ou moins long suiyant l’onde choisie ; elles conviennent beaucoup 
moins bien aux ondes rectangulaires de Fick et d’ExGELMANN dont 
seule la duree sous regime constant est changee ; mais apres les avoir 
appliquees a de tels passages de courants, plus ou moins brefs, com- 
menęant et finissant brusquement, si on les applique encore aux 
Zeitreize et aux Momentanreize de vox Kries elles deyiennent fran- 
chement equivoques.

L’experience parait pourtant donner raison a cette assimilation ; 
les courbes myographiques de Schott, sur un gastrocnemien de 
Crapaud montrent une hauteur manifestement plus grandę pour le 
courant qui s’etablit lineairement en un dixieme de seconde que pour
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le courant brusque. (II est vrai que les courbes reproduites relatire- 
inent a la Grenouille dans les memes conditions montrent aussi une 
difference tres petite, mais dans le meme sens.)

28. Critiąue expćrimentale des resultats de Schott. — En 1914 
(inedit), j’ai repris ces experiences qui me paraissaient constituer, si 
elles ne contenaient pas quelque erreur, un paradoxe insoutenalde. 
On ne peut pas identifier a deux ondes induites, 1’une breve et 1’autre 
longue, deux courants constants tres prolonges, dont l’un debute 
brusquement et 1’autre progressivement. Grutzner, rapporte 
Schott, proposait a ses ełeves la comparaison suivante : vous pou- 
vez, en lanęant une pierre contrę une porte, la faire tourner sur ses 
gonds ; tirez contrę cette meme porte un coup de fusil, vous pouvez 
bien y faire un trou, mais elle ne tournera pas. Son inertie resiste a 
une quantite d’energie meme superieure h celle du premier cas, parce 
que dans le second cas cette energie a ete appliquee trop rapidement.

La comparaison est fort juste (et je m’en suis servi moi-mSme sans 
l’avoir lue ici) lorsqu’il s’agit d’ondes electriques limitóss dans le 
temps mais non s’il s’agit du courant constant prolonge ; que son debut 
soit brusque ou non, il y a une poussee continue apres le choc, et c’est 
bien 1’action la plus propre a faire tourner les portesles pluslourdes.

En fait le courant constant prolonge, le courant de pile, meme a 
debut brusque, est l’excitant de choix pour les muscles lents ; pour 
le muscle de l’Anodonte, pour 1’uretere, etc.., il provoque des contrac- 
tions d’une belle ampleur, tandis que 1’onde induite d’ouverture dans 
la bobinę de Du Bois-Reymond est peu efficace pour 1’Anodonte, 
presque inefficace pour 1’uretere.

L’identification faite par Schott est donc inconciliable avec ce 
que nous savons d’autre part et pourtant l’experience semble lui 
donner raison.

En repetant son essai sur le Crapaud, j’ai obtenu les memes resul­
tats : l’orthorheonome donnę un myogramme notablement pius 
eleve que le maximum donnę par la fermeture du circuit dans le 
mercure. Mais cet aceroissement de contraction, je l’ai obtenu aussi 
sur la Grenouille, et tout aussi ample, non pas seulement & l’etat de 
faible indication, comme sur le graphique publie par Schott. Deja 
il ne peut plus elre question d’un rapport entre l’excitabilite lente ou 
rapide, et la duree de la periode variable du courant. En outre, tandis 
que la reponse au courant brusque est chez la Grenouille comme chez 
le Crapaud parfaitement reguliere et toujours semblable a elle-meme, 
tant comme hauteur que comme duree et comme formę, la reponse 
aux excitations par 1’orthorheonome est yariable, plus ou moins 
haute et plus ou moins etalee, parfois meme nettement complexe,
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presentant un ressaut dans son decours. D’ou 1’hypothese que l’ortho- 
rheonome pourrait bien introduire aveę la condition visee, a savoir 
1’etablissement lineaire du courant, un phenomene perturbateur tel 
qu’une excitation reiteree.

Quand on examine le fonctionnement de 1’appareil on voit que ce 
phenomene a grandę chance de se produire. Mon orthorheonoine 
n’etait point identique a celui de von Kries qui a servi a Schott, 
mais il lui etait semblable en tous les points essentiels (I). Les defauts 
de l’un ont grandę chance de se retrouver dans 1’autre ; j’avais choisi 
les memes conditions de temps que Schott, un dixieme de seconde 
potir la duree de la periode variable ; cela faisait, sur mon appareil, 
une longueur de gouttiere de six centimetres environ, soit une vitesse 
lineaire de soixante centimetres par seconde pour la pointę de zinc 
mobile dans la solution. A cette yitesse le liquide est fortement agite 
par le passage de la pointę : le contact est yariable. Je ne pense pas 
qu’il arriye jamais a etre completement rompu. Mais etant donnes 
les yoltages relatiyement eleves qu’on emploie dans ces experiences 
sur le maximum, une yariation d’intensite egale a une fraction seule­
ment de 1’intensite totale, surtout dans la zonę ou i’on deyrait avoir 
la yaleur definitiye du courant, peut facilement devenir une excitation 
efficace. Or, on sait fort bien que le maximum de la reponse a une 
excitation unique est inferieur a ce que donnę la sommation de deux 
•excitations. Chez la Grenouille comme chez le Crapaud, la reponse 
a l’excitation par l’orthorheonome serait donc plus ,elevee que la 
reponse au courant brusque, non en raison de la difference de formę 
d’une excitation unique, mais parce qu’elle serait la reponse a une 
sommation d’ęxcitations. II ne s’agit donc nullement des qualites 
propres de 1’objet excite.

Comme yerification, j’ai cherche 1’effet d’un courant progressif 
obtenu par un autre dispositif, ne łaissant pas de place a cette cause 
d’erreur. II est facile d’obtenir un courant a progression exponentielle 
de la formę

i = A(1 — e~

par un dispositif purement electriaue, en introduisant dans le circuit 
soit une grandę self en serie comme le faisait Kónig, soit plus commo- 
dement, une capaeite en deriyation, Dans ces conditions, on arriye 
a une secousse maximale reguliere, toujours semblable a elle-m6me 
et ce maximum est egal, chez le Crapaud comme chez la Grenouille, 
au maximum pour le courant brusque (2).

(1) Voir § 61.
(2) Sous reserve pour l’un comme pour 1’autre d’un deuxieme maximum supra-maximal qu’a 

signale Fick, et qui est reel, mais qui doit etre rapporte, je pense, a la sommation par une exci- 
tation d’ouverture.
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II ne me parait pas douteux que Schott a obtenu avec son ortho- 
rheonome ce que j’ai obtenu avec le mień. Ses conceptions theoriques 
lui faisant trouver le fait tout simple, il s’en est tenu la, sans contróle 
et sans discussion. J’ai insiste sur cette erreur de 1’ecole de Grutzner, 
non seulement par ce qu’il fallait debarrasser la science d’une appa- 
rence de fait inconciliable avec les faits reels, mais encore pour mon- 
trer, par un exemple, combien le retour a la theorie de Du Bois- 
Reymond a ete facheux pour la physiologie, en particulier combien il a 
gene des observateurs assez fins pour reconnaitre la dilference des 
vitesses d’excitabilite sur deux objets aussi peu eloigues l’un de l’autre 
que le gastrocnemien de la Grenouille et celui du Crapaud (1).

(1) Le rapport des chronaxies est seulement de un a deux ou trois, tandis qu’il est peut-etre de 
un a cent quand on passe du gastrocnemien de la Grenouille a l’add’icteur de 1’Anodonte.

Un autre experimentateur de cette ecole, Burker, qui d’ailleurs n’a point insiste sur la 
derniere et critiquable experience de Schott, a esquisse diverses tentatives de generalisation ; 
notamment il a interroge l’excitabilite du pneumogastrique en tant que nerf d’arret du coeur ; 
et il s’etonne de ne pas t.rouver de difference suivant qu’on fait l’epreuve sur la Grenouille, 
animal rapide, ou sur le Crapaud, animal lent. Dans sa pensee, par consequent, la difference 
posee par Grutzner caracterisait moins deux muscles donnes que deux espóces animales donnees.



CHAPITRE IV

Debuts de la periode moderne

29. Recherches de Hoorweg. — Sur ces entrefaites, parut un court 
memoire de Hoorweg (1892) qui est d’une grandę importance. A 
ce memoire, en effet, on doit faire remonter la serie moderne des 
recherches sur l’excitation electrique. II contient a la fois une critique 
peremptoire de la loi de Du Bois-Reymond et la relation experi- 
mentale entre la duree et 1’intensite, celle-ci, avec une expression 
mathematique suffisante pour en marquer tous les grands traits.

Hoorweg n’etait pas physiologiste ; c’etait un physicien.
Quand il commence son travail, il ne connait que la doctrine clas- 

sique des manuels et des cours, la theorie de Du Bois-Reymond. 
En tete de son premier memoire il reproduit la « loi generale de l’exci- 
tation » seule et dans les termes consacres, et quand il combat cette 
theorie avee nettete et vigueur, il pense etre le premier a en montrer 
1’insufTisance. En tete de son deuxieme memoire, qui suit le premier 
a quelques mois d’intervalle il ecrit:« Jusqu’ici, toutes les considerations 
et toutes les theories sur l’excitation electrique des nerfs reposent, 
explicitement ou implicitement, sur la loi de Du Bois-Reymond, 
suivant laquelle la cause de cette excitation se trouve dans une varia- 
tion du courant. » (1)

Ses experiences sont peu nombreuses et simples ; son instrumenta- 
tion se reduit presque a une batterie de piles, un galvanometre et 
un condensateur a sections ; il cherche, sans yiyisection, sur l’Homme, 
commenl les diverses grandeurs electriques yarient avec la capacite 
du condensateur lorsque le courant de charge provoque dans tous les 
cas la contraction minimale d’un muscle. Son memoire (je parle du 
premier, le plus important, plus important de beaucoup que nom- 
bre des publications dont il l’a fait suivre) a la nettete et la secheresse 
des travaux de physique. La formę en est si condensee que je serai

(1) Archive de Pfluger, t. LIII, p. 587, 1893.
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oblige de le commenter plutót que de le resumer, afin que l’expose n’en 
soit pas trop abstrait et reste sur le meme ton que ce qui precede.

Generalites sur le condensateur. — Le condensateur permet d’en- 
yoyer au tissu excitable des ondes electriques tres breves, d’une formę 
moins simple que les passages de courant constant mecaniquement 
limites, mais qui peuvent etre parfaitement connues et exactement 
reglees. Depuis qu’on possede un systeme d’unites electriques homo- 
genes, il est tres facile, avec les instruments gradues vendus par les 
constructeurs, de mesurer ou de calculer toutes les grandeurs qui 
peuvent jouer un role.

Dans les conditions des experiences physiologiques, ou la resistance 
du circuit est tres grandę, de l’ordre de I O'1 ou 105 ohms, et la self- 
induction tres petite, 1’onde est parfaitement amortie, nullement

oscillante. Ceci est demontre, d’une part, par des mesures faites au 
galyanometre balistique sur des tranches determinees detelles ondes, 
mesures dont on trouvera des exemples au § 55 ; d’autre part, par 
des oscillographies directes de decharges a travers un muscle.

L’intensite du courant de charge ou de decharge d’une capaeite 
C sous un yoltage V a travers une resistance (sans self) R a alors pour 
formule

e, base des logarithmes naturels, t, le temps compte a partir de la 
fermeture du circuit; les durees pratiquement employees dans les 
experiences vont de l’ordre du dix-millieme de seconde au centieme 
de seconde. La quantite d’electricite misę en mouyement est le pro­
duit du yoltage par la capaeite :

Q=VC

L’energie depensee p«r le passage de cette quantite a travers le circuit 
est egale au demi-produit de la capaeite par le carre du yoltage

W =0,5 CV2
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La formule de la derivee de 1’intensite par rapport au temps est :

di V 1 t_

Ces formules signifient, en prenant le cas simple realise dans les expe- 
riences physiologiques ou la resistance est constante, que, pour un 
meme voltage de charge, la duree de 1’onde diminue et la pente du 
courant augmente a mesure que la capacite diminue. La figurę 7 
represente la formę de deux ondes, la capacite en A etant double de 
celle de B, toutes choses egales d’ailleurs. Sans analyse mathema- 
thique on voit intuitivement que, suivant la loi de Du Bois-Reymond, 
A devrait etre moins excitant que B. L’experience va montrer le 
contraire.

30. Formule de Hoorweg. — Hoorweg constate d’abord les 
relations suivantes, qui ne font que traduire la serie des chiffres expe- 
rimentaux. Quand la capacite decroit (la resistance restant constante) :

1° Le voltage croit continuellement ;
2° La quantite decroit regulierement ;
3° L’energie decroit d’abord, puis recornmence a croitre.
Toutes ces relations peuvent s’exprimer par la formule •

V=aR4-A 1

ou V designe le yoltage de charge, R la resistance du circuit de charge, 
C la capacite, a et b deux constantes. De cette formule se deduit en 
effet, par un calcul algebrique simple, pour la quantite :

Q = VC = aRC+6 2
et pour 1’energie

E=0,5V2C=0J5(«2R2C+^+2«ÓRj 3

equations qui satisfont aux yariations de grandeur exprimees ci-dessus 
en langage ordinaire.

A mesure que C decroit, 1 donnę pour V une yaleur qui croit 
jusqu’a 1’infini ; 2 donnę pour Q une yaleur qui decroit jusqu’a ce 
que pour C = 0, elle soit egale a b; 3 indique pour E une yaleur

b_
«R‘minima lorsque C =

La formule 1 est la formule principale ; Hoorweg la compare 
quantitativement aux chiffres expenmentaux. Ayant par exemple
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0

huit determinations prises consecutirement sur une personne (huit 
capacites et huit voltages de charge correspondants) cela fait huit 
equations qui doivent se trouyer exactes quand on remplace :

1° R par sa valeur constante (c’est la resistance du corps humain 
entre les deux electrodes ; elle est mesuree au commencement et a la 
fin de la serie par le galvanometre, fonctionnant en amperemetre, 
autant que permet de le preciser la description tres breve que donnę 
Hoorweg de son dispositif) ;

2° V et C par les deux valeurs experimentales conjuguees qu’a
fournies l’experience ;

3° a et b par les valeurs 
calculees (dans plusieurs 
couples d’equations et en 
tirant une sorte de moyenne 
aussi favorable que pos- 
sihle). Les equations se veri- 
fient alors avec des ecarts 
qui ne depassent pas 5 a 6 
pour 100.

Fig. 8

Du J3ois-Reymond, sous sa formę simplifiee

LI o o r w e g s’en declare 
satisfait et conclut que cette 
formule 1 principale est 
l’expression mathematique 
de la loi de l’excitation des 
nerfs par les condensateurs. 
Or, il est impossible de con- 
cilier cette loi experimentale 
avec la loi elementaire de

Si l’on admet que l’excitation differentielle n’est pas propor- 
tionnelle a la derivee de 1’intensite, mais que 1’efficacite de la derivee 
va en decroissant au fur et a mesure du processus, et ceci, suivant 
une exponentielle du temps (1), soit 

on arrive a reconstituer la relation 1 entre la capacite, la resis

(1) Je remarąue que Hoorweg retombe ainsi sur la conception de Konig (§ 23) avec F(0
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tance et le yoltage. Mais dans cette relation ainsi reconstituee deduc- 
tivement, il apparait que le coefficient du temps, dans la formule 4, 
devrait etre inversement proportionnel au carre de la capaeite. 
Ici je vais traduire textuellement Hoorweg. « Je dois considerer 
comme vain cet effort pour sauver la yieille loi classique. II est vrai- 
ment bien peu admissible que (3, que nous pouvons appeler le coeffi­
cient d’extinction de l’excitabilite, depende de la capaeite du conden­
sateur. Vraisemblablement c’est une valeur constante, qui est fonc­
tion seulement de 1’etat intime du nerf. »

« Et puis M. Engelmann a appele mon attention sur des experiences 
dont ressort une conception tout autre que celle de Du Bois-Rey­
mond. Ce sont nommement celles de M. Engelmann lui-meme sur l’ure- 
tere, experiences rapportees dans le tome III des Archio es de Pfliiger. »

Or, dans ces experiences, ecrit Hoorweg en soulignant, on trouye 
qu’un courant de duree limitee 
doit pour ezciter se prolonger un 
certain temps sous intensite cons­
tante apres sa oariation et il ajoute 
gravement : « ce fait me parait 
tres important et en opposition 
avec toute la conception de Du 
Bois-Reymond ».

Aussi il a fallu qu’ENGELMANN, 
a ce moment professeur a l’Uni- 
yersite d’Utrecht, rencontr&t personnellement Hoorweg et lui fit 
oralement la reyelation de ses magnifiques recherches ensevelies 
depuis vingt-deux ans dans la poussiere de 1’oubli. Et encore, de tout 
1’edifice experimental et theorique rejete au neant par Hermann, 
il ne reparait plus qu’un fragment, utilise dans une construction 
nouvelle et plus petite.

De ses constatations et discussions, et aussi de celles d’ENGELMANN, 
Hoorweg conclut que l’excitation instantanee est conditionnee, non 
par la yitesse de changement d’intensite a 1’instant considere, mais 
par 1’intensite elle-meme a cet instant ; et que 1’efficacite de ce fac­
teur decroit logarithmiquement avec le temps.

5
Telle est la loi elementaire a laquelle il arriye et qu’il propose pour 

remplacer celle de Du Bois-Reymond.
II montre comment elle s’applique a la fermeture d’un courant cons­

tant. Soit un courant qui s’etablit rapidement de 0 a 1’intensite cons­
tante J par une montee exponentielle

i = J (1 — e-Y') 6 .
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Ce courant est figurę par la courbe O A B C de la fig. 9.
L’excitation differentielle s’obtient en remplaęant i dans 5 par 

le second membre de 6, il vient

e= aJ (1 — e-Y')e-r<

et l’excitatioń totale est 1’integrale de cette derniere expression, soit :

«J y
‘ = T’ y+K

ou sensiblement si y est tres grand (parrapport a p)

La courbe des [3 est figuree en Oapy et 1’integrale < est la surface 
limitee par cette courbe et l’axe or.

Le processus d’excitation est partout le meme, dit finalement Hoor­
weg. II n’y a de rariable que les raleurs de a et de p. Dans les nerfs 
moteurs de la Grenouille, a et p sont grands... Dans les muscles, sur- 
tout dans les muscles lisses qui se contractent si lentement, a et p sont 
petits.

31. Discussion. — Les contributions apportees par ce memoire a 
la physiologie de l’excitation peuvent etre resumees et appreciees 
de la faęon suivante :

1° Les trois constatations sur la variation du voltage, de la quantite 
et de 1’energie necessaire en fonction de la capacite sont exactes et 
ont ete verifiees par tous les obserrateurs subsequents ;

2° La formule prncipale qui implique cette triple relation : 

V = aR -f—n’est qu’approchee comme je le montrerai plus loin, 

paragraphe 51.
Mais elle gardę un interet pratique. Elle revient a assimiler le lieu 

des voltages liminaires en fonction de la capacite (mesure de la duree) 
a une branche d?hyperbole equilatere rapportee a ses deux asyrnptotes. 
L’une des asyrnptotes est l’axe des voltages, 1’autre une parallele a 
l’axe des capacites ełevee d’une hauteur aR au-dessus du zero des 
voltages.

Or la formule hyperbolique est d’un maniement tres commode. 
Weiss est posterieurement retombe sur cette formule et pour ma 
part, j’en ai fait grandusage. 11 est juste que 1’assimilation (approchee) 
de la relation etudiee a 1’hyperbole s’appelle loi de Hoorweg ;
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3° La loi elementaire
z — a z. e _

est insuffisante comme loi generale de l’excitation. D abord, elle con- 
duit pour la relation entre 1’intensite et la duree liminaire a une for- 

Bs
mule (Hoorweg ne le dit pas) i = a yj ~pu qui n’est pas la 

formule hyperbolique et qui ne represente les faits physiologiques 
qu’avec une approximation encore moindre (voir § 78). D’autre 
part, relativement. aux courants progressifs, elle est nettement erronee.

En effet, le terme egal a 1 
au debut de l’excitation, tend 
vers zero plus ou moins vite sui- 
vant la grandeur de p, mais inde- 
pendamment de la formę de l’exci- 
tation. Un certain temps apres 
le debut de l’excitation, il vaut 
une fraction donnee de l’unite, 
1/3, 1/4,1/10, et par consequent 
toute la valeur de-l’excitation 
difłerentielle e, dont il est facteur 
(decrement), est descendue a la 
nieme fraction 1/3, 1/4, 1/10 de 
sa valeur primitive, quel qu’ait 
ete le debut, et quoi qu’il se soit 
passe entre ce debut et 1’instant t.

Ainsi considerons un courant Fig. 10
constant a debut brusque, OAB.
L’effet d’excitation est represente (en supposant a = 1) par la 
partie hachuree, la courbe qui limite en haut cette partie repre- 
sentant e.

Considerons ensuite un courant constant brusque de faible inten­
site O'A'B' qui au temps tj remonte brusquement a 1’intensite A" 
egale a 1’intensite de l’excitatioń precedente au temps t1, on aura dans 
les deux cas la meme valeur pour e-“'. L’effet total d’excitation 
dans le second cas est mesure par la surface hachuree ; si le courant 
O A'B' est a la fois tres faible et assez prolonge, il n’apportera pra- 
tiquement rien a l’excitation, mais rendra totalement inefficace 
l’onde B'A'BZ/, quelle que soit son intensite. Ce qui est non seulement 
contraire aux faits, mais logiquement inadmissible (1).

On voit combien cette conception est inferieure a celle que Brucke 
formulait un quart de siecle plus tót (voir § 18).

(1) Cette remarque est de Gildemeister.
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Pour Brucke le decrement porte, non pas sur 1’efficacite instan- 
tanee de l’excitant, mais sur 1’element d’excitation produit a chaque 
instant. A un moment donnę, on retrouve les effets de l’excitation aux 
instants precedents mais diminues d’autant pl us qu’il s’est ecoule 
plus de temps depuis leur apparition. II faut donc compter le temps 
■en reculant a partir de 1’instant considere. Si le decrement etait de 
formę logaritłimique, 1’efficacite instantanee etant toujours ai, 
les elements subsistants et devant s’integrer au moment u seraient 
de la formę

•/] = a i . e - P (“ -()

et dans l’exemple de Giloemeister, Texcitation serait de la formę 
de la surface hachuree representee en a b u. Pour le courant indefini­
ment prolonge, on arriverait a des difficultes que Brucke evite par 
une complication de theorie. Mais pour des passages de courant finis- 
sant en Z = u, le resultat est sinon exact, du moins bien plus satis- 
faisant que par la theorie de Hoorweg. Celle-ci apparait simpliste 
au regard des investigations oubliees. Mais si on se limite aux ondes 
a debut brusque, la formule simple de Hoorweg a ł’avantage de 
parler facilement a 1’imagination. Ainsi, on voit fort bien comment le 
courant indefini agit seulement pendant les premiers instants qui 
suiaent son etablissement. Et il apparait aussitót que le temps pendant 
lequel il sera efficace sera facilement variable avec la constante [3. 
C’est une chose tres remarquable que Hoorweg, ayant opere sur une 
seule espece de nerf ou de muscle, est conduit a la constante de temps 
dans l’excitabilite par la seule logique de 1’algebre. Le temps se trou- 
vant introduit sous une formę correcte, et telle qu’on la rencontre 
frequemment en physique, on se trouve oblige de 1’afi'ecter d’un coef­
ficient sans meme faire aucune hypothese sur la naturę du pheno­
mene en jeu. On a vu plus haut qu’au point de vue experimental 
Hoorweg pose fort bien la cjuestion en disant que ce coefficient 
d’extinction [3 doit representer quelque chose de Fetatintime dunerf (1). 
Le court travail d’Hoorweg contient donc beaucoup de choses inte- 
ressant.es, il a eu fort peu d’influence. Non qu’il soit tombe dans le 
silence. II a au contraire souleve de vives discussions.

32. D’abord une reclamation de Cybulsky et Zanietowski ; 
je ne puis pas dire « reclamation de priorite », puisque les physiolo- 
gistes de Cracovie, tout en se plaignant vivement qu’Hoorweg n’ait 
pas cite leurs travaux, se mettent en opposition formelle avec lui.

(1) II remarque en outre, d’une faęon purement algebrique et sans y ajouter aucun commen- 
laire, que ce facteur du temps £ est egal au rapport ab des coelficients de la loi d’excitation 
par condensateurs ; point dont 1’importance est apparue plus tard et que je dois m’excuser 
ici de citer tardivement.

ressant.es
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Leur memoire extremement long paru dans les Archwes de 
Pfluger en 1894, se refere a une publication anterieure, faite en polo- 
nais en 1890 et 1891. Encore qu’on puisse facilement excuser 1’igno- 
rance d’un travail publie uniquement en polonais, la priorite leur serait 
acquise s’ils avaient formule les lois de l’excitation par condensateurs. 
Mais en realite ils ont ineconnu ces lois. Je vais montrer leur opinion 
par quelques citations textuelles :

« La formule de Hoorweg, d’apres nos experiences, est complete- 
ment erronee. En aliant des petites capacites aux grandes, il faut 
employer les differences de potentiel les plus diverseś et les quan- 
tites d’electricite les plus diverses. Les premieres vont constamment 
en diminuant a mesure que les capacites s’accroissent. L’energie 
se comporte tout autrement. Pour les tres petites capacites, 1’energie 
decroit rapidement jusqu’a une certaine limite ; puis elle reste a peu 
pres fixe a la meme valeur, pour recommencer a s’accroitre lentement 
quand la capacite devient plus grandę.

« Dans les experiences d’HooRWEG, la quantite s’accroit constam­
ment avec la capacite, par suitę de l’inexactitude de sa methode. »

II y aurait a retenir du travail de Cybulsky et Zanietowski 
la loi de variation de 1’energie avec la capacite. Voulant a priori 
ramener l’excitation a une grandeur electrique qui restat. constante 
pour diverses decharges d’egale efficacite, il leur a semble que 1’energie 
pouvait seule repondre a ce desideratum, et, au lieu de signaler le 
minimum qui existe dans leurs chiffres, ils parlent d’une energie cons­
tante ; a la verite elle est seulement « a peu pres constante » et entre 
certaines limites ; il faut en effet, disent-ils, que les decharges ne soient 
ni trop breves, ni trop longues, sans quoi elles exigent un supple- 
ment d’energie. Quand on examine leurs chiffres, on voit que la zonę 
d’energie constante s’etend par exemple de 1000 a 2000 farad 10“11. 
Disons de 1 a 2 centiemes de microfarad et nous ramenerons cette 
zonę au minimum de Hoorweg avec une tendance differente. Mais 
leur loi de quantite (croissante quand la capacite diminue pour les 
petites capacites) repose manifestSment sur une erreur experimentale, 
dont la cause la plus vraisemblable est un defaut d’isolement, 
d’ou perte de charge relativement importante pour les petites capa­
cites, par suitę necessite d’un voltage de charge excessif pour que ce 
qui en reste dans la decharge suffise a l’excitation. Par contrę, ils 
ont bien vu que le voltage va constamment en diminuant a mesure 
que les capacites s’accroissent, et ils ont bien reconnu que la capacite 
infinie, correspondant au courant constant, gardę une ćertaine hau- 
teur de seuil. Mais ils n’en ont tire aucune systematisation interes- 
sante.

Ce dernier fait, d’ailleurs, appartiendrait a tout le moins a un pre- 
l’excitabilite en fonction du temps 5
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decesseur : Dubois (de Berne) qui l’avait publie des 1888 ; Dubois 
avait meme donnę une theorie dont une partie a ete reprise plus tard 
par Cluzet (voir § 53). Le nerf, disait Dubo-is, reagit a une quantite 
d’electricite qui est constante, et que Fon calcule en retranchant de 
la charge totale la quantite qui s’ecoule sous potentiel trop petit, 
au-dessous d’une certaine valeur No. II y avait la une conception du 
phenomene qui etait bien dansla direction ou la science s’est orientee 
dans la suitę. On en aurait meme pu deduire la relation de formę 
hyperbolique entre la capacite et le voltage.

Mais HooRWEG avait ęxplicite 1’antinomie entre de telles constata- 
tions et la loi de Du Bois-Reymond. D’ou entre Hermann et lui une 
vive et longue polemique. Les deux* adversaires se battant surtout 
a coups de diflerentielles et d’integrales, les physiologistes, pour les- 
quels la premiere publication d’HooRWEG avait sans doute ete peu 
claire en raison de son laconisme, semblent s’etre desinteresses de 
ce mouvement, et Fon continua a vivre sur les donnees classiques du 
Handbuch.

33. La « caracteristiąue » de Waller. — Neanmoins on eprourait 
le besoin de penser sur l’excitation electrique quelque chose de plus 
reel qu’une derivee.

C’est du cóte de 1’energie qu’on tendit a s’orienter. La conception 
simple qu’un effet constant repond a une depense constante d’ener- 
gie, comme Wertheim Salomonson avait d’abord cru le voir, s’etait 
trouvee en desaccord avec les faits. Mais Ja constatation du minimum 
d’energie dans les decharges de divers condensateurs permettait de 
replacer la question sur un nouveau terrain ; Cybulski et Zanie- 
towski avaient essaye une explication quasi tautologique en disant 
que les meilłeures conditions etaient realisees lorsque la depense 
d’energie n’etait ni trop rapide ni trop lente pour produire son plein 
effet.

Waller reprit le probleme en 1899 d’une faęon fort interessante 
en partant de la notion si souvent negligee de rapidite diverse dans 
Fexcitabilite. « L’objet de la presente serie d’experiences preliminaires 
etait de determiner si l’excitabilite (ou, comme j’aimerais mieux dire 
dans cette vue, la mobilite) de la matiere vivante peut etre mesuree par 
la vitesse du choc formant stimulus efficace ; en d’autres termes, si 
pour des especes differentes de protoplasma plus ou moins mobiles 
on peut trouver un gradient optimum de stimulation, au-dessus et 
au-dessous duquel la courbe de stimulation est moins exactement 
adaptee au mouvement cause par cette stimulation. Par exemple 
dans le cas du roulis d’un navire, il y a un optimum dans la longueur 
et la pente de la vague, en dehors duquel la mobilisation reste au- 
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dessous de son maximum, et comme precisement la longueur de la 
vague optima donnant le plus grand ebranlement avec la moindre 
depense d’energie s’accorde avec la periode d’oscillation du navire 
considere et en fournit par suitę une mesure, de meme le gradient 
optimum de 1’energie excitante qui fournit la plus grandę excitation 
avec la moindre energie doit fournir une mesure de la periode d’exci- 
tation propre a un tissu donnę, et caracterise ce tissu ».

Ayant pense dans ce domaine mecanique, Waller ne peut mettre 
en doute que le «, stimulus ebranle la matiere excitable en raison de 
son energie actuelle et non simplement de sa quantite » et il ajoute : 
« Nous avons une connaissance adequate de la valeur phvsiologique 
d’un stimulus, quand nous connaissons : 1° sa yaleur absolue en 
erg ou fraction d’erg ; 2° la vitesse avec laquelle cette energie frappe 
et met en mouyement les molecules excitables soumises a l’inves- 
tigation. »

« Le meilleur instrument a notre disposition pour une telle recherche 
est manifestement le condensateur. » La decharge d’une capaeite 
C sous un potentiel V degage une energie egale = 0,5V1 2C (en ergs, 
C etant exprime en microfarads) et la vitesse du choc de cette energie 

V

(1) V represente la deiivee negative de 1’intensite a 1’origine de la decharge ; la derivee
de la depense d’energie serait juste deux fois plus grandę. J’avoue ne pas comprendre ce 
que vient faire ici la constante a laąuelle Waller attribue une valeur de 868.700 lorsqu’on 
prend la seconde comme unitę de temps.

depend de la vitesse de la decharge rqX une constante (1).

Quand on a determine la decharge qui atteint le seuil avec la depense 
d’energie minima, la yaleur Y/RC de cette decharge est la caracte- 
ristique du nerf etudie.

Nous aurons a reprendre ulterieurement la discussion de cette 
caracteristique et a montrer comment Waller a passe tout pres d’une 
mesure pratique de l’excitabilite. Pour le moment remarquons seule­
ment que cest la yitesse de yariation du debit d" energie qui a retenu 
1’attention de 1’auteur (c’est meme la vitesse de decroissance de ce 
debit), de sorte que la theorie prise dans sa formę precise n’est pas 
transportable aux passages limites de courant constant. Sa conception 
purement mecanique (il voudrait remplacer le mot excitabilite par 
celui de mobilite) aurait du, semble-t-il, 1’amener a considerer, comme 
Grutzner, la plus ou moins grandę vitesse avec laquelle le choc four­
nit 1'energie, c’est-a-dire le debit d’energie lui-meme et non sa derivee.

Quoi qu’il en soit, la caracteristique de Waller subit d’enormes 
yariations de yaleurs sous des influences tout a fait contingentes. 
Un sciatique de chat donnę 2165, et 20 minutes plus tard 613. Le nerf 
sciatique de la Grenouille au contact direct des electrodes donnę des 
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valeurs yoisines de 200, le nerf cubital de 1’homme, excite a travers 
la peau, donnę 48.250, soit un rapport de 1 a 250 entre les caracteris- 
tiques de deux excitabilites qui sont en rćalilć assez. voisines. Waller 
envisage 1’influence de la difference de la temperaturę entre 15 et 
37° qui peut faire varier l’excitabilite dans la proportion ci-dessus : 
1’ecart tient a la formule qui pose en numerateur le yoltage et en 
denoininateur la constante de,temps ; la yieille consideration de la 
pente (que ce soit du courant ou de 1’energie), de la deriyee par rapport 
au temps de 1’agent excitant a encore une fois entraine a 1’erreur.

En cette meme annee 1899 paraissait dans les Gottinger Nachrichten 
une courte notę de Nernst qui contenait en abrege une theorie de 
l’excitation destinee, neuf ans plus tar’d, quand son auteur la deyelop- 
perait dans un recueil physiologique, a eclipser toutes les autres theo- 
ries. Sur le moment elle passa, je crois, inaperęue, et n’exeręa en tout 
cas aucune influence yisible sur le cours des recherches.

34. Recherches de Georges Weiss. — En 1901, G. Weiss attaque 
de son cóte le probleme de l’excitation electrique. II est d’abord 
oriente, lui aussi, vers 1’energie comme facteur essentiel, et ce sont 
les conditions de la depense minima d’energie qu’il veut etudier 
(Archives italiennes, p. 429 et 431). Mais avec le condensateur «on ne 
sait a quel moment on doit considerer la decharge comme terminee ». 
II decide donc de se seryir de courants continus de courte duree et 
pour ce faire, il imagine son rheotome balistiąue.

Une balie de carabine, de yitesse connue, coupe successivement deux 
fils metalliques fins separes par un interyalle mesure. Le premier fil 
faisait court circuit devant les electrodes et le nerf ; le courant com- 
mence donc a traverser celui-ci au moment de la section de ce premier 
fil, et il est interrompu par la section du second fil. Etant donnę la 
grandę yitesse du mobile, des temps tres courts sont representes par 
des longueurs faciles a manier (treize centimetres pour un millieme 
de seconde).

En outre, ce dispositif evite toute imperfection des contacts.
Weiss s’est assure, en intercalant dans le circuit d’excitation un 

galvanometre Thomson fonctionnant en balistique, que le courant 
prend presque instantanement sa yaleur constante ; a partir de cinq a 
six centimetres, le retard est negligeable ; a fortiori quand la self du 
galvanometre n’est pas dans le circuit.

Ses recherches ont ete publiees d’abord dans une serie de notes fi 
la Societe de Biologie, puis dans un memoire d’ensemble. On peut 
suivre l’evolution de ses idees au cours meme de son travail.

La premiere notę (9 mars) debute ainsi :
« Les recherches qui ont ete faites jusqu’ici sur l’excitation des nerfs 
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pendant des temps tres petits n’ont porte que sur des durees supe- 
rieures a 0 s. 001. Le dispositif que j’ai decrit m’a permis d’etendre 
cette etude a de plus petites fractions de seconde. Contrairement a ce 
qu’avancent les auteurs, je n’ai pas trouve de duree trop petite pour 
permettre au courant d’exciter le nerf ; si cette duree existe, elle est 
inferieure a 0,0001. Mais la n’etait pas mon but : j’ai voulu rechercher 
quelles etaient les depenses d’energie necessaires pour 1’apparition 
de la secousse minima en fonction de ł’excitation. »

Vient une experience avec determination du voltage liminaire pour 
6 durees variant de 0,15 a 1,23, et calcul de 1’energie correspondante : 
« II y a un minimum d’energie depensee pour une duree de passage 
d’environ Os, 0006». Puis apres allusion a quelques autres experiences 
personnelles, Weiss reprend : « D’une faęon generale on voit que dans 
l’excit,ation des nerfs et des muscles, il y a une duree d’excitation 
plus favorable, c’est-a-dire exigeant pour obtenir la secousse minima 
une moindre depense d’energie. »

« Cybulski et Zanietowski ont montre les premiera qu’il y avait 
dans 1’emploi des decharges de condensateurs des conditions de 
meilleure utilisation de l’energie. Je ferai voir comment il y a lieu de 
rapprocher les experiences de ces auteurs et les miennes. »

11 est facile de voir que Weiss en commenęant son travail partait 
de la base classique du Handbuch de Hermann ; notainment il oppo- 
sait sa seule contradiction personnelle a 1’aflirmation sans preuve de 
Konig telle qu’elle est passee dans les manuels : les experiences de 
Fick, si nettes en sens contraire, lui etaient donc alors inconnues. Je 
les ignorais egalement et je lui posai au moment on il presenta sa notę a 
la societe de Biologie la question suivante sans penser que Fick se 
1’etait posee deja et en avait fourni quarante ans plus tót une solution:

Est-ce que les variations de 1’intensite necessaire suivant la duree 
du passage ne tiennent pas une influence reciproque de l’excitation 
de fermeture et de l’excitation d’ouverture, excitations comprises 
au sens de Du Bois-Reymond ?

Ma question, qui n’etait pas neuve, ne fut pas inutile, car pour 
y repondre, Weiss imagina et realisa une experience qui, non seule- 
ment fournit contrę la theorie de la derivee une reponse bien plus 
peremptoire que celle de Fick, mais encore modifia completement la 
position d’esprit de Weiss.

« Cette remarque m’ayant ete presentee par M. Lapicque, j’ai 
cherche a trancher la question et voici le raisonnement que j’ai fait. 
Prenons une onde constituee par Je passage du courant continu durant 
un temps tres court; si pendant ce passage j’interroinps le courant pour 
faire une sorte delacune dans l’onde, il doit arriyer de deux chosesl’une:

« Ou bien l’excitation est due aux periodes de rupture et de ferme- 
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turę et alors 1’operation que je viens de faire devra favoriser l’exci- 
tation ; on pourra baisser le yoltage et rester -au seuil de l’excitation.

« Ou bien l’excitation se fait meme pendant le passage du courant 
continu, et alors on devra forcer le yoltage pour remonter au seuil 
de l’excitation.

« L’experience m’a prouve que dans les limites de temps ou j’ai 
opere, c’est.-a-dire pour des durees inferieures a 0,0023, chaque fois 
que l’on fait une lacune, il faut forcer le yoltage d’autant plus que la 
lacune est plus grandę. » (20 avril).

Par consequent, il est bien certain que ce n’est pas la yariation du 
courant qui excite. Mais d’autre part, faisant le calcul de 1’energie 
debitee dans chaque cas, soit par 1’onde unique, soit par le systeme 
des deux ondes occupant la mćme duree, Weiss yoit que 1’energie 
n’est pas du tout la meme ; au contraire, la quantite reste constante. 
Par consequent, dit-il, « quand on se place auvoisinage de 1’optimum 
d’excitabilite du nerf pour des ondes de meme duree, l’excitation est 
directement liee a la quantite d’electricite misę en jeu et non a la 
quantite d’energie depensee » (27 avril).

Si les deux ondes contenues dans la duree de 1’onde unique sont 
inegales entre elles, soit comme duree, soit comme intensite, on trouve 
encore, quand l’excitation liminaire est realisee, des quantit.es egales (1).

« II s’agissait maintenant de savoir comment yariait cette quantite 
d’electricite, quand la duree de l’excitation yariait elle-meme. Pour 
cela je commenęai par reprendre mes anciennes experiences faites 
pour etablir le minimum d’energie, je calculai les quantites d elec- 
tricite et je les reportai sur un graphique. Aussitót, je vis que les 
points se rapportant a une meme experience se disposaient, suiyant 
une droite ne passant pas par 1’origine, c’est.-a-dire que pour chaque

(1) Telle est la conclusion dont Weiss accompagne ses chiffres, mais si l’on regarde dc 
pres, on voit que Fegalite n’est pas parfaite. Dans le tableau A, p. 439, il y a dix cxpe- 
rienccs. La difference entre la quantit,e Q de 1’ondc unique et la quantite Qj de 1’onde 
interrompue de meme duree, Q-Q1 est negativc ou nulle pour les cinq premieres ; mais 
elle est toujours positive pour les cinq dernieres, ou elle atteint en moyenne 4 pour 100. 
Dans les cinq premieres, la longueur mesurant les temps des ondes interrompues est de 
3 a 5 : dans les cinq dernieres elle varie de 6 a 10. 11 y a donc une difference systema- 
tiquc et un deficit dc quantite apparait des que 1’onde atteint une certaine longueur. Si 
Fon calcule les temps correspondant a ces łongueurs, on trouve que dans les cinq premióres 
experiences la duree des ondes a atteint au maximum 0 s. 0004 (d’apres les yaleurs donnees 
par Weiss). Pour des temps aussi courts, est-il possible d’affirmer que la periode d’etablis- 
sement du courant est negligeable, et que Fon mesure exactement la quantite en multi- 
pliant le yoltage par le temps ? Weiss lui-meme, a la suitę des expericnces de contróle qu’il 
a faites sur son appareil, admettait que Ferreur sur la quantite devenalt negligeable a partir 
de cinq ou six centimetres ; au-dessous de ce temps il y a un retard ; si faible soit-il, son 
effet est necessairement beaucoup plus marque sur la sommc de deux ondes de longueur 3 
et de yoltage 15 par exemple que sur une onde de longueur 9 et de yoltage 10. On doit 
donc admettre que 1’onde dedoublee atteint le seuil avec une quanljte plus petite que 
1’onde unique, mais quc la difference est masquee, lorsqu’il s’agit d’ondes tres courtes, par 
Ferreur sur le calcul de cette quantite. On verra plus loin a propos des decharges de con­
densateurs, une difference de meme sens que le galyanometre balistique met directement 
en evidence.

quantit.es
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experience les quantites d’electricite pouvaient etre representees par 
la formule :

Q = a 4- bt

t etant la duree de la decharge (sic), a et b deux coefficients dependant 
de la disposition de l’experience. » (p. 438).

Cette loi est generale, dit-il, et s’applique a des ondes de formę 
quelconque. « Toutes les quantites determinees par cette formule 
sont physiologiquement equivalentes. Les autres elements ou fac- 
teurs n’ont aucune influence, pourvu que la condition que je viens 
d’enoncer soit satisfaite. »

Donc l’excitation d’un nerf exige deux especes de quantites d’elec­
tricite, l’une constante, a ; c’est celle qui represente reellement l’exci- 
tation, et une autre proportionnelle au temps. Pour mieux faire ressor- 
tir la difference entre ces deux quantites d’electricite, je vais me ser- 
vir des expressions de Hering, je dirai alors :

La desassimilation necessaire pour exciter le nerf exige la depense 
d’une certaine guantite d’electricite a. Mais pendant cette operation 
il se produit d’une faęon constante une assimilation quil faut combattre 
d l’aide d’une depense d’ electricite b par unitę de temps (4 mai).

35. Cette loi lineaire, qui est apparue a Weiss quand il a porte en 
graphique les quantites liminaires, nous la reconnaissons, elle est 
liguree dans le graphique de Hoorweg reproduit § 30. D’ailleurs 
cette loi

V
Q ou — t = a + bt

nous pouyons 1’ecrire identiquement :

Ił suffit de remplacer t, duree mesuree directement, par RC cons­
tante de temps de la decharge, pour reyenir a la formule generale 
de Hoorweg,

k = - v = t+',r-

L’intensite liminaire (ou le yoltage, la resistance restant constante) 
est liee a la duree par la formule de 1’hyperbole equilatere. Weiss 
connaissait le trayail d’Hoorweg, peut-etre pas quand il a commence 
le sień, mais en tout casquand il a publie sa loi. II a cite son predeces- 
seur dans une formę que je vais reproduire textuellement et sans 



commentaire, en notant seulement que Hoorweg n’en a pas ete 
satisfait, et a reclame sa priorite avec energie et insistance.

a Pour voir si cette regle s’etendait aux Mammiferes et en particu- 
lier a 1’Homme, j’ai employe un autre procede de verification qui ne 
peut laisser aucun doute : j’ai compare les resultats de mes calculs 
avec les experiences d’autres ohseryateurs. J’ai trouve les chiflres 
qu’il me fallait pour cela dans les memoires de Du Bois (de Berne) 
et de Hoorweg. Ces experiences ont ete faites avec le condensateur ; 
or la formule de decharge de cet appareil est

. V t
l=B 6 -CR'

« Pour que la decharge puisse etre consideree comme terminee, il 
faut que CR ait pris une certaine valeur K ; on a donc

t= KCR.

« En portant cette valeur dans ma formule on aura :

Q = a + AC

a et A etant deux constantes dependant de l’experience et que 
Fon calcule dans chaque cas au moyen de deux determinations. C’est 
ce que j’ai fait pour une serie de Du Bois et une serie de Hoorweg. »

36. Weiss s’est fort peu occupe de la comparaison d’excitabilites 
differentes ; et ęa ete surtout pour faire rentrer les diverses especes 
sous la meme loi.

Voici, textuellement, tout ce qu’il en dit :
« II etait indispensable de savoir si cette regle s’appliquait aux autres 

animaux que la Grenouille. Grutzner et ses eleves ont fait voir que 
la loi d’excitation du nerf du Crapaud ne semble pas etre la meme 
que celle de la Grenouille. En examinant les faits, je vis que tout 
pouvait s’expliquer par une difference dans les coefficients a et b de 
la formule fondamentale, et que, ćhez le Crapaud, le rapport a/b 
devait etre plus grand que chez la Grenouille. Je fis alorś des expe- 
riences comparatives sur ces deux animaux en me plaęant dans les 
memes conditions de resistance du circuit, de temperaturę, etc. Mes 
previsions furent absolument realisees. Je trouvai que chez la Gre­
nouille, dans les conditions ou je me plaęais, le rapport a/b avait une 
valeur moyenne de dix, tandis que chez le Crapaud elle etait de 
dix-huit. Chez la Tortue, elle fut d’environ quinze » (p. 440).

« Pour la Tortue, je pensais trouver un rapport a/b encore plus 
grand que sur le Crapaud, etant donnę la lenteur des mouvements de 
cet animal. Je constatais que ma loi s’appliquait avec la meme per-
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fection que pour la Grenouille ou le Crapaud, mais la valeur du rap­
port a/b fut intermediaire entre les deus precedentes.

' « Je n’ai malheureusement pas d'autres animau c interessants a ma dis- 
position pour le moment, mais deja la precision avec laquelle se font 
ces yerifications sur des animaux pour lesquels l’excitation electrique 
des nerfs semblait suivre des lois differentes, permet de preyoir que 
les experiences ulterieures ne feront que confirmer la generalite de la 
loi que j’ai enoncee. »

Les allusions a la variation systematique de la loi en fonction de 
la lenteur du muscle sont bien vagues, et les chiffres donnes ne sont 
nullement significatifs. En effet, sur la seule espece Grenouille, 
Weiss trouve qu’avec le changement de longueur de nerf interpose 
aux electrodes le minimum d’energie (qui par simple consequence 
algebrique de la formule hyperbolique coincide avec le rapport a/b 
comme l’a montre Hoorweg) se deplace de 8 a 16, soit une marge 
de yariation exactement aussi grandę que le masimum de difference 
notee d’espece a espece.

A partir d’ici commence, pour notre question, une periode nouvelle, 
ou les recherches s’entre-croisent. Nous ne suivrons plus un ordre 
historique, mais nous prendrons sytematiquement les diverses faces 
du probleme.





DEUXIEME PARTIE

LES DONNEES QUANTITATIVES DE L’EXPERIENCE

CHAPITRE V

Relation entre 1’intensite et la duree 
liminaire du courant constant

37. Inexactitude de la loi hyperboliąue pour les temps courts. — 
La relation qui, pour une preparation donnee, unit 1’intensite et la 
duree de l’excitant, lorsqu’un courant commenęant brusquement 
atteint juste le seuil, a ete aperęue par Fick, qui en a figurę les traits 
generaux dans un graphique relatif a la lacune. La courbe indique, 
en effet, pour les temps longs, une valeur linie et constante de 1’intta- 
site liminaire figuree par une droite parallele a l’axe des temps ; pour 
les durees courtes, un relevenient de cette intensite dont la pente 
augmente a mesure que la duree diminue.

Nous avons retrouve ce meme dessin en portant en graphique une 
experience (FEngełmann.

Hoorweg, apres des experiences sur les decharges de condensa­
teurs qui lui donnaient la meme courbe pour le voltage liminaire en 
fonction de la capaeite (resistance constante), l’a identifiee a une 
branche d’hyperbole equilatere ; Weiss est arrive a la meme identi- 
fication pour les ondes rectangulaires.

Cela donnę, pour 1’intensite i en fonction de la duree t

t = a + r

formule simple, facile a calculer, et prenant 1’allure commode a 
figurer d’une loi lineaire, quand on ecrit la quantite au lieu de 1’inten­
site.
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Cette loi est-elle exacte, ou du moins suffisamment approchee ? 
Est-elle generale ? » -

Les recherches anciennes, disposant d’instruments insuffisants, 
anterieures a la definition des unites electriques, donnent des appre- 
ciations plus que des vraies mesures.

Les experiences de Hoorweg, ou le potentiel ne pouvait varier 
que par element entier de pile, soit un volt et quelque chose, sont 
evidemment assez grossieres.

Celles de Cybulski et Zanietowski comportent une erreur mani* 
feste pour les petites capacites.

Les experiences de Weiss, plus preeises et bien contrólees, au point 
de vue physique, montrent un accord excellent entre les mesures 
physiologiques et la formule, mais la duree ne varie, dans ces expe- 
riences (ondes rectangulaires), que de 0,3 a 3 milliemes de seconde j 
et le seul objet etudie est le gastrocnemien de la Grenouille (excitation 
indirecte), sauf quelques determinations sur des muscles peu diffe- 
rents.

Des verifications plus etendues s’imposaient avant que de pouvoir 
appliquer cette formule, soit a la mesure des excitabilites diversesr 
soit a la theorie physico-chimique du processus d’excitation.

L’allure generale de la relation parait, d’apres les experiences ci* 
dessus, valable pour une familie d’ondes quelconques, sans qu’il soit 
necessaire d’en definir la formę (1).

Les premieres recherches que j’ai elfectuees personnellement 
(en 1903, avec Mme Lapicque), ont tout de suitę montre que la for* 
mule hyperbolique ne s’applique pas exactement aux decharges de- 
condensateurs. Bientót apres, nous avons vu que les ondes rectan­
gulaires presentent aussi des ecarts si on les applique a des excita- 
bilites lentes. Bien que les ecarts soient de meme sens, bien que la 
formule puisse, dans un cas comme dans 1’autre, rendre les memes 
services comme premiere approximation, il faut, pour une etude pre- 
cise, traiter ces deux cas separement. Nous allons commencer par 
le cas le plus simple, les passages limites de courant constant.

38. Nos expćriences d’Arcachon. — J’ai obtenu, en 1903, avec 
Mme Lapicque, au laboratoire d’Arcachon, sur divers Invertebres

(1) Au point de vue mathematique, il faut preciser ici que formę ne signifie pas des figures 
homothetiques ; mais 1’intensite sera une fonction donnee du temps, 1’intensite et le temps ćtant 
affectes chacun d’un coefficient arbitraire ; soit F la fonction, on considerera i = a j ; les-

facteurs a et b mesureront, entre deux ou plusieurs ondes que nous appelons de meme formę 
les intensites et les durees relatives ; ainsi, dans les decharges de condensateurs, la resistance 
etant constante, le yoltage de charge sera la mesure de 1’intensite, et la capacite la mesure de 
la duree, sans que Fon ait besoin de definir autrement cette intensite et cette duree.
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marins, une serie de mesures dont nous nous sommes beaucoup servis 
et qui ont ete utilisees aussi par d’autres auteurs. Comme Fick, 
nous cherchions des excitabilites nettement differentes de celles du 
rapide sciatiąue de Grenouille, et nous comptions sur les lenteurs 
de contractilite pour nous indiąuer les lenteurs d’excitabilite ; 
quelques annees auparavant, Jolyet et Sellier avaient publie une 
serie de courbes de contractions simples avec enregistrement de temps, 
prises sur divers animaux, notamment des Invertebres marins. Ce 
materiel ainsi repere devait faciliter nos recherches, et en effet nous 
avons trouve tout de suitę des excitabilites lentes, plus ou moins 
comparables a celle de 1’Anodonte de Fick. Les preparations qui nous 
ont donnę les mesures les plus significatives ont ete 1’adducteur de la 
pince du Crabe (Carcinus moenas'), et le manteau de 1’Aplysie {Aplysia 
punctata). Le laboratoire ou nous operions ne comportait pas de chauf- 
fage ; pour les experiences, cela nous offrait l’avantage d’une tempe­
raturę assez constante, mais cette temperaturę etait peu eleyee, 
dix a douze degres. II en resulte que la lenteur naturelle des prepara­
tions physiologiques apparait exageree ; il faudra tenir compte de ce 
fait quand on voudra les comparer a d’autres.

39. Precautions a prendre avec les muscles lents. — a) Prea- 
lablement a toute mesure, dans des recherches de ce genre, il est 
necessaire eyidemment d’obtenir un etat stable de l’excitabilite ; 
si au cours d’une experience, on revient a une mesure deja prise, on 
doit, pour la menie duree, retrouver la meme intensite liminaire. Or 
ceci ne s’obtient pas d’emblee. Pour supprimer l’intervention pertur- 
batrice des centres nerveux, il faut ou bien detruire les centres, ou 
couper les nerfs qui se rendent a la partie du corps sur laquelle on 
opere, ou enfin (et c’est ce procede que nous avons toujours employe 
a Arcachon), exciser une portion de 1’animal et experimenter sur ce 
membre ou ce lambeau detache ; de toute faęon, la lesion operatoire 
retentit sur l’excitabilite ; ses effets vont s’attenuant peu a peu, 
mais dans les premiers instants apres 1’operation, une patte de Crabe 
coupee ou un lambeau taille dans le manteau d’une Aplysie reste 
contracture et pratiquement inexcitable ; l’irritation traumatique 
cesse graduellement ; en meme temps commence a se developper 
un autre processus, le vieillissement de la preparation, c’est-a-dire 
la mort graduclle du tissu ; cette eyolution qui est marquee par une 
yariation systematique de l’excitabilite (1), se deroule elle-meme de 
plus en plus lentement. II faut attendre, pour faire des mesures, un

(1) Suivant la notation que nous etablirons plus loin, la chronarie augmente et la rheobase 
s’abaisse a mesure que la preparation vieillit. 
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moment ou la vitesse soit assez faible pour que, du commencement a 
la fin de la serie, la variation n’ait pas le temps de prendre une valeur 
importante.

Cette condition est generale ; mais avec le gastrocnemien et le 
sciatique de la Grenouille, il suffit de quelques quarts d’heure pour 
arriver a un etat pratiquement stable ; sur les tissus lents que nous 
etudions a la temperaturę de dix-douze degres, il fallait des heures ; 
le temps physiologique ćTEngelmann affecte aussi ces processus comme 
la contractilite et l’excitabilite. Sur 1’Aplysie, nous en etions venus a 
preparer chaque soir le lambeau contractile sur lequel nous voulions 
experimenter le lendemain.

6) Chaque excitation, chaque essai, c’est-a-dire chaque passage 
de courant, efficace ou non, entraine une modification passagere de 
l’excitabilite. Ceci aussi est generał, mais la difference est encore plus 
marquee que pour le phenomene precedent entre les muscles de rela­
tion de la Grenouille et les muscles des Invertebres. Des qu’on etend 
ses recherches a des tissus contractiles tant soit peu divers, on est 
frappe d’une qualite remarquable que possede 1’appareil neuro- 
musculaire volontaire des Vertebres, le muscle strie commande par 
le nerf a myeline, et tout specialement le muscle classique de la Gre­
nouille ; c’est la rapidite et l’exactitude avec lesquelles il revient a 
son etat primitif apres un ebranlement. Vous lui faites subir une 
excitation, faible ou forte, tout une serie d’excitations ; il donnę une 
ou plusieurs secousses, meme une contraction tetanique (toutefois 
peu prolongee de faęon a ne pas atteindre la fatigue), et quand vous 
repetez l’excitation apres les quelques seeondes necessaires a la 
moindre manceuvre, vous le retrouvez avec toutes ses virtualites 
immediates exactement au meme point ; le seuil sera le meme, et 
pour une excitation supra-liminaire donnee la reponse sera tou­
jours la meme. Cette docilite, ce parfait retour au zero sont choses 
banales pour l’experimentateur qui s’en tient a la Grenouille ; mais 
on les apprecie quand on s’attaque a d’autre objets. Deja le gas­
trocnemien du Crapaud, s’il peut, comme on sait, fournir avant 
fatigue ąppreciable un plus grand travail que le gastrocnemien 
de la Grenouille, n’a pas un seuil aussi stable ; le seuil est sensible- 
ment abaisse a la suitę d’une excitation efficace (1).

Determinant ce seuil par des thtonnements successifs, on va 
tomber par hasard trop bas (pas de reponse : excitation d’intensite 
trop faible ou de duree trop courte) et il faudra remonter peu a peu

(1) Peut-etre est-il un peu releve a la suitę d’une excitation inefficace ? Ceci, bien entendu, 
apres un intervailc plus grand que ce qu’il faut considerer pour 1’addition latente ; je parle 
d’excitations qui apparaissent a notre imagination comme isolees, provoquees chacune par 
une volition distinct.e de l’experimentateur.
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pour obtenir une reponse ; ou trop haut (reponse ample, ou simple- 
ment reponse nette), il faut redescendre 1’echelle des durees ou des 
intensites jusqu’au moment ou la reponse disparaitra. Et bien, 
on n’obtient pas le meme seuil suivant qu’on y arrive en montant 
ou en descendant •, il est plus bas quand on 1’atteint en descendant ; 
et si on y est arrive en montant, on peut, apres la premiere excita- 
tion qui s’est montree efficace, obtenir alors une reponse par des 
excitations qui, sensiblement au-dessous de ce seuil, se montraient 
tout a l’heure inefficaces.

Sur les muscles d’Invertebres, ce phenomene est assez marque 
pour qu’il puisse entrainer a des erreurs notables si on n’y prend 
pas gardę.

Voici deux exemples :
1° Pince de Carcinus mcenas. Duree de passage du courant cons­

tant, Os. 0121—ler essai avec une difference de potentiel (circuit 
total) de 5V5 — pas de reponse. Ensuite : 6V, rien — 6V4, rien — 
6V75, secousse (secousse tres petite, ayant bien 1’apparence d’une 
secousse minimale) — ensuite (toujours avec le meme intervalle, 
la fraction de minutę necessaire pour manoeuvrer 1’appareil a chute 
donnant l’onde rectangulaire), 6V4, secousse (pareille a la prece- 
dente) — puis 6'2, secousse (toujours pareille) — 6V, reponse 
douteuse ;

2° Exemple sur une autre preparation de meme espece. Duree du 
passage de courant constant : 0 s. 0205. Voltage 3,05 : rien — 3,25 : 
rien — 3,5 : rien — 3,7 : rien — 4,0 : secousse — 3,8 : secousse — 
3,6 : secousse — 3,6 : secousse (repetition de 1'essai precedent, 
par suitę d’une irregularite accidentelle). Alors, interruption des essais 
pendant plusieurs minutes, puis reprise — 3,6 : rien — 3,7 : rien — 
3,8 : secousse.

Dans ce dernier exemple, doit-on prendre le seuil a 3,6 ou a 3,8 ? 
Evidemment a 3,8. C’est ce que nous avons fait ; nous avons tou­
jours notę comme voltage liminaire le seuil trouve en montant ; 
on ne peut pas hesiter, car si l’on a fait d’abord une excitation sen­
siblement au-dessus du seuil, "puis qu’on descende peu peu jus- 
qu’a voir disparaitre toute reponse, le voltage le plus bas qui se 
montre encore efficace depend manifestement de la serie des exci- 
tations anterieures et peut etre deplace considerablement suivant 
la faęon la plus ou moins rapide dont s’est faite cette descente. Par 
le seuil lu en descendant, on obtiendrait donc une mesure, non pas 
de l’excitabilite caracteristique de la preparation, mais de l’exci- 
tabilite transitoire creee par un fonctionnement recent. C’est une 
excitabilite augmentee ; le fait est connu depuis kmgtemps, depuis 
que Bowditcii l’a signale sous une formę differente (phenomene de
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1’escalier), sur un tissu bien different, la paroi ventriculaire du 
coeur de Grenouille. (Remarquons en passant qu’il s’agit d’une exci- 
tabilite tres lente par rapport au gastrocnemien du meme animal.)

Sur les muscles d’Invertebres, ce decalage du seuil est de regle ; 
il est parfois si important qu’il fournirait a l’observateur non prevenu 
des yaleurs deux fois trop basses.

Quand on arriye au seuil en montant, on obtient une mesure meil- 
leure ; encore faut-il y arriver sans precipitation ; 1’interyalle a lais­
ser entre deux essais augmente avec la lenteur du tissu. Sur 1’Aplysie, 
pour arriver a des lectures regulieres et yerifiables par repetition, 
nous avions ete amenes a nous imposer, apres chaque essai, avant de 
recommencer la manceuvre, un certain tour de promenadę dans le 
laboratoire ; cet exercice nous facilitait la patience necessaire ; car 
pour obtenir une demi-douzaine de chiffres, un apres-midi entier 
n’etait pas toujours suffisant.

40. Resultats experimentaux. — 1° Pince de Crabe. La pince 
fraichement coupee est fixee sur un morceau de liege ; le doigt mobile 
est relie a un myographe ; deux electrodes de platine sont introduites 
dans le muscle adducteur : l’une par la section qui a separe la pince 
du segment proximal, 1’autre par un petit trou pratique au milieu 
de la pince.

Voici les chiffres d’une experience ;
Experience du 10 avril. Pince de Carcinus moenas.

Temps

0 s. 0305
0 s. 0205
0 s. 0104
0 s. 0061

Yoltage liminaire

2.85
3.85
5.50
7.50

La loi des yoltages en fonction des durees, V, presente bien une 
courbe de la formę indiquee depuis Fick, mais elle ne peut pas etre 
assimilee a un arc d’hyperbole. En effet, si on la figurę par la quantite 
en fonction de la duree, les points experimentaux ne sont nullement en 
ligne droite : ils jalonnent une courbe Q nettement concave vers 
l’axe des temps (fig. 11).

2° Aplysie. — Un lambeau, long de quelques centimetres et large 
de quelques millimetres, est decoupe dans le manteau, generalement 
dans le sens de la longueur de 1’animal et dans la region laterale. Aux 
deux extremites du lambeau on fixe deux crochets de platine qui 
serviront d’electrodes et par lesquels on 1’attelle a un myographe 
qui exerce sur lui une traction de quelques grammes. Toute la pre-
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paration est entouree d’un petit manchon de verre qui la preserve 
de la dessiccation.

Au bout de quelques heures la preparation est en etat convenable 
pour servir a une experience : sous 1’influence d’une fermeture de 
courant durant environ une seconde, on obtient une contraction qu’on 
peut appeler une secousse, si Fon veut designer par ce mot un phe­
nomene qui est certainement Fhomologue de la secousse d’un muscle 
de Grenouille ; mais si ce phenomene avait ete primitivement etudie 
chez 1’Aplysie, jamais on n’aurait pense a 1’appeler secousse, tant il 
est lent. II dure plus d’une minutę ; la courbe inscrite a pourtant bien 
Fallure generale de ce qu’on appelle une secousse, et on peut la com- 
parer a n’importe quelle secousse musculaire en modifiant 1’echelle 
des abscisses.

Etant donnę cette lenteur, il faut, pour saisir la contraction minima,

■---------------------------1___________________ L
0 1 2

Seconde
Fig. 12

I 1 L

Centiemes de seconde
Fig. 11

se servir de la methode graphique avec certaines precautions : avant 
l’excitation, faire tourner un peu le cylindre : puis, le cylindre etant 
immobile, au moment de l’excitation, on imprime a la platine du 
myographe de legers chocs qui font vibrer la pointę du style ; enfin, 
on fait tourner le cylindre d’un petit angle : on peręoit alors nette­
ment si la droite tracee par le style est ou non dans le prolongement 
de la droite tracee precedemment.

Voici les chiffres de quelques experiences : pour les deux premieres.
les durees de passage sont notees en milliemes de seconde ; pour les 
deux autres, en secondes.

18 avril :
Temps 103 Yoltage

4 9
6 8

12 5,6
24 3,9
34 3,4
48 2,5
78 2,1

l’excitabilite en fonction du temps 6
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19__avril :
Temps 103 Voltage

6 7,6
9 6,2

18 5,0
27 4,3
48 3,6
78 3,1

157 2,7
223 2,3
OO 2,0

20 avnl :
Temps • Yoltage

0 s. 54 1,85
0 s. 80 1,75
1 s. 33 1,60
2 s. 07 1,45

21 avril :
Temps Yoltage

0 s. 048 3,6
0 s. 157 2,8
0 s. 223 2,6
0 s. 54 2,5
0 s. 80 2,25
1 s. 37 1,95
2 s. 07 1,87

elle tombe. Mais dans toutes 
les experiences aussi, la 
courbe dessinee par les 
points experimentaux łors- 
qu’on prend comme coordon- 

concaye vers l’axe des dure'es.

Q

Dans chacune de ces experiences on voit le yoltage (par consequent 
1’intensite) liminaire yarier avec la duree, d’autant plus que cette 

duree est plus petite, d’autant 
moins qu’elle est plus grandę; 
si l’on fait le graphique, on 
obtient dans chaque expe- 
rience une portion de la 
courbe de Fick plus ou moins 
reconnaissable suiyant son 
etendue et suiyant la zoneou

0
HiKiemes de sEcondE

Fig. 13

nees la quantite et la duree apparait
La loi ne peut donc pas etre confondue avec 1’hyperbole equilatere. 
La courbe s’ecarte peu d’une droite quand l’experience ne comprend 
que des durees relativement grandes (20 ayril, fig. 12), s’en ecarte
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beaucoup quand il n’y a que des durees relativement petites (18 avril, 
fig. 13) ; enfin elle est fortement arquee vers 1’origine et tend vers 
la droite a mesure qu’elle s’en ecarte, s’il y a a la fois des temps 
courts et des temps longs (19 et 21 avril) (1).

41. Reponse aux objections. — Nos electrodes etaient polari- 
sables ; peut-on attribuer a 1’erreur ainsi introduite les ecarts par 
rapport & l’hyperbole ? Une discussion aisee montre que cette erreur 
tend au contraire a masquer ces ecarts.

Cette inflexion, par consequent, bien loin d’etre due a la polarisa­
tion des electrodes, serait plus mąrquee sans ce defaut instrumental.

Peu apres la publication de ces experiences, Hoorweg (1904) 
declara ne pouvoir en accepter « le resultat inattendu » et il invoqua 
une tout autre cause d’erreur. Pour lui, dans les conditions ou nous 
operions, nous aurions du trouver la ligne droite de Weiss, et non 
une courbe ayant sa concayite vers l’axe des x. Selon lui, le resultat 
serait fausse par 1’introduction des electrodes dans les muscles qui, 
en se contractant, feraient varier la position mutuelle des electrodes 
et par cela meme la resistance du circuit. Comme nous ne mesu- 
rions pas Fintensite, mais seulement la tension, chaque yariation de 
resistance donnerait des erreurs dans la grandeur de la tension 
acceptee (sic).

11 est facile de repondre a cette critique.
1° En admettant Fobjection de Hoorweg, c’est-a-dire que le muscle 

se contractait pendant le passage des courants un peu longs, cher- 
clions ce que deviendrait le yoltage pour ces temps, en admettant 
que la loi des quantites soit une droite. Prenons comme exemple 
l’experience du 18 avril sur 1’Aplysie.

Pour que la loi des quantites soit une droite passant par les points 
experimentaux des deux durees 0 s. 004 et 0 s. 012, il faudrait que le 
yoltage liminaire des temps longs soit au moins deux fois celui que 
nous ayons obserye (le resultat est facile a calculer algebriquement, 
encore plus facile a obtenir graphiquement); si on partait des deux 
durees les plus breves, 0 s. 004 et 0 s. 006, c’est le triple de notre lec­
ture qui serait necessaire. Calculons de combien il faut qu’un muscle 
se raccourcisse pour que son changement de resistance occasionne 
quantitativement 1’erreur supposee par Hoorweg.

Dans un muscle qui se contracte. 1’epaisseur du tissu (section du 
conducteur) augmente en meme temps que sa longueur diminue.

«1) L’exp. VII comporte une irregularite, un decrochemenl manifeste au temps 0,54, a 
će moment on venait de substituer un systeme dc‘rheotom? a ńn autre. Mais si les deux portions 
de courbe se raccordent mai par suitę evidemment d’unc pprtubaiion tenant a l’un des appa- 
reils, 1’aliure generale est tres reconnaissable, presąue rcctiligne a droite, arquee vers le bas a 
gaucho.
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Si nous le ramenons theoriquement a un cylindre et que nous suppo- 
sions la longueur de ce cylindre reduite de moitie, la resistance ne 
sera plus que le quart de la resistance primitive ; la resistance variera 
donc comme le carre de longueur. Or, dans J’experience ci-dessus, 
il faudrait que la nouvelle resistance tombat a moitie de la resistance 
primitive ; il aurait donc fallu que le muscle se contractat jusqu’a 
y/y de sa longueur primitive, c’est-a-dire se raccourcit des trois 

dixiemes de cette longueur. C’est une forte contraction ; encore le 
calcul suppose que le raccourcissement est tel depuis le debut du 
passage du courant. Or, 1° nous operions sur la contraction mini- 
male, le raccourcissement de la bandę contractile etait si faible 
qu’on ne 1’ąurait pas apercu s’il n’avait ete amplifie par le levier 
du myographe ; 2° le debut de cette contraction minimale etait 
bien posterieur a la fin du passage de courant. Nous n’avons pas 
mesure exactement la periode d’excitation latente, mais nous pou- 
vons dire qu’approximativement elle est pour la pince du Grabę de 
Os. 20, pour le tissu contractile de 1’Aplysie de trois secondes. Sur ce 
dernier animal, apres avoir declenche 1’appareil a chute fixe dans 
un angle du laboratoire ; apres avoir assiste a la descente du mobile, 
nous avions le temps de nous retourner vers la table d’experience 
et d’attendre s’il y aurait ou non reponse. Par consequent, nous 
pouvons affirmer que dans nos experiences il n’y a pas tracę de la 
cause d’erreur imaginee par Hoorweg. 11 s’agit. bien d’un ecart reel 
entre l’experience et la formule hyperbolique.

42. Generalisations des resultats. — Une telle inflexion n’appa- 
rait nullement dans les experiences de Weiss sur le sciatique et le 
gastrocnemien de la Grenouille. Je ne l’ai non plus jamais trouvee, 
meme dans les experiences ou j’ai cherche un maximum de precision, 
experiences que l’on verra un peu plus loin. Est-ce a dire que la for­
mule hyperbolique, valable pour la Grenouille, est en defaut seule­
ment pour les InvertehreS ? En tout cas, il s’agirait non pas d’une 
difference entre Vertebres et Invertebres, mais d’une difference 
entre muscles rapides et muscles lents, car 1’estomac de la Grenouille 
donnę une courbe entierement semblable a celle de 1’Aplysie.

Erperiences sur Pestomac de Grenouille. — On sait qu’un anneau 
d’estomac de Grenouille, decoupe par deux sections transversales 
paralleles, constitue une preparation commode, comme exemple de 
muscle lisse, pour observer la contractilite.

Pour 1’etude de l’excitabilite, on a generalement considere que le 
reseau nerveux contenu dans les tuniques de 1’estomac introduisait 
une complexite inextricable ; c’est pourquoi Engelmann, youlant
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etudier l’excitabilite des muscles lisses, s’etait adresse a l’uretere des 
Mammiferes ; mais l’experience est laborieuse et delicate, et, d’autre 
part, le tissu de 1’uretere n’est point purement musculaire comme on 
le croyait a l’epoque d’ENGELMANN.

Pour moi, suivant une conception que j’exposerai en detail au 
chap. xn, il n’y a pas lieu de distinguer l’excitabilite d’un muscle 
de l’excitabilite de son nerf moteur.

Dans le cas de 1’estomac, on pouvait, il est vrai, se demander si 
on n’aurait pas affaire a des centres nerveux, et alors a des phenomenes 
tres instables, ne permettant pas une determination de l’excitahi- 
lite analogue a celle que nous avons effectiuTur divers nerfs et muscles 
de vertebres et d’invertebres.

En realite, on obtient facilement des faits extremement nets ; 
nous avons pu employer 
1’estomac de Grenouille dans 
des experiences de cours, 
pour montrer, a cóte du 
classique sciatique, un type 
d’excitabilite qui est a 
1’autre extremite de la serie.

Pour obtenir une prepa­
ration facilement excitable, 
il faut choisir un anneau 
decoupe dans la region pylo- 
rique. Comme electrodes, il 
suffit de deux crochets en 
fd d’argent (prealablement chlorures par electrolyse). On peut, au 
moyen de ces crochets, passes dans )’ouverture de 1’anneau stomacal, 
atteler directement celui-ci a un myographe ordinaire. La preparation 
doit etre preservee de la dessiccation avec autant de precaution que 
s’il s’agissait d’un scialique.

Sous une excitation unique, de duree conyenable, 1’anneau d’esto- 
mac donnę une contraction treS lente, dont 1’allure generale, sous 
reserve de la difference chronologique, est celle d’une secousse mus­
culaire typique. La duree totale, pour une temperaturę de quinze a 
vingt degres, est d’environ une minutę (duree de la secousse du gas­
trocnemien de Rana esculenta, ąuinze. centiemes de seconde').

Conformement a la loi generale, a cette contractilite tres lente 
correspond une excitabilite tres lente. II suffit, comme dans les expe- 
riences d’ENGEi.MANN, de fermer le circuit d’excitation h la main 
pendant des temps regles par les battements d’un metronome, et 
l’on voit la force electromotrice necessaire pour atteindre le seuil 
varier avec la duree du passage de courant ; 1’intensite liminaire est

A
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✓ r/ - ------------------- -

I I I I I

JJiziEjnes ds seconde
Fig. 14
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sensiblement plus petite pour deux secondes que pour une seconde, 
plus petite encore pour trois secondes. Si l’on fait l’essai avec des 
temps relativement courts, de 1’ordre du dixieme ou du centieme de 
seconde, on obtient le seuil avec des voltages tres eleves. En ope­
rant avec une patience suffisarite, comme pour l’Aplysie, en laissant 
un intervalle de plusieurs minutes entre deux essais successifs, on 
peut constater que l’excitabilite se maintient constante, et Fon 
peut alors obtenir pour un intervalle etendu la relation entre Fin­
tensite et la duree. Voici quelques series de chiffres recueillis par 
Mme Lapicque.

I. Exp. du 22 mai 1909. Temp. 23°5.

Temps Voltag<

4 s. 1,95
2 s. 5 2,05
1 s. 2,30
0 s. 5 3,0
4 s. 1,95

Exp. du 4 janvier 1910. Temp. 18°

Temps Voltage

0 s. 05 41
0 s. 10 30
0 s. 50 18
1 s. 11,8
2 9,1
3 s. 8,3

10 s. 6,5
Oo 6,5

Exp. du 17 janvier. Temp. 27° (1)

Temps Yoltage

0 s. 05 9,5
0 s. 10 7
0 s. 50 3,3
5 s. 2,3
OO 2,3

Le lieu des produits Vi ou des quantites est — dans la premiere 
experience, ou les temps sont longs, tres sensiblement une droite -— 
dans l’experience III, ou les temps, comptes en dixiemes de seconde, 
sont courts pour l’excitabilite en jeu, c’est une courbe a concayite

(’1) L’anneau d’estomac avec ses electrodes etait dans un tubę dc verre a double paroi, main- 
tenu a temperaturę constante par circulation d’eau entre ces deux parois.



RELATION ENTRE I.TnTENSITE ET LA DUREE LIMINAIRE 87 

inferieure tres accentuee (fig. 14). Dans I’experience II, ou il y a 4 
la fois des temps longs et des temps courts, la courbe est rectiligne verB 
la droite et nettement incurvee vers la gattche.

43. Experiences sur le pied et le coeur de 1’Escargot. — D’autre 
part, voici deux experiences sur deux organes differents de 1’Escargot 
\Helix pomatia). ‘

D’abord une experience sur les muscles du pied, excites par leurs 
nerfs au moyen d’electrodes impolarisables.

Technique. — Sur un Escargot en train de ramper et bien etale, 
on coupe horizontalement avec des ciseaux, en une seule attaque 
franche, tout ce qui est hors de la coquille a ras du peristome ; tous 
les yisceres sont restes dans la coquille ; sur la surface de section 
qui limite maintenant le pied en haut, quand la contraction produite 
par le traumatisme a cesse, on trouve facilement le ganglion pedieux, 
d’ou partent vers la partie posterieure de nombreux filets nerveux. 
On enleve le collier pericesophagien, mais non le ganglion pedieux, 
puis on charge un certain nombre de ces filets sur l’excitateur. On 
observe, comme reponse, la retraction de la partie posterieure de la 
■sole pedieuse ; suivant le hasard qui a preside a 1’arrangement des 
filets nerveux sur l’excitateur, le point qui donnę la premiere contrac­
tion visible varie d’une experience a 1’autre ; mais l’observation de 
ce point, reconnu aux premiers essais, donnę un seuil bien regulier 
si on a soin de laisser un intervalle suffisant entre deux excitations 
successives. Comme toujours, les excitations breves, fatalement 
intenses si on les veut efficaces, laissent derriere elles des contractures 
prolongees, qu’il faut patiemment laisser disparaitre.

Experience du 31 mars 1913. Temp. 18° :
Les dureessont exprimees en milliemes de seconde, puis en secondes. 

'V' est une seconde serie de yoltages liminaires mesures comme eon- 
tróle de la constance de l’excitabilite.

Temps Yoltage
« __

Voltage’

14 8,2 —
21 6,4 6,4
36 5,0 4,8
57 4,0 . 3,9
86 3,5 —

1 s. 3,1 3,0
3 s. 3,1 —•

La courbe des Q = Vt est une droite, a l’approximation des mesures; 
a peine les trois excitations les plus breves indiquent-elles le commen- 
cement de l’incurvation vers le zero (fig. 15, Qp).
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La seconde experience porte sur le ventricule cardiaque de la 
meme espece.

Les mesures d’excitabilite sur le coeur de 1’Escargot necessitent 
des precautions speciales. Si on amene le courant a 1’organe comme 
dans les cas precedents, par deux electrodes semblables, on obtient 
des resultats confus ; en effet, chacune des electrodes agit a la ferme­
ture et a l’ouverture de courant, Fune produisant une excitation, 
1’autre une inhibition.

On arrive a des resultats reguliers et entierement comparables a
tous ceux dont nous nous 
occupons ici, en employant 
une anodę differenciee et 
une cathode diffuse. Le 
dispositif est le suivant :

+

1\
+

x+

\

Le ventricule, saisi entre 
deux ligatures, une a 1’ori­
gine de 1’aorte, 1’autre dans 
le sillon auriculo-ventricu- 
laire, est suspendu vertica- 
lement par les fils de ces

'+ ligatures. II continue a
battre rythmiquement. On

-+ 4 le plonge jusqu’a moitie de

CEntiEmes de seconde
Fig. 15

sa hauteur dans un bain de 
solution physiologique 
(hemolymphe d’Escargot 
ou liqueur de Sydney Rin- 
ger) ; un fil d’argent chlo­
rure, relie a un póle d’une

pile, plonge dans ce bain, qui constitue ainsi une electrode diffuse ; 
1’electrode differente est constituee par un autre fil d’argent chlorure 
applique tangentiellement en un point quelconque de la partie emergee 
du ventricule. Ce systeme d’electrodes est a peu pres impolarisable.

Ces conditions particulieres de l’excitabilite du coeur de 1’Escar- 
got ont ete definies par Cardot et moi en 1909 (1).

Les mesures ci-dessous ont ete prises par Cardot suivant notre 
dispositif de 1909 ; la duree des passages est determinee par le pen­
dule de Keith Lucas. Le voltage liminaire a ete determine seule-

(1) C’est 1’anodę qui est excitante a la fermeture, exception apparente avec la loi de Pflugcr ; 
il n’y a pas lieu d’en tenir compte ici. Pour la discussion de ce point, comme pour tout ce qui 
se rapporte a 1’action des póles dans l’excitation electrique, voir la these de Cardot, Les actions 
polaires dans Vexcitation galyaniąue du nerf moteur et du muscle, Paris, 1912, et Annalcs des 
Sciences naturelles.

Particulidrement pour le point en question, voir pages 167 a 170 de cet ouvrage.
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ment avec une certaine approximation (ces mesures sont dilficiles) il 
etait compris entre les deux chiffres donnes dans la deuxieme colonne, 
le premier des voltages indiąue s’etant montre inefficace et le second 
elficace, sans qu’ensuite on ait cherche a resserrer rintervalle.

Duree Voltage liminaire
[en centiemes de seconde) —

00 0,30 et 0,35
10,0 0,70 et 0,75
7,1 0,90 et 1,00
5,0 1,25 et 1,35
2,9 1,90 et 2,00

Je porte en graphiąue tous les chiffres ci-dessus, c’est-a-dire des 
valeurs qui encadrent les valeurs exactes d’une loi d’excitabilite. 
Obtenue sur des durees de meme ordre que la loi sur le muscle pedieux, 
la loi de quantite (fig. 15, Qc) est ici, meme avec 1’indetermination 
qui lui est laissee, nettement concave vers le bas.

44. Discussion pour le gastrocnemien de la Grenouille. — Je ne 
vois aucune raison de penser que la relation entre fintensite et la 
duree liminaire n’est pas toujours semblable a elle-meme, quel 
que soit le tissu excitable que l’on interroge. Mais, prise entre des 
limites trop rapprochees, cette relation peut presenter des facies 
differents. Sur 1’Aplysie, la courbe des quantites est nettement arquee 
pour les durees de 1’ordre du centieme de seconde : elle est sensible­
ment rectiligne pour les durees de 1’ordre du dixieme de seconde. Sur 
la Grenouille, les experiences de Weiss comme les miennes ne des- 
cendent pas pour la duree au-dessous du tiers ou du quart d’un 
millieme de seconde, et il est impossible de compter sur des ondes 
rectangulaires au-dessous de cette duree. Si docile, si rapide que soit 
1’electricite, sa docilite et sa rapidite ont des bornes. Nous admettons 
que 1’etablissement du courant se fait en un temps infiniment petit. 
Infiniment petit par rapport a quoi ? Quand nous en arrivons a 
un temps de passage de 1’ordre du dix-millieme de seconde, pour que 
la phase d’etablisseinent fut negligeable, on voit quelle devrait etre 
sa brievete ; pratiquement, les experiences physiologiques montrent 
que 1’instantaneite n’est plus suffisante.

Des contróles que j’ai faits sur la decharge des condensateurs m’ont 
d’autre part montre pour les durees de cet ordre un retard sensible 
dans le passage des quantites calculees (§ 56).

M. Gildemeister et O. Weiss, dans une serie de recherches 
publiees en 1909, ont essaye des passages de courant constant beau- 
coup plus courts, seulement quelques cent-milliemes de seconde.
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Leur instrumentation se composait d’un pendule de Helmholtz 
fermant et rompant le circuit au moyen de contacts specialement 
etudies pour ces passages tres courts. L’objet etudie etant aussi le 
sciatique-gastrocnemien de la Grenouille, ils ont obtenu pour les exci- 
tations liminaires des courbes de guantite (produit du yoltage par le 
temps) qui, disent-ils, « ne suivent pas toujours la loi de Weiss ; 
souvent elles sont un peu concaves vers l’axe des temps, comme 
Lapicque l’a observe. » (p. 335) En fait, on voit des irregularites mani- 
festes pour les temps au-dessous de trois dix-milliemes. Les auteurs 
eux-memes declarent dans un autre passage que pour les temps 
tres courts, le calcul est hasardeux (p. 332).

Mais sans faire intervenir une erreur de ce chef, le raccourcisse- 
ment du passage de courant a cette duree nous amene seulement 
a relever 1’intensite liminaire au double ou guere plus de 1’intensite 
liminaire pour la duree infinie. Si nous nous guidons sur cette yaria­
tion pour chercher la duree correspondante eu egard a la vitesse 
d’excitabilite, sur nos preparations d’Aplysie, nous trouvons plu- 
sieurs centiemes de seconde. Or, c’est seulement la, en aliant vers les 
durees plus breves, que s’accuse nettement l’inflexion qui nous occupe; 
pour les durees plus longues, la courbe des quantites, sans suivre 
exactement une droite, s’en ecarte assez peu.

II y a donc, pour chacune de ces excitabilites, une region limitóe 
ou la formę hyperbolique (ou lineaire) peut traduire les faits ; la 
region des excitations plus breves, qui montre sur le Crabe et l’Aply- 
sie des ecarts notables de cette loi, est inacesgible sur le sciatique- 
gastrocnemien de la Grenouille.

45. Inexactitude de la loi hyperboliąue du cóte des temps longs. — 
On peut, sur la preparation sciatique-gastrocnemien de Gre­
nouille, pousser l’investigation experimentale de 1’autre cóte vers 
les durees relativement longues. Que devient dans cette zonę la 
relation de 1’intensite a la duree liminaire ? Elle presente par rapport 
a la formule hyperbolique un ecart inverse du precedent : les chiffres 
experimentaux passent au-dessus de la valeur theorique.

En approchant de cette zonę, pour les temps les plus longs employes 
par Weiss, les intensites ne varient que fort peu avec la duree. Si 
l’on veut faire des mesures significatives, il faut examiner de grandes 
differences de duree. Passons tout de suitę a l’extreme et cherchons 
1’intensite necessaire pour une duree d’une seconde ou davantage, 
pour une duree pratiquement. infinie, relativement aux durees limi- 
tees de 1’ordre du millieme de seconde ; nous avons ainsi surement 
la valeur invariable vers laquelle tend 1’intensite liminaire pour les 
■longues durees.
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Quand on a une serie de mesures faites dans la zonę ou la formule 
hyperbolique s’applique avec une exactitude satisfaisante, il est 
facile de calculer ce que doit etre cette valeur pour s’accorder aussi 
avec la formule.

On prend deux determinations dans la serie de mesures ; on a 
obtenu le seuil avec 1’intensite passant pendant un temps Z,; ega- 
lement avec 1’intensite i2 passant pendant le temps t2 on ecrit (1) :

De ces deux equations, on peut facilement obtenir la valeur des 
deux cónstantes, a et b ; on peut faire une verificatión au moyen d’une 
troisieme mesure, qui pour une duree de passage t3 a donnę i3 comme 

intensite liminaire ; en calculant ——H b sur les valeurs trouvees pour
*3

a et b, on doit retrouver i3 ; c’est ce qu’on constate en effet avec une 
concordance remarquable dans les experiences de Weiss comme dans 
les miennes.

La formule exige alors que pour une duree infinie 1’intensite limi 

naire egale b. En effet, le ternie -y va diminuant a mesure que t aug­

mente et tend vers zero quand t tend vers 1’infini.
Or 1’intensite trouvee experimentalement est toujours notable­

ment superieure a la Yaleur de b calculee comme ci-dessus.
Cet ecart apparait nettement dans une experience de Weiss, 

la seule de son memoire ou soit donnee la valeur experimentale du 
seuil pour t =

Voici cette experience (2), qui me sert d’exemple generał. Les durees 
sont exprimees en centimetres de 1’appareil balistique, chaque cen- 

timetre representant jggpg de seconde ; au lieu des intensites, on 

a les voltages liminaires, exprimes d’ailleurs en unites arbitraires, de 
l’ordre probablement des centiemes de volt ; la resistance etant cons­
tante, ces chiffres mesurent les intensites relatives.

6 decemhre 1900. — Grenouille. Distance des electrodes, 8 millimetres. 
Resistance approximatice du circuit, 500.000 ohms. Excitation des- 
cendante.

(1) La signification des lettres a et b est prise ici comme dans Weiss, au rebours de ce qu’elle 
est dans Hoorwerg.

(2) L. c., Archiyes italiennes de Biologie, p. 434.
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Duree du passage Vollage observe V=l^+2
f

3 82 71
4 63 63
6 49 49
8 41 42

12 35 .35
16 32 31,5
oo 30^ 21

Je prends les chiffres relatifs a la duree 4 et a la duree 12 ; cela donnę 
les deux eąuations

63=4+6 et 35=4r+6
4 12

d’ou on tire a. — 168 et b = 21. Les yoltages correspondants aux 
durees 3, 6, 8, 16 sont alors calcules au moyen de ces yaleurs de a et 
de b ; ł’accord est excellent comme on le voit en comparant les chiffres 
de la troisieme colonne a ceux de la seconde, sauf pour la duree 3 
qui est sans doute, comme on 1’a deja vu, trop breve pour que la 
periode d’etahlissement puisse etre negligee. Mais le yoltage liminaire 
pour la duree infinie devrait mathematiquement etre 21 ; 1’obser- 
yation donnę 30 ; la formule hvperbolique conduit a un resultat 
trop faible de 30 pour 100.

Weiss a signale cet ecart, mais nullement comme une objection 
contrę la formule. Chose etrange, cet auteur, qui pensait construire 
une loi generale de l’excitation electrique, n’a pas cherche dans la 
loi elle-meme une reponse a cette question fondamentale ; pourquoi 
le courant constant, qui est efficace dans les premiers instants de son 
passage, cesse-t-il ensuite d’agir ? Cette question se trouve inevita- 
blement posee aussitót qu’on abandonne la conception de Du Bois- 
Reymond. Brucke avait envisage theoriquement le probleme et 
fourni une hypothese indeterrninee mais satisfaisante pour le raison­
nement, au point de vue physique. Hoorweg, des son premier 
memoire, pourtant tres bref, laconique, avait tenu a montrer expli- 
citement comment, par deduction immediate, sa loi generale

e =

explique (algebriąuement !) cette efficacite limitee du courant 
constant.

Yoici comment Weiss raisonne des ses premieres communications.

46. Hypothese de Weiss sur la limite de la duree d’excitation. 
Aussitót apres avoir pose la formule Q = a J- bt et l’avoir explicitee 
en langage ordinaire, il ajoute :
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« II y a lieu de se demander ce qui se passe quand on fait une simple 
fermeture du courant. II semble a premiere vue que, d’apres la loi 
formulee on puisse baisser indefiniment 1’intensite en augmentant 
indefiniment le temps. On sait qu’il n’en est rien. Mais 1’electricite 
debitee necessaire a l’excitation se partage, nous le savons, en deux 
parts, dont l’une est proportionnelle au temps et egale a bt. Retran- 
chons b de 1’intensite minima du courant continu produisant l’exci- 
tation, il nous restera un courant i — b qui devra fournir la quantite 
a produisant reellement l’excitation. D’apres d’anciennes expe- 
riences, j’ai calcule que toujours cette quantite a etait fournie dans un 
temps d’environ 0 s. 003. c’est-a-dire dans le temps qui represente 
approximativement la periode latente.

« Donc, on ne peut pas, en prolongeant indefiniment la duree du 
courant, diminuer indefiniment 1’intensite :

« 1° Parce qu’il faut que la quantiteatombe dans la periodelatente ;
«2° Parce qu’en surplus il faut toujours 1’intensite b pour contre- 

balancer 1’assimilation. »
II y a la deux explications essentiellement distinctes Fune de 1’autre; 

si la seconde tient a la theorie de Weiss, la premiere fait intervenir 
une condition exterieure a cette theorie et liee a une hypothese nou- 
velle. Comment celle-ci est-elle justifiee ? et n’est-elle pas en contra- 
diction avec la seconde ? La redaction de la notę forcement breve, 
et manifestement hative, ne permet pas d’en rien savoir.

Le memoire des Archwes italiennes ne revient pas sur ce point.
Mais en 1902, pour repondre a une objection d’HooRWEG (objec- 

tion qui d’ailleurs ne tient qu’a un malentendu sur le sens du mot 
« temps de fermeture »), Weiss reprend la question sous une formę 
plus developpee.

On retrouve cóte a cóte les deux theories de la notę de 1901, nette- 
ment en contradiction l’une avec 1’autre, et sans aucune explica- 
tion. Faut-il se rallier a la premiere hypothese, admettre une « periode 
refractaire » interrompant net le processus d’excitation ? C’est la 
une theorie toute nouvelle qui serait fort importante par elle-meme ; 
elle vaut la peine d’etre eXaminee en detail. Je renvoie cette discus­
sion a plus loin de faęon a y faire entrer les arguments decisifs, a 
mon sens, que fournissent les courants progressifs. Faisant etat par 
avance de ces resultats, pour le moment, je me contenterai de dire 
ceci : contrę cette hypothese, outre des objections logiques, j’ai 
apporte en 1908 une experience formellement inconciliable ; ce der- 
nier argument est, depuis lors, reste sans replique (voir § 66).

47. Allure exacte de la loi expćrimentale. — Mais cette discus­
sion m’a amene a regarder de plus pres la courbe experimentale, 
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pour tacher d’apercevoir, si elle existe, la discontinuite que suppose 
1’hypothese de Weiss et de Cluzet.

En fait, avec les bonnes experiences sur le gastrocnemien de la 
Grenouille, si l’on porte en graphique avec precision les produits des 
yoltages experimentaux par les durees correspondantes, on voit que 
les points obtenus se disposent presque en ligne droite, mais pas tout 
a fait, et, si petits que soient les ecarts, ils sont systematiques : les 
points experimentaux decrivent une sinuosite qui est toujours la 
meme : entre un Ot deux ou 4rois milliemes de seconde, le ou les points 
experimeńtaux tombent au-dessous de la droite qui passe par les 
points inferieurs et les points superieqrs. Cet ecart ne serait rien cons- 
tate une fois ; mais on le retrouve a peu pres dans toutes les expe- 
riences de Weiss, et je l’ai retrouve aussi dans les miennes, que j’avais 
d’abord considerees comme suffisamment representees par une droite.

C’est Weiss qui a le premier remarque cette sinuosite, non pas dans 
une publication, mais dans une lettre amicale qu’il m’adressait 
le 26 avril 1903. Je lui avais demande les chiffres de ses experiences 
sur le crapaud, dont il avait publie une seule. En m’envoyant ces 
chiffres, Weiss m’ecrivait : « Les trois courbes ont une allure nette­
ment rectiligne, mais cependant avec une inflexion entre les points 
10-15 (centimetres de son appareil, environ 1 cr)«. A ce moment le fait 
nous a paru curieux, mais nous ne l’avons ni l’un ni 1'autre rattache 
a rien.

Quatre ans plus tard, sous 1’empire d’une idee theorique qui s’est 
profondement modifiee par la suitę, je suis revenu a cette sinuosite 
et j’ai refait des experienćes, toujours sur le meme objet — gastroc-t 
nemien de Grenouille, excitation par le sciatique — en prenant toutes 
les precautions que je pus imaginer pour assurer la precision des 
chiffres.

48. Experiences precises sur le gastrocnemien de la Grenouille. — 
Les electrodes employees etaient impolarisables (type d’OsTWALDT, 

mercure-ćalomel — eau physiologique) ; j’avais verifie que ces elec­
trodes etaient pratiquement impolarisables dans les conditions de 
leur emploi ; l’experience avait lieu dans une grandę etuve reglee 
a temperaturę constante et saturee d’humidite ; le nerf ayant d’ail- 
leurs sa petite chambre humide usuelle. La temperaturę etait reglee 
plusieurs heures d’avance : les grenouilles vivantes destinees a l’expe- 
rience, les electrodes, les instruments, tout etait place d’avance dans 
l’etuve de faęon a etre en equilibre de temperaturę; chaque serie de 
determinations etait faite en double, et dans les deux sens : c’est-a- 
dire qu’apres avoir fait les determinations des temps les plus longs 
aux temps les plus courts, on les faisait des temps les plus courts aux 
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temps les plus longs ; de la sorte, on n’est pas expose a rapporter & 
1’influence de la duree ou du voltage un effet de 1’alteration progres- 
sive et inevitable du nerf. On est en droit de raisonner sur les moyennes 
des deux lectures.

La determination du seuil pour le courant de duree indefinie n’etait 
faite qu a la fin de 1 experience, de 
produisent une alteration perma- 
nente, mais immediatement apres 
une determination du seuil pour 
le temps mesure le plus long ; on 
rectifiait le chiffre de cette determi­
nation unique de faęon a le mettre 
d’accord avec la moyenne.

Voici deux experiences ; les 
chiffres experimentaux sont repro- 
duits dans 1’ordre ou ils ont ete 
obtenus ; les temps sont exprimes 
en centimetres du rheotome (vingt- 
sept centimetres font un millieme 
de seconde) ; les voltages, en mil- 
limetres d’un pont de platine iridie

cramte que ces longs passages ne,

MdhemES de sectmde
Fig. 16

de reducteur de potentiel.

Exp. I, temperaturę 12°

Temps Yoltage Temps Voltage

81 58 18 115
67 62 27 92
54 66 40 77
40 . 76 54 70
27 91 67 67
18 115 81 64
9 175 OO 63

La moyenne 
seconde

donnę avec les durees transcrites en milliemes de

Temps

0,33
0,66
1
1.5
2
2.5

Voltagc

175
115
92
76
68
64
61 
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pour t — nous appuyant sur la constatation faite en terminant 
la serie, nous prendrons V a une unitę au-dessous de la moyenne pour 
t = 3, c’est-a-dire a 60.

Ici, les points experimentaux, exprimes en Vf sur i comme abscisse 
s’ecartent peu d’une droite ; la formule hyperbolique rendrait bien 
compte des sept determinations a duree limitee. Mais les cónstantes 
de cette formule presentent les valeurs suiyantes : a=44; 6=46,5. 
L’ecart entre cette valeur de b et le yoltage liminaire pour le courant 
de longue duree est considerable. D’ailleurs, la limite inferieure de 
seuil est sensiblement atteinte a notre duree finie la plus grandę ; 
c’est a partir des passages plus long$ que trois milliemes de seconde 
que se manifesterait l’ecart et que s’accuserait la sinuosite, peu 
marquee, mais indiquee deja dans cette experience.

Si l’experience comprend ces durees plus longues, ou, ce qui reyient 
au meme, si nous modifions l’excitabilite dans le sens d’une accele- 
ration, en faisant l’experience a une temperaturę plus elevee, la sinuo­
site apparait directement.

Exp. II, temperaturę 24°
Temps Voltage Temps Voltage

81 111 18 190
67 112 27 156
54 115 40,5 127

- 40,5 125 54 115
27 154 67 113
18 185 81 112,5
9 270 oo 112

Dans cette serie, faite a une temperaturę relatiyement
le temps trois milliemes de seconde (81 centimetres) est relatiyement 
tres long : on voit le yoltage liminaire s’approcher asymptotiquement 
de sa yaleur minima, atteinte a tres peu de chose pres pour cette duree.

En prenant la moyenne de ces chiffres tres peu eloignes, et en 
comparant a la formule hyperbolique, on obtient le tableau suiyant:

Duree du passage Yoltage observe 60
V = — + 92 Ecarts p. %

0,33 270 272 < 1
0,66 187 182 - 2,5
1 155 152 — 2
1,5 126 132 + 4,5
2 115 122 + 6
2,5 112,5 116 + 3
3 112 112 0

OO 111,5 92 — 18
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De la duree 1 a la duree 3, les yaleurs experimentales de Nt niarcjuent 
une concayite vers le haut bien accentuee (fig. 16).

Ainsi, entre trois et trente dix-milliemes de seconde, sur le scia- 
tique de la Grenouille, la portion de courbe experimentale traitee par 
W eiss comme une droite est reellement une courbe sinueuse. L’in- 
flexion du cóte des temps longs est concave en haut de faęon a se 
raccorder a la droite qui monte au-dessus de la droite de Weiss.

D’autre part, vers le milieu de la region que Weiss a etudiee, cette 
inflexion se renverse. Sur la Grenouille, le renversement donnę, 
vers les durees courtes, une droite qui peut bien n’etre qu’une appa- 
rence, etant donnę l’extreme brievete des passages consideres 
comme constants. Sur les tissus plus lents, nous avons vu cette region 
de la courbe s’inflechir en une concayite tres marquee vers le bas, 
c’est-a-dire en sens inverse de l’inflexion precedente.

49. Formę generale de la loi chez les animaux. — II appa­
rait donc que la loi experimentale, representee par la quantite, pre- 
senterait comme formę d’ensemble celle d’une S tres allongee et 
retournee. Dans sa partie moyenne, elle peut etre pratiquement con- 
fondue avec une droite, mieux eyidemment qu’une simple courbe du 
deuxieme degre. Representee par Fintensite (ou le yoltage), elle gardę 
toujours, en gros, 1’allure de la courbe de Fick. Mais on voit que l’assi- 
milation de cette courbe a une hyperbole equilatere n’est yalable que 
comme formule empirique grossiere et entre certaines limites.

Cette formę en S retournee est-elle bien la formę generale ?
Chaque experience n’en fournit d’ordinaire qu’une portion, qui 

differe suiyant la region ou sont tombees les mesures. Avec les exci- 
tabilites lentes, c’est le plus souvent la concayite vers le bas qui se 
presente ; avec les tissus plus rapides, une droite plus ou moins arquee 
dans ce sens vers son extremite gauche. L’inflexion concave vers le 
haut ne se rencontre guere sans qu’on la cherche, car dans cette region 
1’influence de la duree sur le yoltage liminaire ne se traduit plus que 
par des yariations tres faibles, et les questions posees d’ordinaire 
sont plus facilement resolues dans la region ou ces yariations sont plus 
accusees. Mais quand on calcule, sur les chiffres obtenus dans cette 
region, la yaleur de Fintensite liminaire pour t = x>, soit la cons­
tante b de la formule hyperbolique, on trouve toujours une yaleur 
inferieure a celle que donnę l’experience. L’ecart est bien marque 
sur les muscles rapides et les nerfs a myeline ; Weiss et Cluzet 
sont d’accord avec moi sur le fait, s’ils different encore sur 1’inter- 
pretation. Nous l’avions signale sur 1’Aplysie dans notre premier 
memoire ; mais nos electęodes etaient polarisables. II faut rapporter 
une partie au moins de 1’ecart a 1’erreur systematique ainsi introduite.

l’excitabilite en fonction du temps 7
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Les experiences sur 1’estomac de Grenouille rapportees § 41 ne 
sont pas sujettes a cette erreur. Les electrodes, en fil d’argent chlorure 
au lieu d’etre en fil de platine et les yoltages eleves employes pour 
l’excitation rendent la polarisation de ces electrodes, deja moindre 
en elle-meme, relativement tres petite; 1’erreur est certainement 
negligeable a l’approximationou nous raisonnons. Eh bien, dans l’expe- 
rience II (4 janrier 1910), le yoltage liminaire pour un temps tres 
long est 6 v. 5: la valeur trouvee pour b en calculant par la loi lineaire 
sur une seconde et trois secondes est 6,55. Ecart nul. Mais, avec les 
rnemes valeurs des constantes, calculons le voltage liminaire pour 
dix secondes ; nous trouvons 7,1 au lieu de 6,5 observes.

L’experience du 31 mars 1913 sur le pied de 1’Escargot refaite 
tout expres en vue de ce point, avec des electrodes impolarisables, 
donnę 3 v. 0 a 3 v. 1 pour le yoltage liminaire des temps infiniment 
longs ; en calculant sur les temps 2,1 et 8,6 on trouve b = 2,6. Ecart, 
15 pour 100.

Sur le sciatique-gastrocnemien de la Grenouille, 1’ecart atteint 
20 a 30 pour 100.

Or, Fexcitabilite du pied de 1’Escargot est, suirant les comparai- 
sons precises par la chronaxie, 70 fois moins rapide que le gastrocne­
mien et 50 fois plus rapide que 1’estomac de la Grenouille. (La quasi- 
totalite des excitabilites que j’ai mesurees sont comprises entre ces 
deux dernieres.)

L’ecart va donc en diminuant des tissus rapides aux tissus lents 
il arrive a etre pratiquement nul pour les tissus extremement lents^ 
mais la concavite vers le haut subsiste neanmoins.

50. Extension aux Protozoaires et aux Algues. — La meme formę 
en S se ret.rouve dans les determinations que j’ai faites avec 
Faure-Frf.miet de l’excitabilite d’un Protozoaire (1913).

Je n’ai trouve dans la science aucune recherche precise sur l’exci- 
tabilite electrique des Infusoires. Ge que Verworn (in Physiologie 
generale) designe, apres Kuhne, sous le nom d’excitation galvanique 
pour ces etres est, en realite, une chose toute differente de ce que nous 
etudions ici.

Les Vorticelles, avec la reaction si nette de leur style, offraient 
un objet favorable. Notre dispositif fut le suivant :

Les Infusoires sont disposes sous le microscope entre lamę et 
lamelle dans de l’eau de fontaine ; en maniant sous la loupe avec une 
pince le brin d’Algue qui leur sert de support, on peut les orienter 
ii peu pres comme l’on veut. Le courant est amene par deux languettes 
d’etain laminę (papier a chocolat), qui se terminent sous la lamelle 
en face l’une de 1’autTe par deux sections rectilignes egales et parał- 
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leles. Les lignes de courant vont ainsi en ligne droite d’une electrode 
a 1’autre a travers l’eau suivant une direction bien determinee. 
11 faut des passages de courant tres brefs, et par consequent un rheo­
tome mecanique ; la limite de Feflicacite du courant constant est en 
effet atteinte vers deux centiemes de seconde.

Voici les durees et les voltages liminaires obtenus dans une expe- 
rience prise comme exemple :

Temps 103 Voltage VI

50 10,5 525
21 10,5 220
10,7 11,7 125
7,1 14,5 103
3,6 18,5 66
2,85 21,5 61
2,15 25 53

La courbe des quantites en fonction des durees est representee dans 
la figurę 17.

J’ai meme recemment retrouve encore cette formę dans la loi

S <0 <:5 80

Milliemes dc seconde
Fig. 17

f

-

d’excitation d’un organe vegetal, le premier objet de ce regne sur 
lequel j’ai reussi a obtenir des mesures d’excitabilite electrique.

Dans une cellule de Spirogyra, genre d’algue d’eau douce bien 
connu, la chlorophylle est contenue dans un ou plusieurs batonnets 
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enroules en spirale autour du protoplasma. Sous 1’influence d’un 
champ electrique convenable oriente parallelement a la generatrice 
du cylindre on voit ce ou ces batonnets verts se retracter sur eux- 
memes. Si l’on s’arrete a une tres petite deformation, celle-ci se 
repare spontanement ; avec de la patience, on peut determiner un 
seuil d’excitation semblable pour des excitations diverses et ainsi 
caracteriser une excitabilite.

Pour avoir des conditions electriques cónstantes et definissables 
nous avons eu recours au dispositif suiyant : dans une grandę lamelle 
couvre-objet rectangulaire, on decoupe au diamant deux bandes 

Seeondes
Fig. 18

que Fon colle avec du baume de 
Canada, en long, parallelement, 
a cinq millimetres Fune de 1’autre, 
sur une lamę de verre ; on obtient 
ainsi un canal rectangulaire pro- 
fond d’environ deux dixiemes 
de miłlimetre ; les extremites de 
ce petit canal sont obturees par 
un petit rectangle de papier fdtre; 
d’un de ces bouchons a 1’autre, 
on dispose longitudinalement des 
fdaments de Spirogyres ; on rem- 
plit d’eau de fontaine et on couvre 
avec une lamelle. Les electrodes 

50 sont constituees chacune par un 
fd d’argent, chlorure par elec- 
trolyse, recourbe a angle droit et 
touchant dans toute sa largeur le

bord exterieur d’un bouchon; sur ce contact, on applique une pate 
epaisse de kaolin et d’eau physiologique qu’on recouvre d’une colle- 
rette de caoutchouc liee au fd d’argent pour eviter Fevaporation. On 
obserye certaines cellules determinees, vers le milieu de la preparation. 
Les forces electromotrices a employer sont de 1’ordre du vołt; les durees 
de fermeture du circuit se comptent en seeondes, c’est-a-dire tres 
facilement. On obtient des seuils d’excitation qui sont assez stables et 
on peut mesurer la relation entre la duree et 1’intensite liminaires avec 
une precision comparable aux experiences d’excitation de muscles.

Voici les chiffres d’une experience :

Temps 
(en seeondes)

100
30
15

Voltage 
(en volts)

1,0
1,1
1,45
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Temps 
(en secondes)

10
5
1

Voltage 
(en volts)

1,9
2,6
5,8

Les mesures ont ete faites dans 1’ordre ci-dessus ; a la fin de cette 
serie, on a obtenu comme verification :

Temps Yoltage

100 0,95
10 1,9
1 . 6,0

L’excitabilite est donc restee stable a tres peu de chose pres.
La courbe des quantites en fonction des durees representee fig. 18. 

presente nettement la double inflexion.
Trop nettement, probablement, pour une excitabilite aussi lente ; 

on s’est efforce dans le dispositif ci-dessus d’avoir des electrodes 
impolarisables ; on a meme contróle, en mettant un galvanometre 
dans le circuit, qu’on avait bien, sous- un volt, une deviation cons­
tante ; mais avec des forces electromotrices aussi faibles et des temps 
aussi longs, cette qualite peut s’etre t.rouvee, momentaneinent et par- 
tiellement en defaut ; il est possible que les voltages liminaires des 
temps longs soient ainsi entaches d’une erreur en plus, qui releve 
la partie droite de la courbe et exagere la concavite vers le haut. 
C’est un point a verifier.

Les experiences sur les Yorticelles, sans aucune precaution spe- 
ciale dans le dispositif, ne comportent pas ce defaut d’une faęon 
appreciable, etant donnę que les temps sont courts et les voltages 
eleves. Mais si nous ne pouvons apprecier quantitativement le degre 
d’inflexion pour 1’Infusoire et pour TAlgue, il est hors de doute que 
la formę de la loi est bien celle que nous avons definie plus haut pour 
les muscles et pour les nerfs, et, par suitę, que cette formę est tout a 
fait generale pour la loi d’excitątion par passage de courant constant.



CHAPITRE VI

La duree dans l’excitation par decharges de condensateurs

51. Inexactitude de la formule de Hoorweg pour les decharges 
rapides. — Pour l’excitation par decharges de condensateurs, 1’ecart 
entre les resultats experimentaux et la formule hyperbolique s'est 
revele, comme pour l’excitation par courant constant, dans les 
recherches sur des muscles plus lents que le gastrocnemien de 
la Grenouille. Mais ici, il n’y a pas eu besoin de recourir a des 
excitabilites bien differentes. La divergence s’est manifestee des les 
premieres experiences que j’ai entreprises sur cette question, dans 
l’hiver 1903-1904, en collaboration avec Mme Lapicque.

Notre instrumentation etait des plus limitees, un seul condensa­
teur, un microfarad divisible par dixieme ; nous nous arrangions pour 
avoir toujours a peu de chose pres 25.000 w de resistance dans le cir­
cuit de decharge ; la constante de temps de la decharge la plus breve 
etait donc egale a 2,5.10-3, ce qui est deja long pour le gastrocnemien 
de la Grenouille. Sur ce muscle a la temperaturę ordinaire la formule 
d’HooRWEG s’appliquait exactement; les produits du voltage par la 
capacite portes en graphique s’alignaient sur une droite sans s’ecar- 
ter de 1’epaisseur d’un trait de crayon.

II a suffi de passer au gastrocnemien de Crapaud pour voir, dans les 
memes conditions instrumentales, le lieu des quantites prendre la 
formę d’une courbe concave vers l’axe des capacites. Nous obtinmes 
encore le meme resultat sur le gastrocnemien de la Grenouille simple- 
ment en refroidissant la preparation au-dessous de dix degres.

L’emploi de capacites plus petites amena naturellement a consta- 
ter une incurvation plus accentuee.

Nos electrodes etaient polarisables ; la discussion, a la fois theo- 
rique et experimentale, de cette condition nous rnontra qu’on ne 
pouvait pas lui attribuer la production des ecarts constates par 
rapport a la loi hyperbolique.

Independamment d’un calcul de correction, qui ne modifierait 
que fort peu les courbes observees, il faut remarquer ceci :

1° Quelle que soit 1’erreur, elle est d’autant plus petite que la capa- 
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■cite du condensateur est plus petite ; or c’est precisement pour les 
petites capacites que s’accuse la courbure ;

2° Dans les memes conditions physiques, on obtient une droite ou 
une courbe suiyant qu’on a affaire a un muscle ou a un autre, ce qui 
demontre bien qu’il s’agit d’une propriete physiologique et non 
d’une constante de notre appareil.

Enfin, quand on regarde les experiences des auteurs anterieurs, 
celles de Dubois, celles de Hoorweg lui-meme, on y retrouve l’in- 
flexion lorsque ces experiences portent sur une serie sullisante de 
decharges breves.

L’incurvation fut d’ailleurs bientót verifiee.
Cluzet dans un trayail qui se trouye plus loin analyse et critique 

en detail (§ 53), a publie en 1905 quelques series de trois voltages 
liminaires pour trois condensateurs dont les capacites sont entre elles 
comme 1, 10 et 100.

Ses experiences faites sur le sciatique gastrocnemien de Grenouille 
avec electrodes impolarisables montrent bien la concavite inferieure 
pour la loi des quantites ; le yoltage correspondant a la plus petite 
capaeite est toujours nettement inferieur a la yaleur calculee sur les 
deux plus grandes d’apres la loi hyperbolique.

52. A la meme epoque et sans connaitre les recherches de Cluzet 
ni les nótres, en 1905, ].. Hermann publie une notę dans laquelle 
il declare, d’apres ses experiences personnelles, que la formule d’Hoor­
weg n’est qu’approchee. Dans un memoire plus important publie 
1’annee suiyante, reprenant la question, il donnę les chilfres de 
nombreuses series de determinations de seuil sur le sciatique-gas- 
trocnemien de la Grenouille, avec des capacites descendant jusqu’a 
un millieme de microfarad ; la resistance etant parfois yoisine de 
20.000 ohms, on a affaire dans ce cas a des ondes extremement breves, 
dont la duree depasse a peine le dix millieme de seconde (pour autant 
que les formules sont applicables encore a cette limite). D’autre 
part, c’est la decharge du condensateur qui est utilisee pour l’exci- 
tation ; mais au lieu de se servir d’une clef a double contact qui ouvre 
d’abord le circuit de decharge, laissant entre les deux un intervalle 
de temps redoutable pour ces petites charges si 1’isolement n’est pas 
parfait, Hermann ferme et ouvre un interrupteur entre 1’aecumula- 
teur et le reducteur de potentiel, suiyant le dispositif que je decris 
plus loin (§ 55) ; de cette faęon, le debut de la decharge coincide avec 
la rupture du circuit de charge, et il n’y a aucun danger de perte.

Dans ces conditions, les yoltages liminaires presentent des ecarts 
notables par rapport a la formule hyperbolique ; et ces ecarts, dit 
Hermann, « ne sont pas irreguliers, mais suiyent une loi manifeste ;
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ils sont positifs pour les grandes capacites, puis deciennent negatifs, 
et finalement de nouoeau positifs pour les plus petites capacites ». Ceci, 
bien entendu, quand on a calcule sur les yaleurs les plus probables 
des constantes.

Representes comme nous l’avons fait, par la cjuantite en fonction 
de la capacite, les chiffres de Hermann montrent nettement l’incur- 
vation inferieure pour les petites capacites.

Hoorweg a essaye de contester les experiences de Hermann a 
peu pres comme il l’avait essaye pour les miennes. Yoici comment 
Hermann expose la discussion et y repond :

« Hoorweg exprime l’opinion que la resistance, supposee constante, 
a pu eprouyer pendant l’experience <lrs cariations petites et pourtant 
notables. Ce ne sont pas de petites yariations, mais, comme je vais 
le montrer des yariations impensables qu’il faut admettre pour accor- 
der par ce moyen l’experience et la formule. D’ailleurs, on ne voit pas 
la plus petite raison pour laquelle un nerf reposant dans une chambre 
humide sur des electrodes liquides subirait des alterations profondes 
de sa resistance dans les douze a vingt minutes que dure l’experience.

« Dans l’experience publiee la resistance mesuree immediatement 
avant etait de 17.250. Si l’on calcule les yaleurs qu’il faudrait intro- 

duire dans la formule V = aR + — afin de reproduire les yaleurs 

de A observees, on trouve (dans 1’ordre des determinations), 11.886, 
12.804, 13.550, 14.902, 17.454, 20.751, 23.258, 24.258,19.7 65,13.839.

« Ainsi la resistance aurait du, dans 1’espace de quelques minutes, 
faire plus que doubler, puis revenir presque a sa yaleur primitiye. 
En essayant d’autres yerifications, on arriye a des resultats encore 
plus invraisemblables. » (Archiues de Pflilger, t. 111, p. 538.)

Hermann donnę en detail quinze series de chiffres, qui, toutes, 
aboutissent a la meme conclusion. Ainsi, il est bien etabli, par nos 
recherches, puis par celles de Hermann qui apporte une confirma- 
tion tout a fait independante, et aussi par l’examen de toutes les 
experiences qui presentent les conditions necessaires, que le yoltage 
liminaire pour les decharges rapides est plus petit que ne le com- 
porte la formule hyperbolique.

Dans 1’autre sens, observe-t-on aussi l’ecart reconnu pour les 
ondes rectangulaires ? Le yoltage liminaire des grandes capacites 
est-il plus grand que la yaleur óR calculee sur quelques determina­
tions prises dans la zonę ou la formule hyperbolique s’applique avec 
une exactitude suffisante ? L’ecart est ici insignifiant.

53. Duree utile des decharges. — Mais quelle est la duree utile 
des decharges de condensateurs ?
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En particulier. quand on veut comparer exactement la relation 
entre la capacite et le yoltage liminaire a la relation entre Fintensite 
et la duree liminaires des courants de pile, il faut preciser comment 
la constante de temps de la decharge mesure la duree de cette decharge 
au point de vue physiologique.

La duree utile pourrait etre proportionnelle a la constante de 
temps, simplement a la capacite quand la resistance est invariable : 
c’est 1’hypothese qu’avait d’abord faite Weiss (1); cela veut dire que 
la decharge cesse d’etre efficace quand Fintensite est tombee a une 
fraction determinee de sa yaleur initiale. Dans ce cas la quantite 
utile est aussi proportionnelle, c’est-a-dire a la quantite totale et la 
loi Q = a 4~ ht doit s’appliquer identiquement en remplaęant t 
par KRC (K facteur de proportionnalite).

Lorsqu’on fait une serie de mesures sur les yoltages liminaires en 
ne changeant que la capacite, óKR est une constante, soit B, et on a

Q = a + BC

La formule de Weiss est alors identique a celle d’HooRWEG. En 
premiere approximation cette formule s’applique aux decharges de 
condensateurs comme aux ondes rectangulaires ; a un plus haut 
degre de precision, elle ne s’applique ni a Fune ni a 1’autre, mais dans 
les deux cas, 1’ecart est de meme sens, comme nous yenons de le voir.

Theorie de Cluzet. — Cluzet a travaille dans une direction diffe- 
rente. II veut au contraire differencier la loi de Weiss de la loi de 
Hoorweg. Pour lui, la loi de Weiss est « rigoureusement exacte... 
dans les limites ou M. Weiss s’est tenu lui-meme » (2) et c’est « la 
seule qui doiye etre consideree comme exacte » (3). Cl’tzet part de 
la pour deduire le temps utile des decharges liminaires de condensa­
teurs.

Lne capacite C chargee a un potentiel V etant fermee au temps O 
sur un circuit de decharge de resistance R, la quantite debitee par 
la decharge au temps t est :

VC^1 — e~ rćJ

En vertu de la loi de Weiss, si cette decharge est liminaire pour une 
preparation dont la formule d’excitation (determinee par des [ondes 
rectangulaires) est Q = a + bt, sa duree utile x est telle que Fon 

ait Fegalite VC (1 — e ) = a + bx.

(1) Archioes italiennes de Biologie, t. XXXV, p. 4ó2.
(2) These, p. 29.
(3) Ibid., p. 32.
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Cette equation est transcendante, mais si on observe que pour 
une decharge liminaire on a la droite a + bt tangente a la courbe 
VC (1— e~ rćJ, on voit que la yaleur cherchee est la racine double 

de l’equation
VC f 1 — e —gc )= a + bt

y t
Or l’equation deriyee etant—e— rc = b, qu’on peut ecrire iden- 

f V Z V , , .
tiąuement e 'rC — ou encore — log. nat. -77=-, ia solution est />R RC oR
la valeur de t qui satisfait a cette equation, soit :

„ V
x = RCZn — 

6R

Cette expression donnę en secondes la duree d’action de la decharge 
si V est exprime en volts, C en farads, R en ohms.

La yaleur du potentiel au moment ou finit cette action est p = óR.
La quantite qui a ete utilisee pour exciter est

C(V —SR)

et quel que soit C, on devra toujours avoir. pour satisfaire a la loi de 
Weiss,

V
C(V — ÓR) = a + 6RC In —

Tel est ce que Cluzet appelle la loi d?ezcitation par decharges de 
condensateurs (1) ; elle est deduite de la loi de Weiss sans autre 
hypothese que l’exactitude rigoureuse et la yaleur generale de la 
loi.

Pour ne pas s’en tenir a une pure formule algebrique, on peut 
moins abstraitement l’exprimer comme suit, en la divisant en deux 
points :

1° L’action physiologique de la decharge liminaire se termine 
q;uand 1’intensite est tombee, non pas a une fraction donnee de 1’in­
tensite initiale, mais a une certaine yaleur qui est constante, quelle 
que soit la capacite.

Ce premier point est commun a la theorie de Cluzet et a la theorie 
de Dubois (de Berne). Les deux theories ont encore ceci de commun 
qu’elles considerent la quantite debitee par la partie utile de la

(1) These, p. 33 a 36.
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decharge comme la grandeur electrique efficiente dans l’excitation ;
2° La quantite utile augmente proportionnellement a la duree 

utile 9 suiyant la relation :

Q = a + b 6

Ici les deux theories divergent.
Pour Dubois, cette quantite est constante. Si l’on cherche a quelle 

relation entre la capaeite et le yoltage de charge correspondrait cette 
hypothese, on retroure exactement la formule de Hoorweg.

En effet, soit comme precedemment 6R le potentiel au-dessous 
dutjuel la decharge est inactive ; avec une capaeite quelconque C, 
pour laquelle le potentiel liminaire est V, la quantite utile est 
VC — óRC, eericant que cette quantite est constante et egale a a

VC—&RC = «

ou VC = a -j- óRC

cest-a-dire la loi de ąuantite en fonction de la capaeite est une droite 
et en fin 

soit exactement la formule de Hoorweg.
Cette formule ne represente pas exactement les experiences, la 

theorie de Dubois ne peut donc pas etre exacte en ses deux points.
Pour Cluzet, la quantite utile varie avec la duree utile (par suitę 

avec la capaeite) et la relation de la quantite utile a la duree utile 
suit la formule de Weiss. Ce qui mene deductiyement a la formule 
d’excitation par decharge de condensateur qu’on a vue plus haut.

Puisque la loi de Weiss n’est pas exacte, celle-ci, a moins d’etre 
inexactement deduite, ne peut pas non plus etre exacte.

Cluzet n’a pas, que je sache, essaye de faire directement une com­
paraison quantitative entre cette formule et une bonne serie de 
chiffres experimentaux, de faęon. a mettre en regard, suivant 1’usage, 
le chiffre obserye et le chiffre calcule. II s’est livre a diverses yerifi- 
cations indirectes, ces yerifications ont ete toujours peu satisfaisantes 
et. parfois desastreuses pour la formule (1).

1) Une premiere rerifieation est abandonnee par lui-meme comme « sans aucune yaleur 
(tlrcs?, p. 64) apres avoir ete presentee comme śatislaisante a 1’Academie des Sciences.—Une 
<leuxieme, qui tient une place predominante dans la these, consiste a calculer la constante a 
suivant la formule sur tous les chiffres d’une experience ; on doit trouver une yaleur constante 
naturellement. Hans ses propres experiences, Cluzet ne fait le calcul que sur 3 capacites 
petites, attendu que sur les grandes « l’equation ne parali pas yerifiee » mais comme « 1’erreur 
possible dans l’evaluation de a est.tres grandę pour ces memes capacites, on ne peut rien con- 
clure de ce defaut de rerifieation (these, p. 66). »

Sur los experiences des auteurs, le calcul donnę pourla conslante a des yaleurs qui vont de



108 les donnf.es quantitatives de l’experience

Celle-ci est en realite plus inexacte que la formule de Weiss appli- 
quee aux ondes rectangulaires ; en effet, deux ondes de formę diffe- 
rente et de meme duree utile n’exigent pas exactement la meme 
quantite d’electricite, et 1’erreur de ce chef s’ajoute a 1’erreur sur la 
relation entre deux ondes de meme formę et de duree inegale.

Elle donnę, il est vrai, une courbe concave vers l’axe des capacites. 
Neanmoins elle ne peut pas sęrvir comme formule approchee, ses 
erreurs sont trop fortes et elle n’est pas pratiquement maniable.

Reste la question de fait : a quel moment prend fin Feflicacite 
d’une decharge de condensateur ?

La-dessus Cluzet a fait quelques experiences, consistant a inter- 
rompre une decharge liminaire pour rećonnaitre ce qu’on peut retran- 
cher de la fin de cette decharge sans en supprimer 1’action.

II se servait du rheotome balistique de Weiss, mais avec la lourde 
modification suivante : le debut du courant (courant constant ou 
decharge) ne part plus d’une rupture de court-circuit, mais d’une 
fermeture par contact. Un interrupteur que Cluzet appelle un relais 
(sic) tend, sous 1’action d’un ressort, a rester ferme; mais un fil de 
verre le maintient ouvert, avec un intervalle egal a 1’epaisseur d’une 
certaine feuille de papier.

La balie de carabine brise le fil de verre ; 1’interrupteur sous l’ac- 
tion du ressort, ferme le circuit que la meme balie rompt au bout d’un 
instant en coupant un fil metallique place a une distance donnee 
du fil de verre. Le temps perdu du fonctionnement de 1’interrupteur 
est tarć experimentalement au galvanometre balistique.

Malgre cette correction on voit que l’avantage du dispositif de 
Weiss est perdu et qu’on retombe sur tous les inconvenients des 
fermetures par etablissement d’un contact. En fait, Cluzet a cons- 
tate que les erreurs deviennent negligeables seulement a partir d’une 
duree de passage superieure a deux milliemes de seconde.

Les experiences ont porte exclusivement sur la preparation scia- 
tique-gastrocnemien de Grenouille. Elles sont peu nombreuses, 
et assez floues.

La seule chose demontree c’est que, conformement a 1’hypothese 
de Dubois (de Berne) il y a, dans la decharge de condensateur une-

0,48a 1,4 (p. 94) ; de 0,23 a 0,90 ; de 0,28 a 1,6 (p. 95) ; les ecarts sont d’ailleurs des plus- 
svśtematiques et impossihles a attribuer a des erreurs accidentelles.

Plus tard, M. Cluzet a indique une methode pour calculer b par sa formule au moyen de 
4 determinations de decharges liminaires de condensateurs (Societe de Biologie, t. LXII, p. 300, 
1907); j’ai montre que 1’ecart entre le resultat de ęe calcul et l’experience (intensite du courant 
constant liminaire) etait a peu pres double de 1’ecart que donnę le meme calcul avecla formule de 
Weiss sur les ondes rectangulaires et pourait dćpasser 50 pour 100 (Societe de Biologie, t. LXII, 
p. 666 et 797). C’est alors que Cluzet a declare que 1’identification de b et de la yaleur limi­
naire du courant constant, identification developpee et demontree par lui dans sa these, etait 
une hypothese, imputable a moi-meme, et. fautire, puisque lecourant electrique n’a qu’un temps- 
limite pour agir. Nous tombons ici dans la question posee § 45, et qui sera reprise au § 66. 

donnf.es
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partie terminale qui ne compte pas, mais qu’on peut supprimer 
sans diminuer en rien 1’efficacite; encore, ce point n’etant demontre 
que pour des decharges relativement lentes, dont la partie utile dure 
au moins deux milliemes de seconde, on arrive avec ces durees aux 
limites d’action du courant constant lui-meme ; de sorte qu’on peut 
se demander si la formę de la decharge est pour quoi que ce soit dans 
le fait etudie.

Qu’est-ce qui se passerait pour des ondes plus breves, pour des 
decharges se differenciant nettement du courant constant par un 
decours rapide ? Cluzet avoue ne pouvoir le dire. C’est la pourtant 
qu’est la question.

54. Hypothese de Hermann. — Hermann, dans le travail que 
nous avons deja cite (1) enonęait presque a la meme epoque, pour 
rendre compte de la relation entre la capacite et le voltage liminaires 
des decharges de condensateurs, une theorie absolument difłerente 
de celle que Cluzet tire de la loi de Weiss ; et, chose curieuse, la base 
de son raisonnement coincide avec 1’autre hypothese de Weiss, 
admise secondairement par Cluzet, c'est & savoir que l’onde elec- 
trique n’est effective que pendant un temps limite, egal au temps de 
latence du muscle.

« J’ai ete, dit Hermann, tres vivement frappe du fait signale 
par Hoorweg (2) d’un optimum d’energie qui se rencontre pour une 
certaine capacite du condensateur... II m’est apparu d’autre part 
que cet optimum correspond a la decharge dont la plus grandę partie 
se deroule en une duree dont 1’ordre de grandeur est celui que Gad, 
Tigerstedt, Sanderson, Bernstein et autres ont assigne au temps 
de latence de 1’element musculaire.

« La courbe du courant de decharge etant :

V___ L
l=R‘e RC

la courbe de 1’energie est
V1 2__ 2/_

(1) Archiues de Pfliiger, t. CXI, 1906, cf. p. 100.
(2) Et qu’Hermann a verifie dans ses propres experienccs.

Ri2 = — e RC 
R

a Pour que l’une et 1’autre des grandeurs tombent a un millieme de 
leur valeur primitive, il faut des temps :

pour 1’intensite 0i = RnCf 1000 = 6,9 RC. 
pour 1’energie 6e = 1/2 RC/n 1000 = 3,45 RC.
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« Si au lieu du 1.000e, on veut penser au 100e ou au 10.000e, il n’y a 
qu’a substituer le logarithme uaturel de 100 ou de 10.000, c’est-a-dire 
4,6 ou 9,2 au lieu de 6,9. La fraction a laąuelle on se limite ne change 
pas 1’ordre de grandeur. »

Hermann calcule ainsi que dans ses experiences, 6e, pour les 
decharges donnant le seuil avec le minimum d’energie varie de la, 2 
a 2 a, 4. •

II lui parait vraisemblable que ce qui importe pour l’excitation du 
muscle, c’est la somme d’energie arrivant pendant le temps de 
latence ; s’agissant de la secousse minimale, la quantite d’energie 
qui tombe apres ce temps ne compte. plus. La decharge optima est 
celle dont le developpement d’energie occupe aussi exactement que 
possible ce temps de latence, de faęon qu’aucune portion n’en soit 
perdue. Quant aux decharges des capacites plus petites, elles sont 
relativement moins efficaces parce que leur energie, quoique toute 
entiere utilisee, occupe une petite partie seulement du temps de latence 
et constitue ainsi un choc trop fugace.

II y a donc un temps critigue pour l’excitation. On peut deduire de 
cette hypothese une relation entre la capaeite et le yoltage liminaires. 
Soit 0 le temps critique, il faudra qu’on ait toujours

/ J20\
V2C ( i — e cr ) = constante

du moins pour toutes les capacites plus grandes que la capaeite 
optima. Hermann compare cette formule aux chiffres experimentaux ; 
il trouye un accord tres satisfaisant dans ses treize series de deter­
minations comprenant chacune six ou huit capacites yariant dans le 
rapport de 1 a 100.

Or son temps critique varie de un millieme et demi a trois milliemes 
de seconde ; ce sont precisement les limites entre lesquelles Cluzet 
a montre qu’on pouyait, sans diminuer 1’efficacite, couper les 
decharges.

L’accord de la formule et des yoltages liminaires est bien meilleur 
et bien plus etendu dans la theorie de Hermann que dans celle de 
Cluzet ; les experiences de section de Cluzet s’accordent avec Fune 
aussi bien qu’avec 1’autre. Ces experiences etaient donc loin de tran- 
cher la question. II fallait yerifier directement la duree utile de 
decharges plus breves que le temps critigue de Hermann.

C’est ce que j’ai entrepris en 1907.

55. Experiences personnelles. — Le defaut des recherches de 
Cluzet consistait dans le dispositif employe pour fermer le circuit 
de decharge. Or ce defaut est facile a eviter, et Fon peut, avec le 
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rheotome de Weiss, sans y rien changer, sectionner les decharges 
de condensateurs avec la meme finesse que le courant constant, 
finesse absolument necessaire quand on prend comme objet le scia- 
tique-gastrocnemien de la Grenouille, 
pour lequel les durees interessantes 
depassent a peine le millieme de 
seconde.

Le principe est le suivant (fig. 19) :
Soit en P une pile ; en AB une resis­

tance considerable sans self. P etant 
reuni a A et B par des conducteurs de 
resistance negligeable, la difference de 
potentiel entre A et B egale celle de la 
source elle-mSme. Un condensateur C 
dont les armatures sont reunies respec-
tivement a A et B est charge a ce potentiel. Si maintenant on coupe 
PA, ou PB le condensateur commence immediatement a se decharger 
a travers AB, et la decharge est interrompue au moment oufon coupe

—Ą/WWA- B

AC ou BC (1).
Voici le dispositif realise 

qui permettait a volonte des 
lectures au galvanometre, et 
1’emploi de courants cons- 
tants dans le meme circuit.

Soient aa bb' (fig. 20) les 
deux fils du rheotome balis- 
tique, coupes par la balie dans 
le sens indique par la fleche; 
en P, la force electromotrice 
avec son reducteur ; en R, 
une resistance de 1’ordre de 
103 ; aa' fait court-circuit; le 
circuit d’excitation passe par 
bb', par le galvanometre G, 
va aux electrodes en E ; la 
resistance considerable cons- 

(1) Ce dispositif peut etre d’une grandę utilite dans bien des cas; il etait trop facile a ima- 
giner pour qu’il vaille la peine de le designer du nom de son inventeur, qui est peut-etre un 
auteur deja ancien. Mais je tiens a dire qu’en tout cas on ne doit pas le baptiser du nom de 
Radakovic, par qui il a ete conseille a Hermann en 1906, alors que je I’ai publie en 1905 
avec Mme Lapicque, Soc. de Biologie, ler juiłlet. La presente remarque se justifie par ce 
fait que Bayliss, dans ses Principes oj generał Physiology, le grand manuel de la Physiologie 
moderne, recommande le dispositif en question sous le nom de Radakovic (p. 381, 3* edition).

tituee par le nerf, les electrodes impolarisables, et une resistance 
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additionnelle, en tout environ 200.000 ohms, est shun^ee par une 
resistance R de 1’ordre de 104. En e et en g peuvent, d’ailleurs, etre 
fermes des courts-circuits met!ant E et G hors de cause. Le póle 
de la pile relie a R est relie aussi, par une communication de resis­
tance negligeable, a l’une des armatures du condensateur C. L’extre- 
mite du circuit d’excitation, apres E et R', peut etre misę en commu­
nication direote soit en p avec le second póle de la pile, soit en c avec 
la seconde armaturę du condensateur. La communication etant 
etablie avec p, le dispositif est exactement celui de Weiss. La commu­
nication etant etablie en c, on pourra faire passer une portion de 
decharge du condensateur exactement dans les memes conditions de 
direction, de circuit, de fermeture eh d’ouverture que 1’onde rec- 
tangulaire precedente. On ferme g et e, on place les fils aa' et bb1 ; 
le condensateur se charge au potentiel P sans ebranler le galvano- 
metre ni exciter le nerf : on ouvre g et e, on coupe aa'; le condensateur 
se decharge par le circuit R'GR ; et la decharge est interrompue net 
par la rupture de bb'.

Le nerf est excite en derivation ; en voici les avantages : la resis­
tance de E etant grandę par rapport a R', il n’y a pas lieu d’en tenir 
compte au point de vue de la constante de temps de la decharge, la 
resistance de 1’ensemble du circuit etant representee presque exac- 
tement par la somme R + R' des resistances instrumentales faciles 
a connaitre et reglables a yolonte. D’autre part, les intensites neces- 
saires dans ce circuit pour obtenir en E les intensites sullisantes a 
l’excitation sont relativement grandes et permettent ainsi de bonnes 
lectures au galvanometre balistique. Mais d’autre part, il y a des 
inconvenients sur lesquels nous aurons a revenir.

Les electrodes etaient du type Ostwald, mercure-calomel-eau 
physiologique ; on avait yerifie qu’elles etaient impolarisables en ce 
sens qu’une force electromotrice minime, de 1’ordre du centieme de 
volt, maintenait dans un circuit comprenant ces electrodes une 
intensite constante des le moment de la fermeture.

L'experience est conduite de la faęon suivante :
Pour une capacite donnee, on cherche d’abord le yoltage liminaire, 

en coupant seulement le premier circuit par une balie, le second res- 
tant intact ; la decharge passe tout entiere. Ensuite on coupe les deux 
fils par une meme halle, (Tabori a une distance relativement grandę, 
puis on diminue la distance jusqu’a ce que la secousse minimale dis- 
paraisse.

Le resultat est net.
Pour un centimetre de distance des fils du rheotome, un vingt- 

sept millieme de seconde, en plus ou en moins, si on est bien au seuil 
comme yoltage, 1’effet physiologique d’une decharge liminaire reste
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intact ou disparait. Voici, comme exemple, les tatonnements d’ou 
resulte une determination :

Centimetres. . 40 30 20 24 28 26 24 25
Reponse......... + + 0 0 + + 0 +

La duree utile, c’est la plus petite duree efficace ; ici, c’est vingt- 
cinq centimetres ; on voit que c’est une notion precise, au moins pour 
les capacites pas trop grandes par rapport a l’excitabilite etudiee.

J’ai fait porter mes experiences sur le gastrocnemien de la Gre­
nouille, excite par le sciatique, pour obtenir des chiffres directement 
comparables a ceux de Cluzet et de Hermann, puisque c’etait par- 
faitement possible avec ce dispositif.

Les experiences montrerent tout de suitę que la duree utile, toute 
chose egale d’ailleurs, diminue avec la capaeite. II m’a ete assez 
difficile de maintenir une excitabilite invariable pendant toute une 
experience (1), car je recueillais, en vue de la discussion des theories 
une serie complexe de mesures. Mes experiences ne sont pas toutes 
assez homogenes pour se preter a la discussion d’ensemble ; mais sur 
le point particulier de la duree utile le resultat ci-dessus apparait 
toujours clairement.

Voici la marche et les chiffres d’une des premieres experiences 
(16 fevrier 1907) :

R = 20.000 co, R' = 8.500

La capaeite 5.10“8 atteint le seuil de l’excitation sous un potentiel 
de 1 volt 22 (decharge totale provoquee par la section du fd aa' 
seul). En plaęant les deux fils sur le trajet de la balie a des distances 
de plus en plus rapprochees, on interrompt la decharge au bout de 
durees de plus en plus courtes. A 34 centimetres rien n’est change ; 
& 32 1’effet est douteux, a 30 il a certainement disparu ; ił 33 on a la 
limite de la duree utile de la decharge.

Changeant la communication de c en p, on cherche la force electro­
motrice qui donnę le seuil pour cet ecartement des fils, on trouve 
0 c. 825.

En coupant seulement le fil aa et laissant passer le courant 1 s. 
et davantage, on trouve une force electromotrice necessaire de 0 p. 65. 
Retablissant la communication avec c on trouve pour la capaeite 
1.10-6 le voltage du seuil a 0 v. 675.

Pour la capaeite 2.10-8, voltage : 1,75 (decharge totale), 1’ecarte- 
ment minimum des fils qui laisse subsister 1’effet de cette decharge

(1) J’arriverais beaucoup plus facilement a ce resultat avec mon petit exeitateur a couvercle ; 
en 1907, j’elablissais autour du nerf une petite chambre humide avec du papier a fdtre mouille.

l’excitabilite en fonction du temps
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la decharge de condensateurs pour

Fig. 21
Representation graphique de rexperience du 

16 fevrier O A B, O A' B' parties utiles des 
deux decharges des condensateurs. F, Fr, yaleurs 
respectives de leurs constantes de temps. 
C C D E, O C' D E', passages et courants cons- 
tants equivalents. R, intensite liminaire pour le 
courant constant prolonge. Les parties inutiles 
des decharges sont hachurees. Les temps 1 et 2 
sont comptćs en milliemes de seconde , on voit 
que tous les phenomenes interessants sont com­
pris dans moins de 2 milliemes de seconde.

est 18 centimetres. Le courant constant correspondant a cet ecarte- 
ment atteint le seuil pour une force electromotrice de 1 p. 07.

Les temps utiles sont lu22 pour la capacite 5; 0u67 pour la capa­
cite 2. Ces temps sont nettement differents, et ce n’est pas parce que 
la decharge de la plus petite capacite est passee tout entiere que Fon 
peut couper le circuit au bout d’un temps moitie plus petit que pour 
1’autre ; il y a dans cette decharge rapide encore une partie inutile.

Si Fon suppose que la formule exponentielle v = V .e rc donnant 
les circuits a self negligeable 

s’applique exactement, les 
* ondes etudiees sont repre- 

sentees par les figures ci* 
contrę.

Le calcul donnę, pour le 
voltage auquel est tombee la 
charge au moment ou on 
peut arreter la decharge sans 
inconyenient, les yaleurs sui- 
vantes :

1° Capacite 5 : p = 0,52 
2° Capacite 2 : p = 0,54

c’est-h-dire que la premiere 
capacite aurait gardę enyiron 
les quatre dixiemes de sa 
charge, la seconde les trois 
dixiemes.

Ces resultats sont en con- 
tradiction formelle avec 1’hy- 
pothese de Hermann.

Toutes les experiences vont 
de meme.

En voici une plus etendue qui a souyent ete citee.

Experience du 28 jevrier :
Capacite X 108 Voltage liminaire Duree utile X 103

100 0.106 1.81
10 0,123 1.54

5 0.140 1,35
> 2 0.185 0,93

i 0,255 0.63

Et de meme, si Fon calcule le yoltage restant a la fin de la duree 
utile, on trouve, comme ici, des yaleurs peu diyergentes pour les 
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diverses capacites. II semble donc que l’experience justifie l’hypo- 
these d’ailleurs assez satisfaisante pour 1’esprit au premier abord : 
le courant de la decharge agit efficacement tant qu’il est au moins 
egal a une intensite limite.

Cette intensite limite est-elle la meme que pour le courant cons­
tant ? J’ai fait la comparaison experiinentale un certain nombre de 
fois et j’ai trouve, chaque fois, que la plus pet.ite intensite efficace, 
celle du courant constant a debut brusque qui atteint juste le seuil 
pour une duree de passage infinie, est sensiblement plus elevee. Par 
exemple, dans l’experience ci-dessus, ou le calcul nous donnę 0,52 
et 0,54 pour le potentiel jusqu’auquel les decharges restent efficaces, 
il faut, pour le courant constant sur le meme circuit, 0,65.

J’ai encore fait systematiquement la comparaison suivante :
Aussitót apres la determination experimentale de la duree utile 

d’une decharge, je cherchais le potentiel liminaire pour le courant 
constant limite par le rheotome avec le meme ecartement des fds. 
Si on ne demande a l’experience que ce voltage, le calcul fait ressortir 
egalite de quantite pour ces deux ondes de meme duree.

Exemple de ce calcul sur les chiffres de l’experience du 16 fevrier.
La quantite Q de la decharge coupee au tenjps t est :

Q = VC (i-e-^c)

et la quantite du courant constant durant le temps t est

1° Capacite 5
Q = 1,22 x 5.10-8 x 0,577 

0,825 x 0,00122 
28.500

3,5.10 8 coulomb
3,5.10~8 coulomb

2° Capacite 2
Q = 1,75 X 2.10—8 x 0,69 2,4.10—8 coulomb

1,07 x 0,00067 2,4.10—8 coulomb
28.500

Les autres experiences donnent en generał, sinon une egalite exacte 
comme ici, du moins un tres bon accord.

Yoici les chiffres pour I’experience du 28 feyrier (resistance, 
7.104).

t x to3 V constant Q' Q

1,85 0,1045 0,280 0,276
1,55 0.109 0,242 0.247
0,93 0J30 0,173 0,177
0,63 0.170 0,153 0,153
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56. lnexactitude de la formule simple pour les decharges aussi 
breves. — Mais quelle confiance doit-on avoir en ce calcul quand 
le phenomene tout entier ne dure qu’un demi-millieme de seconde ? 
Peut-on negliger le retard a l’e+ablissement ou toute autre pertur­
bation par rapport a une si petite duree ? J’ai mesure ces quan- 
tites au galyanometre balistique. Pendant la determination des seuils 
le galyanometre etait dans le circuit, immobile au zero ; au moment 
du passage de 1’onde il marquait une elongation de quelques milli­
metres, un peu faible pour une bonne lecture. Aussitót les determina­
tions fmies, on reprenait la serie des ondes liminaires et sans rien 
changer au dispositif, laissant a chacune sa formę et sa duree, mais 
en inultipliant le potentiel par un meme facteur.

Pour l’experience du 28 fevrier, yoici les chiffres.
Fraction utile

Capaeite Decharge totale Quantite utile observee calculee

100 300 9?7 <0,03 0,026
5 22 7,3 0,32 0.32
2 12 5,3 0,44 0,48
1 8 4,3 0,54 0,60

Les petites capacites presentent un deficit par rapport au calcul.
Dans l’experience du 16 fevrier avec un potentiel quintuple on a 

obtenu les elongations suivantes :

Capaeite 5 Interyalle 33 c/m - Yoltage 6,1 - Elongation : 52 m m 5
Courant continu — 33 — - 4,1 •—- 54 — 5
Capaeite 2 — 18 — — 8,75 — 30 —
Courant continu —- 18 — -- 5,35 — 36 —

Le galyanometre montre une difference faible mais manifeste 
pour la plus grandę capaeite et la plus grandę duree, une difference 
assez importante (18 pour 100) pour la plus petite capaeite et la plus 
petite duree.

Cette difference se retrouve dans toutes les experiences pour la 
quantite utile des petites capacites comparees a la quantit.e des ondes 
rectangulaires ayant meme duree, quoique le calcul leur assigne des 
yaleurs tres yoisines ou egales.

Cette difference tient a une perturbation qui porte sur la decharge 
de condensateur ; le courant sous potentiel constant est pratique- 
ment regulier, meme pour les durees envisagees dans ces experiences. 
Au contraire la decharge de condensateur s’ecarte des yaleurs 
theoriques ; les ecarts constates sont tels qu’on ne peut les annuler 
par aucune correction de grandeur des yariables capaeite ou yoltage ; 
c’est la formę qui est differente de la formę theorique.
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Voici les chiffres d’une experience faite uniquement a ce point de 
vue electriąue. Les resistances et les connexions sont celles memes qui 
ont servi a une serie d’experiences physiologiques. Capacite : 5.10-8; 
resistance 27.000 ohms ; constante de temps 1,35.10 . La decharge 
totale donnę une elongation de 94 millimetres. On la coupe au moyen 
du rheotome avec les ecarte.ments de fds 36, 18 et 9 centimetres, 
soit au bout des temps 4,2 et 1 tiers de millieme de seconde, respec- 
tivement egaux a 1,5 et 1/4 RC. Les quantites qui passent ainsi 
donnent au balistique les elongations indiquees dans la premiere 
colonne du tableau ci-dessous. La deuxieme colonne indique les rap- 
ports de ces elongations a celle de la decharge totale. La troisieme 
colonne donnę 1—e ffij calcule avec les raleurs de / corrcspon- 
dantes; si tout se passait exactement suivant la theorie, les chiffres 
de ces deux colonnes seraient egaux deux a deux.

Elongation Rapport t
mesuree a la decharge totale 1-— e Rc Deficit %

51 0,54 0,632 14
30 0,32 0.393 18
16 0,17 0.220 21

On voit qu’il y a un deficit dont 1’importance relative est plus
grandę pour les premieres fractions ; c’est-a-dire que le retard se 
produit surtout dans les premieres parties de la decharge.

II faut donc tenir compte des quantites qui ont reellement passe et 
non des quantites calculees, mais des quantites qui ont passe a tra­
wers le nerf-, pour mesurer ces quantites, il faut que le nerf soit place 
directement dans le circuit et non en derivation; en effet, la resistance 
du nerf. qui est pour une part due a la polarisation. ne suit pas exac- 
tement les lois d’C>HM et de Kirchhof; les ondes breves et intenses 
le traversent mieux que les ondes moins intenses et plus durables.

C’est ce qu’a revele, depuis longtemps, le phenomene de Fleischl 
qui a donnę lieu a des discussions sur son mecanisme mais qui est 
incontestable : les ondes induites d’ouverture et de fermeture dans 
une bobinę d’induction debitent des quantites egales d’electricite 
a travers un conducteur ordinaire ; a travers le nerf, 1’onde induite 
d’ouverture debite plus que 1’onde induite de fermeture (1).

Dans les conditions de nos experiences, par consequent, le nerf 
shunte prend, sur la quantite d’electricite qui passe, une proportion 
plus forte lors d’une decharge de condensateur sous potentiel 1,75 que

(1) Fleischi, Academie des Sciences de \ ienne, 1878.— Voir le Handbuch de Nagel, t. IV, 
pp. 919-922.
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lors d’un passage de courant constant sous potentiel 1,07; (au moins 
pour les premiers instants qui sont les plus importants) ; or, nous 
avons raisonne comme si les mesures faites au balistique pour l’en- 
seinble des deux courants deriyes etaient applicables au nerf a un 
facteur constant pres. Nous avons fait ainsi une erreur dans un sens 
propre a corriger 1’erreur commise en calculant la decharge sur la 
formule exponentielle simple.

Mais de quelle grandeur est cette erreur connexe a l’effet 
Fleischl ?

.J’ai trouve que si, au lieu d’un voltage 1 agissant pendant une 
duree 1, on faisait agir un voltage 4 pendant une duree 1/4 (potentiel 
et temps de meme ordre que dans nos experiences) la quantite debitee 
etait accrue de 12 pour 100. Les differences constatees plus haut dans 
la comparaison du courant continu h la decharge du condensateur 
sont plus fortes pour des differences de potentiel bien moindres, par 
consequent subsistent malgre la correction a y apporter.

.J’ai d’ailleurs refait l’experience physiologique en mettant le 
nerf en serie; j’ai retrouve le móme resultat. Par exemple, dans ces 
conditions d’ou 1’erreur en question est eliminee, 1 centieme de 
microfarad, decharge a travers une resistance de 70.000 ohms (nerf 
compris) atteint le seuil pour un voltage de 0 p. 255; la partie utile 
de cette decharge est terminee au bout de 0c,63; a ce moment il a 
passe 0,153 coulomb d’apres le calcul ; 0,121 seulement d’apres la 
mesure en balistique (un peu moins de la moitie de la charge totale). 
On obtient le seuil par un courant constant durant le meme temps, 
0<r,63, sous un yoltage de 0,170, ce qui donnę 0,153 coulomb, exacte- 
ment la quantite utile de la decharge calculee, 25 pour 100 de plus que 
la quantite de cette decharge ayant reellement passe.

La formule exponentielle simple dont nous nous sommes servis
V 

suppose, au debut de la decharge, que 1’intensite passe de 0 a — en 

un temps infiniment petit. C’est pratiquement vrai par rapport a 
des temps de 1’ordre du centieme de seconde. Je l’ai constate direc­
tement par oscillographie en 1904 ; une capacite de 1 m. f. dechargee 
sur un circuit physiologique d’une resistance de 5.000 w environ 
(constante de temps, un demi-centieme de seconde) donnę la courbe 
exponentielle simple sans ecart appreciable (1) et je me suis fonde 
la-dessus dans mes premieres recherches. Mais ici, nous considerons 
des temps beaucoup plus courts. Sur 1’oscillographie en question, 
le millieme de seconde occupe un millimetre d’abscisse ; sur le des- 
s.in schematique de la figurę 21, il en. occupe vingt-cinq. Ici, un retard 

(1) Journ. de Physiol. et de Palli. %en., t. VI, p. 849.

donnf.es
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A 1’etablissement de 1’ordre du dix-millieme de seconde n’est plus 
negligeable. Sans faire un calcul precis on obtient une represen­
tation approximative des resultats de cette experience en rempla- 
ęantjla figurę 21 par la figurę 21 bis (traits continus, la figurę 21 
•etant reproduite en pointilles). La difference de quantite entre la 
partie utile de la decharge et Fonde rectangulaire durant le meme 
temps se yoitTainsi et s’explique. D’autre part, le retard de la 
decharge fait que Fintensite fi la fin de la periode utile est plus

grandę que ne l’indiquait le calcul et se rapproche sensiblement de 
Fintensite liminaire du courant constant prolonge.

57. Nous pouvons maintenant confronter avec l’experience les 
theories exposees plus haut :

1° L’hvpothese de Hermann,-a savoir une mSme duree utile (temps 
critique) pour toutes les decharges, est nettement contredite.

Hermann d’ailleurs 1’a reconnu de fort bonne grace apres avoir 
contróle mes experiences ;

2° La loi generale de Hoorweg, comme Hermann 1’a lait remar- 
quer, ne peut s’accorder avec la limitation constatee pour le temps 
utile des decharges. Suiyant cette loi, on aurait a peu pres, comme 
dans 1’hypothese precedente, une seule et mtaie limite pour toutes 
les decharges et pour le courant constant ; une decharge, comme 
n’importe quel courant, deyrait compter jusqu’au moment ou e~P(est 
deyenu pratiquement egal a zero ; toute dścharge qui est deyenue 
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elle-mgme pratiquement nulle a ce moment, c’est-a-dire pour laquelle
1 .

on a RC < ~ , devrait compter tout entiere ;

3° L’application de la loi de Weiss faite par Cluzet se trouve dou- 
blement en defaut. D’une part, il n’y a pas egalite de quantite pour 
deux ondes liminaires de formę differente et de meme duree ; la 
decharge sectionnee exciłe avec une masse electrique moindre que 
1’onde rectangulaire durant le meme temps, du moins pour les petites 
capacites qui donnent seules des decharges differant notablement. de 
la formę rectangulaire.

D’autre part, le potentiel actif n’ar pas pour limite inferieure la 
valeur 6R deduite de la formule Q = a + bt ; sa limite se trouve 
sensiblement plus haut,

Cet ecart, d’ailleurs, n’est autre que F erreur systematique a laquelle 
conduit la formule de Weiss quand on veut, a partir d’une serie de 
mesures sur des capacites finies deduire, comme le faisait Cluzet 
dans sa these, le potentiel liminaire d’une capaeite infinie, autre- 
ment dit : du courant constant ;

4° Si on renonce a considerer cette formule de Weiss, Fhypothese 
de Dubois (de Berne), reprise par Cluzet, parait confirmee ; la 
partie active des diverses decharges examinees finit au moment ou 
le courant tombe a une valeur fixe, voisine du minimum. Les chiffres 
obtenus par le calcul pour le potentiel terminal de la partie utile 
apparaissent systematiquement plus petits que le potentiel observe 
pour le courant constant ; mais les quantites qui ont reellement 
passe etant plus faibles que ce qu’indique le calcul, la correction a 
faire tend a combler la difference constatee. On doit dire tout au moins 
que, dans les limites des experiences ci-dessus, ii n’y a aucun fait 
en contradiction avec cette conception du potentiel inactif.

Mais le champ de ces experiences est insuflisant : nous avons pu a 
peine descendre, comme duree utile, au quart de la limite dłaction 
du courant constant lui-m6me, et deja les ondes sont deformees d’une 
faęon sensible. Nous retombons une fois de plus sur la difficulte des 
recherches precises avec la Grenouille, ou l’excitabilite trop rapide 
nous oblige a operer sur des temps presque infiniment petits.

58. Expćriences sur 1’Escargot. — En 1911, j’ai, avec Mme Lapicque, 
repris ces recherches sur 1’Escargot ou les temps effectifs sont 
bien plus maniables (1).

L’animal etait prepare comme il est indique § 42 ;
Le rheotome etait le pendule de Keith Lucas. Les recherches 

(1) La chronaxie_est pres de cent fois plus grandę.
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etaient conduites commes les precedentes, le seuil etant observeśur 
le bord du pied. Les electrodes etaient des flis d’argent, peu ou point 
polarisables. Toutes les experiences ont ete concordantes.

A cause de la patience qu’il faut avoir entre deux essais, surtout 
apres 1’emploi des excitations a duree courte et a voltage eleve, la 
precision relative n’a pas ete poussee aussi loin que sur la Grenouille.. 
Voici, par exemple, une serie de tatonnements pour determiner un 
temps utile :

Capacite, 4,10 —7. Yoltage liminaire, 6 e. 7
Degres du pendule.. 20 25 22 20
Reponse...................... 0 + + 0

Nous avons notę-comme temps utile 22°= 16 o. On verra qu’uno 
telle approximation suffit a donner des resultats nets.

D’autre part, en raison de la duree des decharges, le retard observe 
dans les experiences precedentes est relativement peu de chose, 
comme le montrent les contróles physiques.

Experience du 26 cwril. — Les deux electrodes sous le nerf en serie 
avec une resistance instrumentale de 48.000.

Resistance totale, environ 5.L04. Yoltage liminaire pour le courant 
constant 3,4.

Capacite 10“ Yoltage liminaire Duree utile Rapport a RC Yoltage restant

1 6,8 38 0,75 3,2
0,5 9,0 13 0,52 5,3
0,3 11,5 9 0,60 6,3
0,1 18 4,3 0,86 7,6

La formę des decharges a ete contrólee de la faęon suiyante : ^n 
galvanometre balistique a ete intercale dans le circuit d’excitation ; 
chacune des capacites, chargee a un połentiel convenable pour une 
bonne lecture, a ete dechargee sur ce circuit ; Telongation correspon- 
dant a la decharge totale a ete notee ; puis une decharge sous le mSme 
potentiel a ete interrompue a la limite trouvee ci-dessus pour le temps 
physiologiquement utile. La proportion de la fraction passant dans ce 
temps uala decharge totale est alors comparee a la valeur de 1 — e ffc 
qui donnę theoriquement cette proportion

Capacite
Potentiel 
de charge

Decharge 
totale

1 1 156
0,5 2 154
0,3 4 182
0,1 4 61

Quantite 
utile

pRQPORTION

Observee Calculee

80 0,52 0,53
60 0,39 0,41
78 0,43 0.45
33 0,54 0.58
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La proportion observee est toujours un peu plus faible ; le retard 
est de 5 °/0 avec la plus petite capacite. Mais alors le voltage liminaire 
est quintuple du voltage minimum ; la duree utile est 20 ou 30 fois 
plus courte que la duree utile du courant constant, et & la fin de cette 
periode, meme d’apres le calcul qui le compte un peu trop faible,

Representation graphique de l’experience du 26 avril. 
Decharges liminaires des capacites 1 (OA3F3) et 0,1 
(OA1F1) ; pour ne pas entremeler inextricablement les 
lignes, au lieu des graphiąues des capacites 0,5 et 0,3, on 
a porte en graphique leur moyenne; Fx, F2, F3 sont les 
constantes des temps des decharges ; leur partie inutile est 
en pointillć. R, intensite liminaire pour le courant cons­
tant prolonge. Les temps sont notes en milliemes de seconde. 
L’ensemble de la figurę occupe environ 5 centiemes de 
seconde.

le voltage est encore plus du double du voltage liminaire pour le 
courant constant prolonge.

Toutes nos experiences ont donnę regulierement des resultats 
analogues.

Voici, par exemple, les chiffres de celle que nous avons publiee 
en 1911.

Experience du 28 avril. Resistance = 56.500 w. Voltage pour cou­
rant constant prolonge, 2 volts.

Capacite 
X 10®

Voltage 
liminaire

Duree utile
X 103

R X C
x io3

Voltage residuel 
calcule

105 4,0 42 59,0 1?9
70 5,1 26 39,5 2,6
40 6,7 16 22,5 3,3
25 8,2 12 14,0 3,5
10 14,0 6,5 5,6 4,5

II est ainsi demontre que les decharges qui sont breves par rapport 
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a l’excitabilite en jeu cessent d’agir bien avant que leur intensi+e soit 
descendue au niveau minimum du courant constant. Le potentiel 
de la charge restante s’eleve regulierement a mesure que la capacite 
diminue.

Aucune des hypotheses que nous avons passees en revue n’est 
verifiee. Nous reviendrons sur la question au chapitre des theories, 
§ 77.



CHAPITRE VII

Courants progressifs

59. « Le courant electrique n’excite que par les premiers instants 
de son passage », disait Volta. Nous venons de voir en detail ce que 
signifie cette expression lorsque le courant atteint sa valeur constante 
ou maxima avec toute la rapidite possible, pratiquement en un dix- 
millieme de seconde au plus. Ces premiers instants comprennent deux 
ou trois milliemes de seconde pour les nerfs et les muscles rapides de 
la Grenouille et des Mammiferes, quelques centiemes, quelques 
dixiemes de seconde pour d’autres muscles, des seeondes entieres pour 
les muscles lisses, jusqu’a une minutę pour un organe vegetal. Nous 
allons examiner maintenant ce qui se passe si le courant s’etablit 
progressivement, en un temps plus ou moins long.

Nous avons vu, dans l’historique des recherches faites au xixe 
siecle, des faits experimentaux tres significatifs, qu’il faut rappeler 
en tete de ce chapitre.

II est reconnu, depuis les debuts de l’excitation electrique, qu’un 
courant qui s’etablit lentement est inefficace (Ritter). Mais cette 
lenteur est relative. Tandis que sur la Grenouille, il suflit que la 
periode d’etablissement (lineaire) atteigne quelque centieme de 
seconde pour supprimer 1’effet d’un courant constant qui etait effi- 
cace, quand il commenęait brusquement, sur le muscle de TAnodonte. 
Fick voit que cette periode peut atteindre jusqu’a dix seeondes sans 
entrainer aucune diminution d’efficacite et qu’il lui faut s’etendre 
jusqu’a 120 seeondes pour supprimer tout effet. Sur 1’uretere, Engel- 
mann, sans preciser, declare que la limite jusqu’a laquelle on peut 
prolonger la duree d’etablissement du courant sans en supprimer 
1’efficacite est « extraordinairement plus elevee » que pour les muscles 
stries volontaires.

Von Kries n’a fait porter ses recherches que sur le sciatique gas­
trocnemien de la Grenouille, mais quand il refroidit sa preparation, 
(nous pouvons dire quand il la ralentit par le froid), il voit pour 
chaque pente de courant 1’efficacite bien moins diminuee qu’a la 
temperaturę ordinaire.
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Aussi, quand j’eus retrouye la notion d’une vitesse d’excita- 
bilite variable de tissu a tissu, je fus naturellement amene a yerifier 
systematiquement la relation entre cette vitesse, mesuree par 1’in­
fluence de la duree du courant brusque, et 1’ineflicacite du courant 
progressif ; il me parut interessant d’operer sur des vitesses voisines 
Fune de 1’autre, et non avec la difference enorme du muscle strie 
au muscle lisse. La comparaison de la Grenouille au Crapaud, apres 
les exagerations de 1’ecole de Grutzner, etait a reprendre.

60. Au meme moment, un jeune physiologiste de Cambridge, 
Keith Lucas, entreprenait la meme comparaison. Nos resultats qui, au 
fond, concordent parfaitement, parurent a quelques jours d’intervalle 
sans que nous ayons eu reciproquement connaissance de nos recherches.

Je vais exposer d’abord celles de K. Lucas (1907).
Celui-ci s’etait construit un orthorheonome suiyant un autre prin- 

eipe que Fappareil classique : sur le trajet du courant excitant, une 
vanne isolante (en ebonite), mue d’un mouvement uniforme au moyen 
<Fun appareil a gravitation freine par un liquide visqueux, ouvse une 
large communication entre deux vases remplis d’une solution conduc- 
trice ; la resistance varie ainsi lineairement d’une valeur tres grandę 
•a sa valeur minima ; Fintensite varie eyidemment en sens inverse.

Les yerifications obtenues en enregistrant le courant au moyen 
du galvanometre a corde furent tout a fait satisfaisantes. II convient 
de remarquer que, comme dans les experiences de von Kries, le 
courant etabli en des temps variables a des intensites variables con- 
tinue, apres la variation lineaire, a passer sous intensite constante.

Yoici deux experiences a titre d’exemple ; apres les yaleurs limi­
naires obseryees, K. Lucas donnę, comme von Kries, ces yaleurs 
recalculees en faisant egale a 1 Fintensite du courant constant a 
debut brusque (et a duree indefinie). J’ai choisi deux experiences direc. 
łement comparables, Fune sur le Crapaud, 1’autre sur la Grenouille-

Temps d’etablissement Intensite liminaire Intensite relative

Sciatigue de Crapaud :

Instantane 4,51 1
0,031 7,08 1,57
0,051 10,23 2,27
0,092 18,0 4

Sciatigue de Grenouille:
Instantane 1,36 1

0,030 2,89 2,13
0,054 5,03 3,70
0,092 9,14 6.72
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On voit que pour une meme duree d’etablissement, il faut remon- 
ter 1’intensite notablement plus pour la Grenouille que pour le Cra­
paud.

K. Lucas s’interessait plus a la ressemblance qu’h la difference 
entre ces deux objets. Voici ce qu’il en dit : « Schott avait conclu 
de ses experiences que pour exciter le nerf sciatique du Crapaud, il 
faut la nieme intensite de courant, que la periode d’etablissement 
soit instantanee ou dure un dixieme de seconde. Mes propres expe- 
riences sont en complet desaccord avec cette conclusion, car elles 
montrent que le courant s’etablissant en 0 s. 1 aurait besoin, en 
moyenne, d’etre 4,6 fois plus fort que s’il etait brusque. Schott 
considere que la loi pour le nerf du Grapaud differe fondamentale- 
ment de celle de la Grenouille. Je ne puis accepter cette opinion, 
car les courbes representant 1’intensite liminaire en fonction de la 
periode d etablissement sont de la meme formę pour la Grenouille 
et pour le Crapaud. La seule difference que je puisse decouvrir entre 
les preparations prises a ces deux animaux consiste dans le fait que 
la pente limite est legerement plus inclinee pour la Grenouille que 
pour le Crapaud. »

Fort bien ! Mais c’est precisement cette petite difference qui nous 
interesse, et les chiffres de K. Lucas nous en fournissent une bonne 
mesure.

Le calcul ou la representation graphique montrent qu’on a atteint 
la pente limite des que la periode d’etablissement a dure quelques 
centiemes de seconde. En exprimant cette pente par le rapport de 
1’intensite qu’elle atteindrait en une seconde a 1’intensite liminaire 
pour le courant brusque, K. Lucas calcule qu’elle est en moyenne de 
60 pour la Grenouille, de 45 pour le Crapaud.

K. Lucas a poursuivi ses investigations sur le muscle couturier 
du Crapaud (au moins une heure apres la dissection), les excitations 
portant sur l’extremite pelvienne de ce muscle, depourvue de fibres 
nerveuses comme on sait. II trouva d’abord, en examinant la contrac- 
tion a 1’electrode meme, que le ralentissement de 1’etablissement du 
courant n’avait aucune influence, durńt-il plus d’une seconde. Mais 
c’est un autre phenomene qu’il s’agit d’observer, a savoir la propaga- 
tion d’une onde de contraction ; on sait en effet que le muscle reste 
contracte localement sous la catode pendant tout le temps du passage 
d’un courant constant, tandis que le reste du muscle , donnę une 
secousse a la fermeture et une secousse a l’ouverture. C’est ce 
qu’ExGELMANN a clairement demontre sur l’uretere.

En etudiant cette contraction propagee, homologue de l’influx 
nerveux, objet des etudes precedentes, K. Lucas trouve alors pour 
le couturier des resultats comme celui-ci.
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Intensite liminaireTemps d’etablissement

Instantane • 31,2
0,096 32,0
0,182 32,8
0,364 36
0,77 47,7
1,43 79,3

Intensite relative

1
1,02
1,05
1,15
1.53
2.54

c’est-a-dire que les dixiemes de seconde se comportent ici comme 
les centiemes avec le sciatique-gastrocnemien. En calculant pour la 
pente limite combien de fois 1’intensite du courant brusque est mul- 
tipliee au bout d’une seconde, on trouve en moyenne 4,4.

Pour K. Lucas, cette difference caracterise l’excitabilite de la 
substance musculaire par opposition a la substance nerveuse, dont la 
pente limite, trouvee ci-dessus, s’exprime par les chiffres 46 et 60 
au lieu de ce 4,4. Et il rappelle que von Kries, sur le gastrocnemien 
curarise de la Grenouille a trouve le meme seuil soit avec le courant 
brusque, soit apres un etablissemen4 lineaire durant 0 s. 125.

(1) Cette discussion viendra plus loin quand nous prendrons pour elle-meme la question des 
rapports du nerf et du muscle. -

Pour moi, il s’agit, dans l’experience de K. Lucas, de la difference 
entre le gastrocnemien et le couturier, ce dernier muscle ayant d’ail- 
leurs notablement change d’excitabilite pendant qu’il baigne dans la 
solution de Ringer, ainsi que K. Lucas l’a montre ; dans l’expe- 
rience de von Kries, il s’agit d’une action speciale du curare sur le 
muscle, action que je crois avoir bien misę en evidence (1). Quoi qu’il 
en soit, notons que le couturier de Crapaud, qui presente, dans les 
conditions ou I\. Lucas l’examine, une excitabilite relativement lente 
quant a la duree efficace du courant brusque, tolere des etablisse- 
ments relatiyement lents.

61. De mon cóte, ayant en vue 1’application de ce caractere d’exci- 
tabilite a une theorie du fonctionnement nerveux (1907), je m’etais 
servi de passages de courant croissant lineairement avec une certaine 
pente pendant un temps donnę, et revenant a zero suiyant la meme 
pente, soit aussitót (ondes isoceles), soit apres un temps court et mesure 
(ondes a plateau).

Pour cela j’avais repris 1’orthorheonome suivant le principe de 
vox Fleischl, sauf que 1’aiguille (en zinc amalgame) qui prend 
la' derivation sur la gouttiere circulaire remplie d’une solution de 
sulfate de zinc ne parcourait qu’un arc limite. Un volant horizontal 
assez lourd et monte sur un roulement a billes tres doux etait amene 
a une yitesse de rotation determinee ; par le jeu d’un declic, il entrai- 
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nait alors sur un quart de tour la potence legere portant 1’aiguille. 
Sur la fraction correspondante de la gouttiere etaient posees a des 
distances reglables trois ou quatre electrodes d’amenee du courant, 
les electrodes extremes reliees a un póle, la ou les electrodes medianes 
au póle oppose de la pile.

On obtenait la fermeture instantanee d’un courant constant pro- 
longe, dans les conditions du circuit, en soulevant la potence a la 
main, puis en plongeant brusquement Faiguille de zinc dans la gout­
tiere entre deux electrodes reliees au póle convenable de la pile.

La comparaison de la Grenouille au Crapaud (gastrocnemien excite 
par le sciatique, sur electrodes impolarisables) montre que chez 
les deux animaux un courant commenęant graduellement est moins 
efficace qu’un courant commenęant brusquement, mais cette dimi- 
nution d’efficacite est moindre chez le Crapaud {Bujo pulgaris') que 
chez la Grenouille {Rana esculenta).

Exemple. — Voici les voltages liminaires obseryes pour diverses 
ondes, sur une Grenouille et sur un Crapaud ; cet exemple parti­
culier est typique :

Courant indófini 
Fermeture brusque

Ondes isoceles 
Duree de la yariation 

0 s. 02
0 s. 03
0 s. 04

Grenouille

0,05

Crapaud

0,08

0,125
0,150
0,180

0,130
0,150
0,165

La difference est encore plus marquee quand on etablit un pla- 
teau ; si, apres une montee de trois centiemes de seconde, on main- 
tient Fintensite a sa valeur maximale pendant deux centiemes avant 
de redescendre en trois centiemes, le yoltage necessaire est, par rap­
port a 1’onde isocele de móme duree de montee, abaisse d’un tiers 
enyiron chez le Crapaud, d’un dixieme seulement chez la Grenouille.

Mais meme avec les ondes sans plateau, on voit qu’a mesure que 
1’etalement de Fonde augmente, le seuil apparent remonte beaucoup 
plus rapidement chez la Grenouille que chez le Crapaud ; dans 
Fexemple ci-dessus le seuil pour le courant brusque indefmi etait, 
comme c’est la regle, plus bas chez la Grenouille ; quand la montee 
dure trois centiemes, les yoltages necessaires sont egaux ; a quatre cen­
tiemes, le yoltage necessaire pour la Grenouille est plus eleue que pour 
le Crapaud.

Nous savons que si on prenait des ondes d’une formę quelconque, 
mais de plus en plus breves, au-dessous d’une certaine duree, il fau- 
drait releyer le yoltage ; et contrairement a ce que nous yenons de voir 
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avec 1’etalement des ondes, il faudrait, a mesure du raccourcissement, 
le relever plus rapidement pour le Crapaud que pour la Grenouille.

Mais 1’orthorheonome n’est pas apte a fonctionner sur des durees 
suffisamment breves ; pour obtenir des ondes de duree largement 
variable, toujours de meme formę, sauf 1’etalement de 1’abscisse, et 
presentant une phase ascendante qui occupe une proportion notable 
de cette duree, j’ai recouru a un dispositif tout autre (1908).

T

62. Double condensateur (fig. 23). — Sur le circuit de decharge 
d’un condensateur C, entre deux points quelconques a et b de ce cir­
cuit, plaęons une autre capacite, C', celle-ci fait pour 
ainsi dire court-circuit entre ces deux points, au debut 
de la decharge, de sorte que le courant entre a et b 
commence par etre nul : ce courant augmente a 
mesure que C' se charge, puis la charge de C aliant 
en diminuant, le courant vient bientót a diminuer 
aussi pour tomber a zero quand les deux capacites 
sont dechargees. Par un choix convenable des capa­
cites et des resistances, on peut largement varier cette 
decharge du double condensateur suivant une courbe 
calculable.

Soit R la resistance entre a et b, R' le reste de 
la resistance. Si C et C', R et R' sont quelconques, 
l’expression sera tres compliquee ; mais prenons 
C' = C, et R' comme un multiple de R, soit mR, on
trouve, en appelant i 1’intensite a l’instant t apres la fermeture du cir­
cuit de decharge, et V le potentiel de charge de la capacite C (e base 
des logarithmes naturels) :

R

bl__________
Fig. 23

V
R \/m2 + 4 (e~~st—e~s'1)

avec 2 + rn — m2 -f- 4
2 mRC

2 + zn + \/ m2 + 4
2 mRC

Une combinaison convenable pour l’experience consiste a placer la 
seconde capacite aux trois quarts de la resistance, c’est-a-dire prendre 
Rz = 3 R. Dans ce cas, en remplaęant dans la formule ci-dessus m 
par sa valeur 3 et effectuant, on obtient :

_ M15*\RC )

l’excitabilite en fonction du temps 9
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La courbe representant cette formule est figuree en trait plein sur 
la figurę ci-contre. Sur la meme figurę et a la meme echelle est repre- 
sentee a titre de comparaison, en trait interrompu, la courbe de l’in- 
tensite

V 0.251
i' =----- ■ e RC

4R

de la decharge ordinaire (c’est-h-dire de la meme capaeite C chargee 
au meme potentiel et dechargee sur le meme circuit R + R', la capa- 
cite C' etant supprimee.)

L’unite d’abscisse est RC ; si R (et par consequent R') est inva- 
riable dans une serie d’experiences, les temps seront proportionnels 
h C. On voit sur la figurę que la periode ascendante est sensiblement 

egale a 1,5 RC ; pour fixer les 
idees, soit R = 40.000 olims ; avec 
un centieme de microfarad, la 
duree de cette periode sera egale 
a six dix-milliemes de seconde ; 
avec un microfarad, a six centiemes 
de seconde. Nous arrivons a l’ordre 
de vitesse des yariations de courant 
etudiees avec 1’orthorheonome.

Voici un exemple des resultats 
obtenus sur le gastrocnemien de 
la Grenouille {Rana esculenta, exci- 
tation par le sciatique>. electrodes 
impolarisables).

Experience du 12 feyrier. — Temperaturę 15 degres. R — 40. 000w.

VOLTAGE LIMINAIRE

Capaeite 108 C. simple C. double

1 2,20 2,70
2 1,80 2,30
5 1,45 2,05

10 1,35 2,10
20 1,15 2,45
40 1,10 3,20
70 4,30

100 — 5,40

La serie des chiffres relatifs au double condensateur (3e colonne) 
montre, comme c’etait preyu, que le yoltage liminaire presente un 
minimum pour une eertaine duree. Quand la capaeite est de l’ordre 
du centieme de microfarad, nous retrouvons 1’influence de la duree 
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telle que nous l’avons etudiee dans le chapitre vi : le voltage decroit 
quand la capacite s’accroit. A partir du moment ou il s’agit de 
dixiemes de microfarad, nous trouvons 1’influence de l’etablisse- 
ment progressif qui diminue 1’efTicacite ; le voltage liminaire s’accroit 
avec 1’accroissement de capacite, c’est-a-dire avec la duree totale 
de l’onde ; disons mieux, avec la duree de la periode d’etablissement.

Quand on etudie avec ce dispositif des excitabilites plus ou moins 
rapides, soit par le caractere propre de 1’objet, soit par la tempe­
raturę, on voit la courbe se modifier et le minimum se deplacer con- 
formement a la relation deja reconnue. (L. et M. Lapicque, 1908.)

Exemples. — Sciatique-gastrocnemien de Rana esculenta a diverses 
temperatures (R — 15.000 "j).

Capacite 108 a 15° a 31°

1 5,8 6,5
2 4,9 5,5
5 4,2 4,8

10 3,7 5,0
20 3,7 5,7
50 4,2 7,4
70 4.6 8,5

100 5,2

Sciatique-gastroenemien de Buja vulgaris. Memes valeurs de resis-
tances.

Capacite 108 a 18° a 22’

1 6,0 6?7
2 4,8 5,5
5 3,6 4,4

10 3,1 3,9
20 2,9 3,9
50 2,8 -—
70 2,7 —

100 -2,7 4,2

63. Conclusion; excitations selectives suivant la duree. — J’avais
en vue, disais-je, lorsque j ’ai fait ces experiences, une application
particuliere des proprietes de ces ondes ; il n’est pas difficile, en
intercalant au besoin des resistancfcs convenables, d’obtenir que
pour les ondes breves le voltage liminaire du Crapaud soit lege-
rement en dessus de celui de la Grenouille ; on observe meme cette
difference, le plus souvent, sans aucune precaution speciale. Dans
ce cas, la courbe pour la Grenouille ayant passe par son minimum
avant celle du Crapaud et remontant quand celle-ci baisse encore)
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les deux courbes se coupent ; pour une serie plus ou moins longue 
d’ondes breves, le seuil de la Grenouille est au-dessous de celui du 
Crapaud; pour les ondes longues, c’est l’inverse. On en deduit imme- 
diatement la consequence suiyante : si Fon met les deux circuits 
d’excitation en deriyation l’un sur 1’autre, et qu’on fasse traverser 
les deux preparations par la meme decharge, on pourra, par un choix 
conyenable de la capaeite, c’est-,a-dire de la duree de 1’onde, obtenir 
une reponse dans l’un seulement des muscles en laissant 1’autre en 
repos.

L’experience est facile a realiser et donnę en effet regulierement 
le resultat cherche.

Cette excitation selective par la duree est interessante pour la 
theorie du fonctionnement des centres nerveux, car la decharge du 
double condensateur presente une formę analogue a celle de la 
variation electrique qui accompagne l’influx nerveux et qui parait 
bien etre une image exacte de cet influx, sinon se confondre avec lui.

Je n’insiste pas en ce moment sur cette application ; ce qui nous 
importe, c’est la conclusion suivante :

La brusquerie necessaire pour 1’efficacite de l’excitation electrique 
est non pas absolue, mais relative. Des 1’introductipn de cet ouvrage, 
j’ai montre, par la comparaison du muscle strie et du muscle lisse, 
que pour ce dernier la brusquerie ne semblait pas du tout necessaire. 
Fick et Engelmann deja avaient bien constate que les muscles lents 
tolerent des pentes tres douces sans cesser de repondre au courant. 
Les recherches de K. Lucas et les miennes montrent qu’une diffe­
rence de rapidite fonctionnelle relativement petite, telle qu’on peut 
Tobseryer entre les muscles homologues de deux animaux yoisins, 
se marque aussi bien sur la pente tolerable que sur la duree utile des 
excitations. La liaison entre ces deux aspects de l’excitabilite est 
manifeste ; il faut admettre qu’il s’agit dans un cas comme dans 
1’autre d’une meme propriete du tissu excite.

64. Durees comptant dans l’excitation par courants progressifs. — 
Mais quand on considere ces etablissements lineaires de courant, 
les durees qui entrent en jeu sont beaucoup plus longues que les 
durees interessantes pour les courants a debut brusque. Les chiffres 
relatifs au sciatique-gastrocnemien de la Grenouille obtenus par 
von Kries, K. Lucas ou moi portent tout de suitę sur des centiemes 
de seconde. II est vrai que les temps un peu longs n’ont plus de signi­
fication physiologique. A partir du moment ou l’on est arrive a la 
pente limite, on peut prolonger ad libitum la duree de 1’etablissement, 
on verra bien croitre la yaleur finale que doit atteindre le courant, 
cela n’a pas plus d’interet que la prolongation du courant constant 
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au delii du temps utile. Von Kries 1’a bien montre, par le simple rai­
sonnement :« Si la montee en 1/40 de seconde, dit-il, exige une inten­
site finale de 3, et qu’ensuite la montee en 1/20 de seconde exige une 
intensite finale de 6, nous comprenons que la montee en 1/10 de 
seconde en exigera une de 12, et ainsi de suitę ; le courant progressif 
lineaire indefmi pourra indefmiment monter suivant la meme pente, 
mais tout f effet utile est termine au bout de 1/40 de seconde auplus.» 
Si nous suivons le plan experimental de von Kries et de K. Lucas, 
a savoir la recherche du duńseur de l'e.Tci.tation pour le courant cons­
tant indefini precede d’un etablissement lineaire de plus en plus long, 
1’effet utile est complet dans le temps d’etablissement qui pour la 
premiere fois atteint la pente limite. Dans l’experience citee de von 
Kries, ce temps est sensiblement de 25 milliemes de seconde. Dans 
les experiences de K. Lucas sur la Grenouille, c’est entre 30 et 40 
pour les preparations vieillies, sans doute un peu au-dessous de 30 
pour les preparations fraiches ; sur le Crapaud, c’est 50 a 60.

I.’experience n’a pas ete faite, a ma connaissance, de couper en 
ce point le courant lineaire pour voir si reellement son effet excitant 
etait termine ; on trouvera plus loin une experience que j’ai faite sur 
un etablissement de formę en apparence bien differente mais qui pra- 
tiquement se ramene a celle-la.

En tout cas, il est sur que 1’action excitante se prolonge au moins 
durant ce temps d’environ 30 c pour la Grenouille et le double pour 
le Crapaud. C’est sensiblement 10 fois la duree de 1’action utile du 
courant constant a debut brusque. Von Kries avait ete tres frappe 
de ce fait, que pour sa plus petite duree experimentale d’etablisse- 
ment, a savoir 12 <r,5, duree enorme par rapport a 1’etablissement du 
courant brusque qui est au-dessous du dix-millieme de seconde, c’est-a- 
dire des centaines de fois plus rapide, il faut remonter fintensite dans 
une proportion relativement insignifiante comme de 1 a 1,3 ou 1,5 ; 
il en concluait que 1’etablissement aurait pu se faire, par exemple, 
en I millieme de seconde sans entrainer aucune diminution d’effica- 
cite. Fick avait, d’apres experiences directes, affirme qu’un etablis­
sement lineaire durant 10 secondes n’affectait en rien feflicacite du 
courant excitant applique a 1’Anodonte. II ne parait pas probable 
que 1’etablissement progressif diminue feflicacite du courant apres 
un delai pendant lequel son influence serait rigoureusement nulle. 
Mais on peut dire que jusqu’a une certaine limite, variable avec 
chaque excitabilite, la duree de la periode d’etablisseinent est prati- 
quement indifferente.

Outre la duree, il faut considerer la formę d’etablissement. 
Gildemeister (1904) operant sur le sciatique de la Grenouille avec 
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des courants a etablissement exponentiel gradue au moyen de la 
self-induction du circuit, a constate que la diminution d’efficacite 
commence & se faire sentir quand 1’etablissement dure plus de 0 cr,3; 
cet auteur trouve etonnant, par rapport a la loi de Du Bois-Reymond, 
que la diminution de derivee entre le courant brusque et cette pente 
n’ait pas d’importance. D’apres ce qui precede, nous pourrions trou- 
ver etonnant que la tolerance pour la progression ne depasse pas un 
temps si court. Je crois qu’il y a dans ce chiffre, souvenl cite, une 
erreur de position de la virgule ; j’ai obserye, en effet, dans des expe- 
riences recentes visant un tout autre but, que 1’etablissement du 
courant prolonge peut etre retarde eXponentiellement jusqu’a trois 
milliemes (et non trois dix-milliemes de seconde) sans diminuer son 
efficacite pour le sciatique-gastrocnemien de la Grenouille (§ 110). La

lecture du memoire de Gildemeister ne m’a pas montre par ou a pu 
s’introduire 1’erreur, mais j’ai revise mes experiences apres avoir aperęu 
la contradiction et je crois pouvoir repondre de mon chiffre. II 
me semble que celui-ci seul peut s’accorder avec les resultats de 
von Kries confirmes par ceux de Keith Lucas pour le courant 
lineaire, et aussi, pour les courants exponentiels eux-memes, avec 
d’autres experiences de Gildemeister publiees en 1913 (voir para- 
graphe suiyant).

Neanmoins il n’est pas possible de comparer directement un 
etablissement lineaire a un etablissement exponentiel ; la formę 
exponentielle entraine une beaucoup plus grandę diminution d’effi- 
cacite que la formę lineaire.

Une difference dans ce sens ne laisse pas que de paraitre un peu 
paradoxale. Soit (fig. 25) schematiquement le courant a etablisse­
ment lineaire OBX, et d’autre part, 1’etablissement par une courbe 
telle que OCB ; il semblerait que le courant OCBX doit, des deux, 
6tre le plus efficace. Une etude toute theorique ayant indique le con- 
traire, j’ai fait la verification experimentale.

Voici le dispositif instrumental (fig. 26) :
Au moyen d’une pile P (accumulateurs) et d’un reducteur de poten­

tiel AB, on etablit le long de la gouttiere XY d’un orthoreonome une 
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distribution de potentiel reglable. 1, 2, 3 et 4 sont des lames de zinc 
amalgame amenant le courant a da gouttiere avec les intervalles que 
Fon veut ; 1 et 4 sont reunis a un póle de la pile, 2 et 3 a 1’autre póle. 
a et b sont aussi des lames de zinc amalgame : le circuit d’excitation 
part de a, en face de 1, et reyient en b qui, mobile avec la potence de 
1’orthorheonome autour du point O, centre de 
la gouttiere, peut parcourir celle-ci de X en Y. 
Ce circuit a b est ouvert ou ferme au moyen 
d’un interrupteur M ; il comprend deux resis­
tances sans self, R et R', la seconde shuntant 
le nerf et les electrodes E ; en outre, par un 
interrupteur c, on peut mettre en derivation 
sur ce circuit, entre R et R', un condensateur C.

Cette instrumentation permet de faire passer 
dans le circuit d’excitation trois especes de 
courant :

1° La lamę b, etant fi.\će entre 2 et 3, c et 
M ouverts, en fermant M, on fait passer un 
courant constant a debut brusque ;

2° Dans les memes conditions, mais c ferme, 
>en fermant M, on fait passer un courant 
constant precede d’une croissance logari- 
thmique ;

3° La lamę b etant au yoisinage de X, M etant 
ferme, si b se deplace d’un mouyement uniforme 
de X en Y, on fait passer un courant lineaire 
(de 1 en 2), puis constant (de 2 en 3), puis 
decroissant dc (3 en 4).

Le circuit materiel etant le meme dans tous 
les cas, on est sur que les resistances sont 
identiques, et qu’on peut exactement com- 
parer les intensites prenant pour mesures les 
differences de potentiel.

Pour le courant III, la gouttiere est graduee 
conference et la potence marche a la yitesse d’un tour par seconde. 
Aucune difficulte dans la mesure des temps.

Pour le courant II, voici le calcul : r etant la resistance de R, 
appelons ?•' la resistance du double circuit compose de R' et de E. 
Dans cette partie du circuit Fintensite du courant au temps t apres la 
fermeture de M est •

—AMMAAz— 
R’

en centiemes de cir-

c
i —------- ;r + r'
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f difference de potentiel entre a et b, c capacite de C, e base des loga- 

rithmes naturels. J’ai pris r = 6.104, r' == 1,2.104 soit ■ = 104

c
Avec la capacite egale a 1 mf., soit 10~6, -- — 10"2, un

centieme de seconde ; par consequent, le logarithme de l’expression 
ci-dessus egale 1, 2, 3... suivant que le temps egale 1, 2, 3... centiemes 
de seconde. Or, quand ce logarithme egale 4, le courant s’est approche 
de sa valeur limite a moins de 2 pour 100, c’est-a-dire que dans 
les conditions ci-dessus il a atteint pratiquement cette yaleur limite 
en quatre centiemes de seconde. Si 1’on-prend comme capacite 0,5 mf., 
c’est en deux centiemes de seconde qu’on arrive au meme resultat.

Quelle que soit la formę du courant, il faut avoir soin d’eliminer 
l’excitation d’ouverture, lorsqu’il s’agit des courants I et II ; pour 
cela, on pousse avec la main b au yoisinage de X ou de Y avant 
d’ouvrir M.

Voici les chiffres d’une experience :

Gastrocnemien de Rana fusca excite par le sciatique.

Voltage rheohasique, 0,25.
Courant progressif lineaire :

Temps de 1’ascension, 0 s. 02. Voltage liminaire 0,29.
— — 0 s. 04. — — 0,34.
Courant progressif logarithmique : 

Capacite, 0,5 mf. Voltage liminaire 0,47.
1 mf. — — 0,65.

Verification du yoltage rheobasique, 0,25.

Le diyiseur de l’excitation (au sens de von Kries) est, par conse- 
quent :

Periode d'etablissement 0 s. 02 : courant lineaire 1,15; courant loga- 
rithmique 1,88.

Periode d’etablissement Os. 04 : courant lineaire 1,36 ; courant loga- 
rithmique 2,60.

Une autre experience m’a donnę, pour le diyiseur de l’excitation. 
Etablissement de Os. 04: lineaire 1,46; exponentiel 2,10. Et une 
troisieme (meme duree d’etablissement) : lineaire 1,44 ; exponentiel 
2,80 (1909).

Aujourd’hui, en regardant ces chiffres de mes anciennes expe- 
riences en expose d’ensemble, et les comparant a ceux des auteurs, je 
me conyaincs que la difference est exageree; je crois que mes chiffres 
d etablissement lineaires sont errones ; 1’orthorheonome n’avait 
ete yerifie physiquement en aucune maniere, et cet appareil, malgre 
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son apparence simple, s’ecarte facilement de ce que l’on calcule pour 
lui ; les temps indiąues sont trop longs, je pense.

Mais, si elle doit etre reduite, la difference d’efficacite entre ces 
deux formes d’etablissement est pourtant reelle. Mes chiffres sur 
1’etablissement exponentiel sont entierement d’accord avec ceux 
que Gildemeister a publies quatre ans plus tard (1913), et qu’on 
trouvera reproduits au paragraphe suivant.

Si alors, abandonnant pour 1’etablissement lineaire mes propres 
chiffres, on prerid ceux de von Kries (§ 25) et de K. Lucas (§ 60), 
d’accord entre eux, pour les comparer a 1’etablissement exponentiel 
tel qu’il resulte de mes chiffres et de ceux de Gildemeister, egale­
ment d’accord entre eux, il subsiste une difference systematique bien 
manifeste.

Pour un meme retard, le diviseur de l’excitation est considerable- 
ment plus grand avec un etablissement exponentiel qu’avec un 
etablissement lineaire.

66. Durće utile des courants a croissance exponentielle. — En 1908, 
j’ai fait une determination experimentale de cette duree, en proce- 
dant comme pour les decharges de condensateurs, c’est-a-dire en 
cherchant a partir de quel moment on peut interrompre le courant 
sans rien changer a la reponse physiologique ; il faut seulement 
prendre gardę que le courant ne retombe pas brusquement a zero,, 
sinon on pourrait avoir une excitation d’ouverture.

La raison qui m’avait amene a realiser cette experience etait la 
discussion de 1’hypothese de Weiss et de Cluzet (voir § 52), a savoir 
que le courant electrique disposerait, sur un nerf donnę, d’un temps 
determine pour y produire l’excitation ; ce temps ecoule, que le seuil 
soit atteint ou non, toute action serait nulle et non avenue. Avec le 
courant brusque sur la Grenouille, la limite du temps utile est incon- 
testablement voisine de trois milliemes de seconde ; dans 1’hypothese 
ci-dessus, cette limite ne peut changer avec la formę du courant. Or 
toutes les experiences sur le courant progressif nous amenent a con- 
cevoir un temps utile beaucoup plus long ; c’est ce point que j’ai 
voulu verifier.

Avec un dispositif analogue au precedent, le condensateur etant 
dans le circuit, on etablit dans le nerf en fermant M, comme nous 
l’avons vu, un courant de la formę

f + r'\

Si alors au temps apres cette fermeture, on rompt le circuit au 
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Ył,r C
—-—t la yaleur 0,08, r'c etant d’ailleurs egal a r + r ’ s

meme point, 1’intensite etant alors /'j, le courant revient a zero sui­
yant la loi ordinaire des decharges de condensateurs.

_ l~~!ll === 6 r'c

c’est-a-dire avec une constante de temps plus grandę que dans la 
montee du courant ; si nous prenons r — r’ la constante de temps 
est double, la deriyee est moitie moindre, et cette yariation de courant 
sera surement inefficace. Tout 1’effet physiologique sera donc du 
au courant progressif jusqu’au temps

Dans l’experience realisee, on avait r = r' — 16.104 ; C = 10~6, 

ce qui donnę pour
0,16.

L’objet est un gastrocnemien de Grenouille excite par le sciatique ; 
seuil pour le courant brusque indefmi sous le yoltage 0,30.

L’onde definie ci-dessus, avec une yaleur de t± egale a un dixieme 
de seconde, exige un yoltage de 2,80.

On raccourcit progressivement la duree ; a 3 centiemes de seconde, 
1’effet est le meme ; a 2 centiemes, 1’effet disparait ; il faut remonter 
le yoltage a 2,90 pour atteindre le seuil avec cette duree d’ascension 
de la courbe ; a 1 centieme et demi, ce yoltage est inefficace ; il faut 
le.monter a 3,90 pour voir reapparaitre la plus petite secousse percep- 
tible. Comme contróle, on cherche de nouveau le yoltage liminaire 
pour une onde croissant jusqu’a 2 centiemes et demi de seconde ; 
on trouve 2,80. Ainsi, avec un courant progressif de cette formę, il 
est demontre directement que l’excitation s’accomplit en temps firti 
qui est de plusieurs centiemes de seconde, ne s’accroit nullement dans 
les instants suivants quoique le courant continue a monter.

La duree utile trouvee ici sur le sciatique-gastrocnemien de la Gre­
nouille, duree qui se defmit, comme on le voit, avec une assez bonne 
precision, concorde remarquablement avec le chiffre, 1/40 de seconde, 
deduit par von Krtes de ses experiences avec le. courant lineaire.

La concordance s’explique par ce fait que la partie utile de notre 
ćtablissement exponentiel se confond sensiblement avec une droite.

Suivant la courbe utilisee dans notre experience, pour t = 0,025, 
l’exposant de e atteint seulement la yaleur de 0,31 et le facteur 1—e~x 
la yaleur 0,27 ; calculees de 5 en 5 milliemes de seconde, les yaleurs 
successives de ce facteur sont, en arrondissant le second chiffre 
significatif 0,06, 0,12, 0,17, 0,22, 0,27. On voit combien ces yaleurs 
different peu d’une progression lineaire telle que 0,055, 0,11, 0,165, 
0,22, 0,275. A l’approximation des mesures experimentales c’est super- 
posable et l’accord de cette determination de duree utile avec les 
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experiences de von Krteb, K. Lucas et moi-meme s’explique fort 
bien.

II faut remarquer que le voltage applique etant 2,80, 1’intensite 
atteinte au moment ou l’onde cesse d’avoir un effet utile correspond 
Seulement a un voltage de 0,76 sur les resistances en jeu, soit deux fois 
et demie 1’intensite liminaire du courant brusque.

Pour des constantes de temps plus petites, c’est-a-dire des etablis- 
sements plus rapides, Gildemeister a fourni les chiffres suivants 
en 1913. II operait avec une self en serie, au lieu d’une capacite en 
derivation, ce qui donnę la meme formę exponentielle ou la constante 
de temps est alors le coefficient de self-induction divise par la resis­
tance ohmique du circuit (1).

Voici ses deux series de chiffres se rapportant a la Grenouille 
(sciatique-gastrocnemien), la premiere prise a une temperaturę de 
20°, la seconde de 15°.

Duree Voltage Temps
d’etablis«ement liminaire utile

— — —
0 21 0,2
0,7 25 0,4
2,4 45 1,6
7,7 79 2,3

0" 27 0,3
0,9 30 0,8
3,0 45 1,8
9.6 63 2,3

67. Quantite utile. — Sur les chiffres de mon experience ci-des­
sus, il m’a paru interessant de calculer le rapport entre la quantite 
debitee par la partie utile du courant progressif et celle que debiterait 
le courant liminaire brusque durant le meme temps ; en prenant pour 
mesure de cette derniere le produit du voltage par le temps en mil- 
liemes de seconde, il vient 25 X 0,30 = 7,5 ; la mesure pour le courant 

. 25 X 0,76 .lineaire est ------ -------= 9,o, ęt pour le courant exponentiel 10 et

quelque chose. Soit un rapport de 4/3 environ, qui ne depasse que 
peu 1’unitę.

Mais nous savons que le courant constant a debut brusque n’avait

(1) Au lieu de la yaleur de cette constante de temps, G. donnę ce qu’il appelle le temps de 
moitie, soit la duree pour laąuelle 1’intensite atteint la moitie de sa valcur finale, duree egale 
aux 69 centiemes de la constante ; c’est une complication de calcul pour un avantage pedago- 
gique doutcux. Dans le tableau ci-dessous, je donnę comme precedemment en centiemes de 
seconde la duree pour laquelle 1’intensite finale est atteinte a 2 pour 100 pres, soit six fois le 
temps de moitie dc G.
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besoin de passer que pendant 3 milliemes de seconde. La quantite 
liminaire dans ce cas etait donc, avec les unites ci-dessus, seulement 
0,9. Tout courant brusque, plus bref, sous une intensite relevee en 
consequence, exciterait avec une quantite encore moindre.

Nous voyons donc que le courant progressif lineaire, aux environs 
de la pente limite, depense pour atteindre le seuil dix fois plus d’elec- 
tricite que le courant a debut brusque qui en exige le plus.
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ESSAIS DE THEORIE

CHAPITRE VIII

Theorie de Nernst

68. Toute la physiologie moderne, quand elle a fait effort pour cons- 
tituer une theorie physique de l’excitation electrique, a pris la concep- 
tion de Nernst pour point de depart. Voici comment Nernst lui- 
meme expose ce point de depart.

« On sait depuis longtemps que 1’organisme humain peut supporter 
des courants alternatifs relativement forts, s’il s’agit de tres haute 
frequence : par exemple, les courants de Tesla. A ce propos, on trouve 
encore souvent exprimee 1’opinion que les courants a alternances 
rapides passent uniquement par la surface du corps humain ; c’est 
ainsi qu’ils seraient inefficaces ; d’Arsonval s’est deja eleve contrę 
cette conception ; plus tard, on a demontre que, d’apres 1’electrodyna- 
mique, il peut se produire un ecartement notable des lignes de courant 
de Tesla dans les tres bons conducteurs comme les metaux, mais 
nullement dans les tissus organiques mauvais conducteurs et j’ai 
verifie experimentalement, au moyen de mesures de resistance, que 
les courants de Tesla occupent toute la section transversale des 
solutions salines.

« Mais alors se posait la question : sur quoi repose cette insensibi- 
lite ? J’ai pense tout de suitę a la condition suivante : les changements 
de concentration qui doivent se produire par un courant galvanique 
au sein des tissus organises deviennent de plus en plus petits avec la 
frequence croissante des courants alternatifs ; on peut donc expliquer 
ainsi la decroissance de l’action physiologique.

« D’apres nos connaissances actuelles en electrochimie, le courant 

i
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galvanique agissant sur un tissu organise, c’est-a-dire sur un conduc- 
teur de naturę purement electrolytique, ne peut produire autre 
chose que des deplacements d’ions, c’est-a-dire des changements de 
concentration ; nous concluons donc que ces derniers sont necessaire- 
ment la cause de 1’effet physiologique. Les courants alternatifs pro- 
duisent des changements de concentration dans deux sens opposes, 
suivant la direction du courant ; si ces changements atteignent une 
certaine valeur, l’action physiologique devient sensible, c’est-a-dire 
le seuil de l’excitation est atteint.

« Or il est possible de calculer ces changements de concentration 
sans etre oblige de faire appel a des representations trop particulieres. 
On sait que dans un tissu organise la composition de la solution 
aqueuse qui formę le conducteur electrołytique n’est pas partout la 
meme et, en particulier, qu’elle est differente a Finterieur et a l’exte- 
rieur des cellules ; des membranes semi-permeables empechent l’ega- 
lisation par diffusion. Ce n’est qu’a ces membranes que des change­
ments de concentration peuvent resulter du courant ; au sein d’une 
solution homogene, le courant ne peut pas avoir un tel effet, puisque 
dans chaque element de yolume, a chaque instant, il entre autant 
d’ions qu’ił en sort. Au contact des membranes semi-permeables, 
par contrę, il doit se produire des changements de concentration, car 
le courant amene la certains sels dont la membranę empeche le trans­
port ulterieur, d’autres sels qui sont en etat de traverser la membranę 
assurant la conduction du courant.

« Traitee au point de vue de la physique-mathematique, cette con­
ception a conduit a une loi simple pour les relations entre l’excita- 
tion physiologique et la frequence du courant ałternatif ; des 
recherches detaillees executees sous mon inspiration ont fourni pour 
cette loi une confirmation experimentale que je puis qualifier de tres 
saisissante.

« Quand un courant de densite donnee apporte a la membranę (ou 
en ecarte) une quantite de sel correspondante, ił se produit en meme 
temps, par suitę de la diffusion, un certain retour de ce sel en sens 
inverse ; le changement de concentration est ainsi conditionne par les 
effets opposes du courant et de la diffusion.

« Pour un courant de formę quelconque, l’excitation naitra quand le 
changement de concentration a la membranę aura atteint une cer­
taine yaleur. C’est-a-dire que nous posons comme condition generale 
pour le seuil de l’excitation

C — Co = A

« (A est une grandeur positive, Co la concentration primitiye, C 
la concentration realisee). »
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69. Considerons un courant alternatif dont Fintensite est

i = a sin nt

(t est la variable temps, a, 1’amplitude maximale du courant, et 
n

5—le nombre de periodes par seconde). Si le courant de densite 1 

apporte une ąuantite s de sel dans 1’unite de temps, le courant ci- 
dessus apporte en un temps dt la ąuantite (su sin nt) dt qui est irnrne- 
diatement soumise a la diffusion en sens inverse. Appelant x la dis­
tance de la membranę, comptee en sens inverse du transport du sel 
par le courant, nous avons

dc 
sa sin nt = D —- 

dx

(D, coefficient de diffusion).
A une distance suffisante de la membranę, la concentration n’est 

pas changee
C = Co pour x — o°

Au surplus, s’applique en tout point l’equation bien connue de la 
diffusion.

dc d2c
dt dx2

Pour raison de simplicite (geometriąue), on considerera un cylindre 
droit de solution compris entre deux membranes paralleles.

Les eąuations de la diffusion pour les substances dissoutes peuvent, 
alors, etre ramenees a certaines eąuations etudiees par Fourier et 
d’autres pour la propagation de la chaleur. On trouve dans les travaux 
de ces mathematiciens les integrales necessaires •, elles sont fort com- 
pliąuees. Mais si nous considerons la variation de concentration uni- 
ąuement a la membranę meme, c’est-a-dire pour x = 0, et pour 
les valeurs de temps assez grandes, ąuand on est arrive au regime 
permanent, on obtient simplement :

C _ Co = V^\/P sin / nt + 
as \ 4 /

Ce qui est d’ailleurs l’expression deja donnee par Warburg en 
1899 pour la polarisation des electrodes par les courants alternatifs. 
Si on considere un courant alternatif qui ne soit pas purement sinu- 
soidal, on arrive a une eąuation analogue

c—co= yWJŁsy
as
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—y etant une somme de sinus telle que sa valeur maxima ne depend 
pas de n, mais est proportionnelle a a. Le resultat est toujours le 
meme

Pout tout courant alternatif, le changement de concentration considere 
est inoersement proportionnel a la racine carree de la jrequence.

Nernst s’occupe alors de la verification physiologique.
Deja avant 1899, von Kries avait etudie quantitativement sur 

le sciatique-gastrocnemien de la Grenouille 1’efficacite des courants 
alternatifs produits au moyen d’appareils d’induction rotatifs (1) ; 
faute d’instruments de mesure directe, qui n’existaient pas a cette 
epoque, les valeurs donnees ne peuvent etre considerees, dit Nernst, 
que comme approchees. Telles quelles, bes experiences donnent, pour 
une serie de frequence de 100 a 1000 par seconde, des seuils qui 
s’elevent de 38 a 102 (temperaturę 4°) de 27 a 69 (temperaturę 20°) 
de 58 a 113 (temperaturę 37°) (2).

Nernst fait le calcul sur les valeurs intermediaires ; il trouve que 
de 300 a 1.000 la loi est tres sensiblement la racine carree, mais pour 
100 par seconde, le seuil est toujours au-dessus de la loi precedente, 
et l’ecart est de plus en plus marque avec l’elevation de la tempera­
turę.

70. A la demande de Nernst et sous son contróle, Zeynek entre- 
prend de nombreuses series de determinations, avec de bonnes 
mesures physiques de 1’intensite, dans les conditions physiolo- 
giques suivantes : l’experimentateur plongeait la pulpę de deux de ses 
doigts dans deux petits vases pleins d’eau disposes de faęon a former 
electrodes impolarisables, et cherchait le seuil de la sensation. Les 
ondes etant produites par deux appareils differents suivant la fre- 
quence, la loi de la racine carree se verifie assez bien d’une part entre 
5 et 110 par seconde, d’autre part entre 600 et 4.500 par seconde ; mais 
les deux lois ne se raccordent pas entre elles. D’autres series de mesure 
physiologiques ont ete faites par Nernst et Barratt sur la prepa- 
ration neuromusculaire de Grenouille ; a titre d’exemple la serie 
la plus large comme intervalle de frequence va de 105 par seconde, 
avec seuil de 0,81, a 2.230 par seconde, avec seuil de 3,85. Le seuil 
calcule par les auteurs i = 0,0079 \/n, passe a 3 pour 100 au-dessus 
des valeurs moyennes et donnę pour les valeurs extremes 0,78 et 
3,73, soit 3 et 4 pour 100 au-dessous des valeurs obseryees, c’est-a-dire

(1) Dans l’historique de cet ouvrage, consacre a l’excitation par un seul passage de courant, 
je n’ai pas mentionne ces recherches, ou le phenomene physiologique est complexe et. mai deter- 
mine comme nous allons le voir plus loin.

(2) Par les valeurs extremes on voit immediatemcnt que le seuil s’eleve avec Ja frequence, 
maisle rapport reste toujours au-dessous de y/10 etil est d’autant plus petit que la temperaturę 
•est plus elevee.
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que la formule, si elle ne s’ecarte pas beaucoup des valeurs observeeś, 
presente neanmoins une divergence systematique.

D’ailleurs, quand Nernst essaye de passer a ce qui est, au sens 
moderne, la haute frequence, soit avec Zeyneck, en employant les 
decharges oscillatoires d’une frequence de l’ordre du million, soit 
avec Barratt au moyen d’un arc chantant, il n’obtient pas de resul­
tats satisfaisants.

Einthoven, qui a repris un an apres Zeynek l’excitation par 
decharges oscillantes, n’a pas retrouve du tout la loi de la racine 
carree, non plus que Wertheim-Salomonson quelques annees plus 
tard. Apres une discussion theorique sur la legitimite de tel ou tel 
calcul, Nernst est oblige de reconnaitre que pour les hautes frequences 
il est bien possible que le seuil soit notablement plus eleve que ne le 
comporterait la loi de la racine carree.

En resume, la confrontation avec l’experimentation physiologique, 
que Nernst escomptait comme une « verificatión saisissante », ne 
nous montre qu’une approximation trop lachę pour etre demons- 
trative. Elle permettrait meme de conclure contrę la validite de la 
loi si elle-meme etait, dans le cas particulier, susceptible d’une inter- 
pretation rigoureuse.

Les recherches de Zeynek etaient, comme dispositif operatoire, 
d’une simplicite rudimentaire : deux doigts de l’experimentateur sur 
deux electrodes, mais combien compliquees dans leur mecanisme 
physiologique ! II s’agit d’une sensation, c’est-a-dire d’un aboutisse- 
ment a 1’ecorce cerebrale dont le seuil d’excitation est perpetuelle- 
ment en yariation ; du cóte de la peripherie, il s’agit d’une sommation 
d’excitations dont chacune peut etre ineflicace, car nous trouvons 
toutes les conditions pour 1’addition latente ; cette derniere compli- 
cation se retrouve fatalement dans toutes les experiences portant sur 
des courants alternatifs un peu frequents. C’est pourquoi la verifi- 
cation physiologique, sur cette formę de courant, ne peut etre que 
grossiere et ne permettait en aucun cas d’affirmer l’exactitude d’un 
raisonnement aussi rigoureux. II faut juger celui-ci sur d’autres 
formes de courant excitant, notamment sur le passage de courant 
constant limite qui olfre des conditions plus simples, mieux definies. 
et qui a ete physiologiquement etudie a fond.

71. Nernst aborde cette etude dans son memoire de 1908. Mais 
d’avance, il prend soin de limiter le champ d’application de sa theo­
rie. « Recemment il a ete publie par Weiss et par Lapicque des mesures 
tres approfondies et exactes sur 1’action des courants brefs ; dans le 
present travail, j’applique ma theorie a cette espece d’excitation 
electrique ; j’espere que la verification numerique des observations

l’excitabilite en fonction du temps 10
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citóes mettra hors de doute que nous possedons une theorie exacte 
des excitations momentanees.

« Par contrę, l’excitation par le courant constant, ou en generał 
par des quantites d’electricite transportees durant un temps assez 
long dans une seule et meme direction, comme l’excitation par le 
courant alternatif a petite frequence, ainsi que je l’ai declare des 
le debut et comme le develóppement de ma theorie le montre 
indubitablement, reste en dehors du domaine de ma formule actuelle. »

L’auteur commence par expliquer les raisons pour lesquelles sa 
theorie ne cadrera pas avec les faits relatifs aux courants prolonges 
et aux courants progressifs ; mais nous ne le suivrons pas dans ce 
procćdś oratoire ; il est plus logique d’examiner d’abord la theorie 
elle-meme pour discuter ensuite la signification des limites que nous 
aurons rencontrees.

Rappelons que nous considerons un espace cylindrique compris 
entre deux membranes hemipermeables paralleles, rempli d’une solu­
tion d’electrolytes. Un courant electrique, suppose constant et d’inten- 
site i, apporte a une des membranes dans 1’element de temps une 
quantite de sel qui ne peut traverser la membranę et formę au voi- 
sinage immediat de celle-ci un exces de concentration ; il se produit 
donc aussitót un reflux suivant les lois de la diffusion.

La perturbation s’etend ainsi a quelque distance de la membranę, 
mais pendant ce temps sont arrivees de nouvelles quantites de sel 
qui refluent a leur tour sur les precedentes ; la perturbation gagne 
en grandeur contrę la membranę, mais gagne aussi en distance de 
plus en plus loin.

Tel du sable (1), lance contrę un mur pelletee a pelletee et s’eboulant 
sur lui-meme a mesure de son arrivee, va former un monceau dont les 
dimensions horizontales s’accroitront en meme temps que la hau­
teur. Le volume du tas sera toujours la somme des pelletees, mais la 
hauteur de ce tas s’accroitra moins rapidement que ce volume. 
Supposons que des murs, perpendiculaires au mur d’abord considere, 
empechent 1’eboulement transversal (ce dernier point traduit les 
conditions choisies par Nernst pour pouvoir integrer) ; le profil 
d’eboulement maintient la similitude des figures (ce profil est une 

cZc . 9 *
droite ; la courbe est convexe vers l’axe des x; mais a l’approxi- 

mation de notre raisonnement, on peut assimiler cette courbe aussi 
a une droite) ; on voit que le volume du tas est proportionnel au pro­
duit de la base par la hauteur ; quand la hauteur aura double, la 
base aura double aussi, et le volume aura pas consequent quadruple ;

(1) Cette image n’est pas de Nernst. 
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reciproquement, l’une des dimensions, la hauteur par exemple, 
croit comme la racine carree du volume : et dans le cas ou 1’apport de 
sable se fait regulierement, par quantites egales dans des temps egaux, 
la hauteur s’accroitra proportionnellement a la racine carree du temps.

L’analyse mathematique du processus physique conęu tel que le 
veut Nernst, a savoir rien que la diffusion pour contrecarrer 1’accu- 
mulation de sel en etalant celui-ci, va conduire exactement a ce resul- 
tat pour le voisinage immediat de la memhrane. Mais comme nous 
aurons a considerer la courbe compliquee que tout a l’heure nous avons 
simplifiee en une droite, nous allons citer la formule complete.

i etant constant, la quantite de sel apportee dans chaque element 
de temps est constante et egale a si.

On arrive pour l’exces de la concentration C sur la concentration 
Co, en fonction du temps t et de la distance x de la membranę a l’ex- 
pression

C — Co = isi\ Ń-F(y)

y etant une variable auxiliaire

et
27 2 \/Dt

F(y) = e-y2 — ?/©(?/)

ou 0 represente Yintegrale de probabilite

e~x* dx

dont on trouve un tableau de valeurs dans les recueils de formules.
Si on prend ;r = 0, on voit que F(y) se reduit a une constante

/- et la perturbation deyient 

C — Co = 2 si t
7tD

s, "et D etant des constantes, la perturbation apparait simplement 
proportionnelle a la racine carree du temps et a 1’intensite ; et 1’inten­
site necessaire pour avoir au bout d’un temps t quelconque une yaleur 
toujours la meme de la perturbation a la membranę est donnee au 
moyen d’une seule constante



148 ESSAIS DE THEORIE

Telle est la loi que Nernst propose pour la relation entre l’inten-
site liminaire et le temps.

72. II apparait immediatement que si t croit indefiniment, i dimi- 
nue toujours et tend vers zero. II y a la quelque chose de choquant 
pour le physiologiste ; le courant n’agit que pendant les premiers 
instants de son passage, disait deja Volta, et s’il n’a pas atteint le 
seuil pendant ces premiers instants, il ne 1’atteindra jamais. La regle 
est si fondamentale que Nernst ne pouyait l’ignorer ni la negliger.

En outre, son attention avait ete attiree par von Kries, au cours 
d’une correspondance amicale, sur 1’autre fait fondamental de l’exci- 
tation, a savoir que par un etablissement.progressif, on peut appliquer 
a 1’organisme. sans aucun effet, un courant qui, applique brus- 
quement, exciterait tout de suitę. « II est clair, dit Nernst, que les 
equatiors developpees ci-dessus ne conduisent pas a une telle con- 
sequence ; il s’agit ici de quelque chose de nouveau. Quoique nous ne 
nous occupions guere de ce phenomene, voulant plutót nous limiter 
a une theorie des excitants instantanes, nous devons du moins essayer 
de nous faire une idee de ce qui se passe.

« On peut se figurer que quelque transformation chimique dans le 
protoplasma, determinee par le changement de concentration a sa 
surface, y produise une sorte d'aceommodation. Ce phenomene se 
deroulerait suivant les lois des yitesses de reaction, et serait de naturę 
a releyer le seuil de l’excitation. Cette conception expliquerait que les 
changements de concentration qui se produisent tres vite ne donnent 
lieu a aucune aceommodation, les yitesses de reaction mises en jeu 
n’etant pas assez grandes, tandis que pour les concentrations lentement 
croissantes 1’accommodation peut se produire dans une large mesure.

« II faudrail alors ecrire, comme condition de l’excitation 

C —Co>A(l + B /‘(C —Co)dt 

admettant en premiere approximation que la yitesse de reaction 
en question est a chaque instant proportionnelle au changement de 
concentration. La yaleur de 1’integrale serait, pour les temps courts, 
negligeable vis-a-vis de 1’unite, et d’ailleurs plus ou moins conside- 
rable suiyant la yaleur numerique du facteur B dependant de la 
naturę de la preparation. »

Cette aceommodation intervient des que le temps est un peu long, 
meme avec les courants constants a debut brusque, et c’est une des 
raisons pour lesquelles le courant constant prolonge « reste en dehors 
du domaine de la formule », comme dit Nernst au debut de son 
memoire en une phrase que nous ayons citee plus haut.
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II donnę aussi des l’abord une deuxieme raison : le calcul a ete 
fait en supposant que la perturbation peut s’etendre par diffusion 
indefmiment ; mais 1’espace entre deux membranes n’est pas infini, 
au bout d’un certain temps les perturbations de signes opposes 
qui s’etalent a partir de deux membranes se faisant face vont se ren- 
contrer, et a partir de ce moment, 1’effet de chacune est d’amoindrir 
pour 1’autre 1’action du courant, et de lui imposer une limite, qui est :

x etant la distance de l’une a 1’autre membranę, Ct et C2 les concen- 
trations a chacune des membranes, concentrations qui doiyentrepondre 

Ci+C
a la condition —— = Co, la concentration initiale. Par consequent 

un courant tres faible ne pourra pas, comme il le ferait avec une dis­
tance infinie entre les membranes, produire une perturbation d’une 
valeur aussi grandę qu’on voudra avec un temps suffisamment long.

Mais alors quel est donc en fait le domaine dans lequel s’applique 
la loi de la racine carree ?

73. Discussion. — Nernst compare cette loi avec les chiffres de 
Weiss. L’accord n’est guere satisfaisant ; la constante ayant ete 
eyidemment cherchee au mieux, on trouve toujours un chiffre trop 
faible pour le courant le plus bref (enyiron 0 u,3) et aussi, pour la 
Grenouille, un chiffre trop faible pour les courants les plus longs, 
qui pourtant n’est pas encore bien long (enyiron 3 a). Si fon se 
rappelle que les experiences de Weiss mises sous formę d’une courbe 
de quantite donnent tres sensiblement une droite, Q = a -j- bt, on 
voit bien 1’ecart systematique de la formule de Nernst, qui pour 
la meme grandeur donnę une courbe concave vers l’axe des temps, 
Q = I< N ernst admet que, pour les temps courts, il s’agit d’une
erreur experimentale de Weiss ; mais pour les temps longs c’est 
1’accommodation qui intervient (deja a trois milliemes de seconde !).

Mais quoiqu’elle traduise rtioins bien les faits meme dans un si 
court interyalle, Nernst declare sa formule superieure a celle de 
Weiss parce qu’elle ne contient qu’une seule constante dependant 
de l’objet de l’experience.

Je vois dans cette unique constante une inferiorite. Ou donc trou- 
vera place la difference si grandę que nous avons vue d’un objet a 
1’autre pour 1’influence de la duree sur l’excitation ? Calculee par 
Nernst d’apres les experiences de Weiss sur quatre Grenouilles, sa 
constante K varie de 145 a 335 ; sur une Grenouille curarisee elle est 
de 270 et sur un Crapaud de 275 ; elle ne presente donc ni regularite 
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pour une espece, ni difference caracteristique comme ce devrait 
etre le cas ici, pour. une autre espece ou pour un muscle intoxique.

Mais c’est une constante globale :

K = (C — Co) 2 s

Le facteur C — Co represente une hauteur de seuil liee a des condi­
tions physiologiques non defmies ; il serait preferable que cette gran­
deur fut exprimee a part. Quant & la fraction a la droite de ce facteur, 
elle represente les conditions physiques de la polarisation. Le temps 
n’y intervient que sous formę de la cojistante de diffusion du sel 
arrete par la membranę ; comment expliquer par la que le temps a 
considerer dans le phenomene de l’excitation se compte tantót en 
milliemes de seconde, tantót en centiemes, en dixiemes, et meme en 
seeondes entieres ?

L’accommodation telle que Nernst la formulait plus haut reser- 
vait explicitement un coefhcient de vitesse relatif a la naturę de l’objet 
en experience. A-t-on le droit de la traiter comme un phenomene 
perturbateur et de la tenir en dehors de la theorie meme de l’excita- 
tion ? Mais avant de discuter les róles respectifs de la simple pola­
risation electrolytique et des phenomenes plus complexes qui doivent 
constituer reellement l’excitation, il est utile de voir les calculs de 
Nernst sur mes experiences.

Pour la Grenouille, deux experiences avec durees de 0,33 a 3 o 
sont citees et calculees ; memes resultats qu’avec les chiffres de 
Weiss ; divergence systematique. L’une des deux est celle que j’ai 
rapportee § 47 pour la comparer a la formule de Weiss. Nernst 

155 
compare la valeur experimentale aux yaleurs calculees ; i = ęr- ; 

puis fait le produit de chaque yaleur experimentale par y/1 corres­
pondant, produit qui devra‘it etre constant d’apres sa loi. Voici ces 
chiffres de Nernst ; j’y ajoute le pour 100 dont le chilfre calcule 
s’ecarte du chiffre obserye pour permettre la comparaison avec les 
ecarts que j’ai donnes pour la formule hyperbolique.

155
i\/ i.101.103 V71 Ecart %

0,33 270 0 155
0,66 191 2 152
1 155 0 155
1,5 126 0 155
2 110 — 4 163
2,5 98 — 12 178
3 90 — 20 194
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Tant par les ecarts que par la marche de i y/t, on voit fort bien que 
la formule de Nernst cesse de suivre les faits physiologiques a partir 
de 2 <7; le domaine ou Fon peut negliger Faccommodation est bien court ; 
il est vrai qu’il s'agit d’une experience faite a la temperaturę de 24°.

Yient ensuite une experience sur 1’Aplysie. Nernst a choisi, natu- 
rellement, celle du 18 avril (voir § 40) dont la courbe des quantites 
est nettement concave sur Faxe des temps, comme nous l’avons 
vu, parce qu’elle ne comporte que des temps relativement courts 
(relativement a 1’Aplysie, tres longs s’il s’agissait de la Grenouille 
puisqu’elle va presque jusqu’au l/10e de seconde). Voici le tableau 
qu’en donnę Nernst.

6,0

i. 102 i observe tVi.io2 Formule de Weiss

0,4 9,0 9,5 5,8 17,0
0,6 8,0 7,8 6,2 11,7
1,2 5,6 5,5 6,1 6,5
2,4 3,9 3,8 6,0 3,9
3,4 3,4 3,3 6,3 3,1
4,8 2,5 2,8 5,5 2,6
7,8 2,1 2,2 5,9 2,1

et il ajoute :
« Les experiences de Lapicque sont indubitablement conduites 

avec une extraordinaire precision; il y a entre le calcul et Fexperience 
un accord tel qu’on ne l’avait encore obtenu que dans les experiences 
faites par Barratt et moi ; il est bien permis de qualifier de sur- 
prenant le fait que l’excitation physiologique se prete non seulement 
a des mesures, mais a des determinations de lois avec une pareille 
exactitude. »

74. Domaine d’application de la loi de Nernst. — L’admiration de 
Nernst pour les experiences qui s’accordent avec sa formule n est 
point convaincante ; car, en realite, cet accord surprenant ne 
s’observe que sur une experience choisie; mes autres experiences sur 
1’Aplysie montreraient des ecarts analogues a ceux qui ont ete consta- 
tes chez la Grenouille. Neanmoins, il faut reconnaitre qu’il y a la 
plus qu’une coincidence.

Dans l’experience ci-dessus, la concordance se maintient remar- 
quablement tout au long d’une gammę de durees aliant de 1 & 20. 
soit le double de la gammę totale que la Grenouille peut pratiquement 
offrir a Fobservation ; ailleurs, d’une faęon generale, on trouve une 
portion de la courbe experimentale qui, rarement avec exactitude 
mais en gros, se conforme & la loi de la racine carree. Non point une
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portion au hasard, ce qui n’aurait aucune signification, mais regu- 
lierement celle qui concerne les temps courts. Tout au long du cha­
pitre V, nous avons etabli que dans cette region, la courbe des quan- 

est 
est

de

tites liminaires en fonction des durees 
concave vers l’axe des durees, ce qui 
la formę de la courbe i \/1.

J’ai longtemps hesite sur la valeur 
cette tessemblance sans precision ; sa portee 
m’est apparue un jour que, pour 1’ensei- 
gnement, voulant figurer en un seul tableau 
graphique la serie des excitabilites connues, 
j’ai eu recours aux coordonnees logarith- 
miques.

Portons en abscisse le logarithme decimal 
de la duree de passage du courant, en ordon- 
nee, le logarithme de Fintensite liminaire 
obseryee, diyisee par Fintensite liminaire 
des passages prolonges ; ce qui reyient a 
faire dans chaque cas egale a 1 cette inten­
site ; elle aura donc toujours pour logarithme 
zero ; ce sera le zero coinmun au-dessus 
duquel, pour des durees de passage syffi- 
samment courtes, le logarithme de Finten­
site liminaire se relevera en fonction de cette 
duree ; pour rendre ce releyement plus sen- 
sible aux veux, nous aurons encore a prendre 
Fechelle des ordonnees plus grandę, triple 
par exemple, de Fechelle des abscisses, 
comme on le fait en geographie pour dessi- 
ner le profil des montagnes.

Voici alors ce qu’il yient (fig. 27). Les 
points correspondant a un objet donnę se 
disposent suiyant une droite inclinee yenant 
se raccorder a la ligne de zero, par un arc 
d’assez court rayon ; les diyers objets sont 
dissemines le long de Fechelle des temps 
d’une maniere tres caracteristique. On com- 
prend que la serie des excitabilites natu- 
relles garnirait toute cette echelle, depuis 

seconde, jusqu’aux dizaines de seconde. C’est les dix-milliemes de
une bonne illustration de cette notion de yaleur differente du temps 
a considerer que nous developpons depuis le debut de cet ouyrage. 
Les exemples du chapitre V sont des echantillons suffisamment
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assortis de cette large gammę. Mais voici comment une telle repre- 
sentation montre la signification generale de la loi de Nernst.

Les points experimentaux ainsi portes en graphiąue sans preoc- 
cupation theorique jalonnent toujours des droites paralleles entre 
elles ; c’est-a-dire que, dans la formule generale qui leg represente,

la pente b est la meme ; et si nous tenons compte des echelles choisies,

y = a — bx

site liminaire i a Fintensite liminaire A pour les courants prolonges ; 
x est le temps de passage.

C.haque droite represente donc l’equation suivante :

log i — Jo

c’est-a-dire, identiquement,
Aa

A et a etant des constantes, c’est la loi de Nernst.
D’apres la figurę (la representation logarithmique attenuant, 

d’ailleurs les irregularites), il est manifeste que chaque courbe d’exci- 
tation suit cette loi dans un certain domaine, puis elle s’incurve 
pour se confondre avec la loi

c’est-a-dire

Fintensite liminaire cesse d’etre fonction du temps.
Cette allure donnę bien Fimpression qu’ilya deux temps dans l’exci- 

tation electrique ; pendant le premier temps le phenomene se deroule 
a peu pres suivant la loi de Nernst ; il est admissible qu’il s’agisse 
la des conditions necessaires pour obtenir, suivant 1’hypothese essen- 
tielle de cet auteur, une polarisation d’un niveau donnę ; puis vient 
un deuxieme temps ou 1’effet physiologique de cette polarisation 
semble contrecarre par un autre phenomene ; c’est bien 1’idee que 
Nernst a cherche a traduire sous le nom d’accommodation, mais en. 
quoi peut consister ce deuxieme phenomene ?

75. Nernst en a fait une transformation chimiąue, en avouant que 
1’hypothese est aventuree, et, sans chercher a preciser, il s’est con- 
tente d’indiquer qu’il voyait bien Finteret de la question.

« On ne doit considerer cette accommodation que comme une hypo­
these de travail, mais elle semble precieuse en ce sens, car elle pose 
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des questions bien determinees pour un effort experimental ulterieur. 
Neanmoins, je ne me serais pas hasarde a exposer ces considera- 
tions s’il n’y avait quelques faits d’experience qui peuvent recevoir 
par la, me semble-t-il, une explication simple.

1° « Demandons-nous ce qui arriverait, si un objet s’etant habitue 
a un courant constant intense etabli progressivement, on rompt 
brusquement ce courant. II es.t evident que les changements de 
concentration produits par le courant s’evanouissent aussitbt, avec 
une rapidite bien plus grandę qu’ils ne s’etaient etablis sous 1’action 
du courant lentement croissant. Comme 1’accommodation preala- 
blement produite ne retrocede que lentement, le protoplasma ainsi 
accommode se trouve subitement place devant une concentration, 
a laquelle, pour ainsi dire, il n’est plus habitue et nous avons la con­
dition pour une excitation. Ainsi se trouverait explique assez naturel- 
lement, il me semble, le phenomene bien connu de l’excitation d’ou- 
verture.

2° « La grandeur B introduite ci-dessus, ou, en termes plus gene- 
raux, la vitesse de reaction de l’accommodation, doit, comme toutes 
les vitesses de reaction, augmenter avec la temperaturę. Par conse- 
quent, il faut s’attendre que le domaine de 1’accommodation 
s’agrandisse avec l’elevation de la temperaturę ; par exemple, avec 
des courants alternatifs de frequence decroissante, la validite de ma 
formule doit cesser d’autant plus tót que la temperaturę est plus 
elevee. C’est ce qui se rencontre en effet dans les observations de 
von Kries. » (Citees plus haut.)

On voit que cette deuxieme partie de la theorie est bien vague 
et en meme temps elle est assez risquee, par exemple quand elle 
affirme que la polarisation s’evanouit rapidement. Et puis quelle 
reaction, ou quelle familie de reactions peut-on imaginer pour que 
B puisse correspondre a toute la serie des diverses excitabilites cons- 
tatees en fait, c’est-a-dire varier dans le rapport de 1 a 100.000 ?

D’autre part, il n’est pas satisfaisant pour 1’esprit de se limiter a 
la premiere phase, car c’est laisser en dehors de l’explication physico- 
chimique 1’essentiel du phenomene de l’excitation ; l’irritabilite reste 
inaccessible ; la polarisation est 1’intermediaire entre le courant elec- 
trique et la matiere vivante postule depuis Pfluger et Bezold ; 
c’est ce point de vue seulement, et on voit qu’il est secondaire, qui 
a ete eclairci et precise par Nernst.

Mais la voie physico-chimique est ouverte vers de nouveaux pro­
gres. Toutefois, il me parait necessaire de pratiquer une ventilation 
parmi les idees apportees par Nernst. Nous allons essayer de recons- 
tituer la marche de la pensee de cet eminent esprit, en faisant a 
chaque pas la critique des elements de sa construction.
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76. Discussion des conceptions physiques prises comme bases. — 
Au point de depart, il s’agit simplement d’expliquer 1’inefficacite 
physiologique des courants de haute frequence.

D’un de ces coups d’oeil synthetiques qui precedent et dominent 
toute analyse et qui caracterisent le genie, Nernst aperęoit qu’& 
la base du probleme il y a une polarisation electrolytique, et a partir 
d.u moment ou on a pose que le seul mecanisme possible pour Faction 
du courant electrique comme excitant est cette polarisation, la dimi- 
nution d efficacite des courants alternatifs avec leur frequence est 
evidente ; 1’effet physique de chaque onde etant detruit par une onde 
egale et de sens inverse, 1’effet physiologique peut ne pas etre atteint, 
meme par une onde tres intense, si celle-ci est tres breve et suńcie 
a tres bref intervalle de 1’onde contraire. On voit ainsi fort bien que 
l’excitation dans un tel cas n’a rien de commun avec 1’energie qui 
traverse 1’organisme en une ou plusieurs seeondes, et ainsi est resolu 
le paradoxe des lampes portees a 1’incandescence a travers le corps 
d’un homme qui ne sent pas le courant. Mais presque toutes les 
precisions ajoutees a ce principe sont critiquables. II n’etait meme 
pas besoin de faire entrer en ligne de compte la diffusion, dont le 
role precisement devient negligeable quand il s’agit de changement 
de sens du courant a chaque cent-millieme ou a chaque millionieme 
de seconde.

Nernst venait de s’occuper avec un grand succes de la polarisa­
tion des electrodes ; il en avait trouve la theorie aujourd’hui classique, 
et notamment eclairci, en y introduisant 1’etude precise de la diffu­
sion, le phenomene du courant restant, inexplicable avec 1’ancien 
schema de Helmholtz qui assimilait 1’electrode a un condensateur. 
II ne. pouvait pas penser polarisation sans diffusion et d’ailleurs, on 
ne saurait mettre en doute que, dans la matiere vivante comme 
ailleurs, en these generale, la grandeur acquise par une polarisation 
au bout d’un temps fini ne depend des effets opposes du courant et 
de la diffusion.

Mais il faut discuter 1’idee, posee par Nernst comme un principe, 
que le phenomene porte sur des sels, non sur des ions. Voici comment 
Nernst y est arrive.

Dans 1’organisme animal dont il laisse la structure dans le vague, 
il rapporte la polarisation aux membranes hemipermeables qui, 
imaginees par les biologistes, sont passees dans la Physique avec la 
notion de pression osmotique. II se fait de telles membranes une idee 
bien particuliere. Pour lui, c’est un milieu homogene, ou les carac- 
teres de solubilite sont nettement autres que dans les milieux de 
part et d’autre ; il a realise un modele physique de cette conception, 
en plaęant au fond d’un tubę en U une certaine quantite d’un sol- 
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vant organique entre deux solutions aqueuses, et il a etudie experi- 
mentalement les proprietes de ce modele (1902). L’hemipermeabilite 
dans ces conditions, Nernst y insiste en toute occasion, concerne des 
sels et non des ions ; ainsi une couche de benzol est impermeable 
a presque tous les sels, mais laisse facilement passer 1’acide benzoique 
non dissocie, parce que ce corps est facilement soluble. Avec une 
couche de phenol, on peut obtenir aux surfaces de separation une 
polarisation electrolytique et celle-ci est constituee par 1’accumula- 
tion ou la rarefaction de certains sels ; les anions et les cations sont 
arretes en proportion electriquement equivalente, et les differences 
de potentiel ne sont causees que par la difference de concentration.

Or je ne puis admettre dans 1’organisme des membranes hemiper- 
meables repondant a ce schema. La disposition reelle de ces mem­
branes, telles que les affirme surtout la physiologie vegetale, est 
restee fort enigmatique ; pour ma part, je revoque en doute meme 
leur existence (1), et je ne vois dans la matiere vivante qu’une serie 
de phases colloidales non miscibles, directement contigues ; pour 
Nernst c’est le protoplasma cellulaire tout entier qui constitue un 
milieu homogene, un solvant particulier, et comme tel, une membranę 
hemipermeable par rapport au suc cellulaire. Sans compter qu’il n’y 
a pas de suc cellulaire en generał chez les animaux, la conception 
du protoplasma-membrane, qui regnait en effet il y a un demi-siecle 
et davantage, s’est montree insulfisante et a fait place a la concep­
tion d’une membranę cytoplasmique (plasmahaut, peau du proto­
plasma, disent les Allemands), pellicule theorique reductible, il me 
semble, malgre l’individualisation que de Vries lui a conferee sous 
le nom de tonoplaste, simplement a la surface limitante du proto­
plasma. Quoi qu’il en soit de cette derniere conception, et meme si 
la membranę hemipermeable possede une existence propre, comme 
alors elle est extremement mince et n’apparait pratiquement pas sous 
le microscope, on ne saurait la traiter comme une couche de solvant 
homogene fortement differencie de 1’ambiance. La polarisation, dont 
l’evocation dans les tissus par le courant electrique n’est pas douteuse, 
peut et doit avoir son siege ou du moins son point de depart a chaque 
surface de separation de deux phases, mais il n’y a aucune raison 
d’admettre que les anions et les cations vont s’accumuler ou se rare- 
fier en proportion equivalente comme dans le tubę de Nernst et 
Riesenfeld ; la perturbation doit bien plutót consister, comme dans 
la polarisation en generał, en particulier comme dans la polarisation 
de la membranę de ferro-cyanure de cuivre etudiee par Ostwald en

(1) Annales de Physiologie el de Physicochimie biologiąue, n° 1, 19'25. « Les cellules sont-elles 
entourees d’une membranę semi permeable ? »
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une accumulation, suivant le signe, soit d’anions, soit de cations. Et, 
s’il en est ainsi, il y a plus d’un facteur important de change dans l’evo- 
lution du phenomene complexe de fexcitation.

Continuons a suivre le fil des idees de Nernst. II pose, comme nous 
avons vu, les equations differentielles de la polarisation dans le cas 
du courant sinusoldal et arrive a une integrale inextricable ; par une 
simplification arhitraire, il limite le probleme d’une part, au maxi- 
mum de la perturbation en fonction de la distance, d’autre part au 
regime realise apres un temps tres long ; c’est ainsi qu’il arrive a la 
loi tres simple d’une polarisation inversement proportionnelle a la 
racine carree des frequences. II passe immediatement a la comparai- 
son de ce resultat avec les seuils physiologiques, car il a d’emblee 
et sans discussion identifie quantitativement l’excitation et la pola­
risation. Sur ce terrain tres complexe de l’excitation par cou­
rants alternatifs la concordance est douteuse, sinon mauvaise, mais 
il la trouve excellente, et cherche a generaliser sa loi de l’exci- 
iation. Raisonnant pour le courant constant de la meme faęon 
que ci-dessus, il arrive a trouver que 1’intensite liminaire devrait 
■etre inversement proportionnelle a la racine carree du temps de 
passage.

Cette fois, devant le desaccord flagrant avec l’experience univer- 
selle, il se resout a limiter le domaine de sa loi aux durees tres breves, 
et, pour expliquer cette limitation, ainsi que finefficacite des courants 
progressifs, il imagine une accommodation, qui est en somme l’aban- 
don du terrain physico-chimique.

On disait au temps de Du Bois-Reymond : « L’excitation exige 
un « courant brusque », et on ne voyait pas pourquoi. Ce que dit 
Nernst revient a ceci : « II faut une polarisation brusque », et on ne 
voit pas beaucoup mieux pourquoi ; 1’auteur lui-meme n’a pas grandę 
confiance dans son appel, reste bien vague, aux vitesses de reaction 
■chimique. Combien de fois, soit au prealable, soit en presence 
des faits, n’insiste-t-il pas sur la limitation de sa loi aux courants 
brefs !

77. Application aux dćcharges de condensateurs; thćorie d’Eucken. 
— A 1’instigation de Nernst, Eucken (1908-1911) a essaye de traiter 
la polarisation par decharges de condensateurs sur la base de la theo­
rie precedente. Des le debut il s’efforce d’eliminer par des procedes 
mathematiques la distance a la membranę et de resoudre le probleme 
-simplement pour x = 0. C’est encore tres complique.

Mais il y a un maximum en fonction du temps (comme cela doit 
•etre par evidence intuitive). L’auteur finit par ne considerer que ce 
maximum, et calculer seulement ce point.
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La polarisation (Pm, yariation de concentration en x — 0), est 
alors :

s V \/c
Pm = 1,082 .-Y

VZDzR (1)
(C capaeite du condensateur, R, resistance du circuit, V, yoltage de 
charge, D, coefficient de diffusion, s, equivalent electrochimique ; 
j’ai rectifie, d’apres un memoire ulterieur, le coefficient numerique 
qui etait deux fois trop petit, par suitę de 1’oubli d’un facteur 2 dans 
les calculs de Nernst ; (voir § 81, notę 1).

Ce maximum est atteint au temps :

t = 0,855 RC

apres lę debut de la decharge.
Reste a voir si l’excitation obeit a ces conditions, comme cela doit 

etre dans 1’hypothese que la polarisation au sens de Nernst en est 
la cause uniqu6 et directe.

L’equation I signifie que le yoltage liminaire yariera, toute chose 
egale d’ailleurs, en raison inverse de la racine carree de la capaeite. 
Eucken compare a cette loi une serie de chacun des experimenta- 
teurs suiyants : IIoorweg, Cybulski, Zanietowski, Waller, 
Hermann et Lapicque. Le resultat est le meme partout ; il y a une 
diyergence systematique ; les petites et les grandes capacites de 
chaque serie donnent des chiffres de yoltage plus eleves que les 
chiffres calcules, bien que les capacites moyennes aient ete calculees 
au-dessus des yaleurs experimentales. (C’est ce qu’il etait facile de 
preyoir, sachant que la courbe experimentale des produits VC est 
generalement une droite, puis que V \L donnę une courbe concaye 
vers l’axe des C.)

Eucken sę, souyient alors que 1’energie n’est pas constante ; 
mais experimentalement presente un minimum, « il faut admettre, 
dit-il, que c’est seulement au yoisinage de ce minimum que l’excita- 
tion est causee directement par le changement de concentration ; 
pour les decharges plus lentes, doit interyenir 1’accommodation ; 
pour les decharges plus rapides, il y a deformation, comme l’a demon­
tre Lapicque ».

Neanmoins, il reprend une de mes series sur le temps utile de la 
decharge (experience du 28 feyrier) et pour chacune de mes deter­
minations calcule la yaleur de la perturbation maxima Pm et l’ins- 
tant tm de ce maximum; et puisque l’experience montre un temps 
effectiyement utile tu generalement plus court que celui-la, il calcule 
aussi la perturbation Pu, produite a cet instant. En y ajoutant les
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produits V' y/t qui, d’apres la formule de Nernst appliquee a mes 
autres chiffres de la meme experience, mesurent la perturbation 
produite par le courant constant liminaire pour chaque duree de 
passage tu, il obtient le tableau suiyant (1) :

Donnees experimentales •
C X 103 . V tu X 103

100 0,106 1,81
10 0,123 1,54
5 0,140 1,35
2 0,185 0,93
1 0,255 0,63

Calculs de Eucken :
Im 103 Pm Pu v' \/r

60 0,586 0,168 0,142
6 0,211 0,158 0,136
3 0,168 0,150 ))
1,20 0,142 0,136 0,125
0,60 0,138 0,138 0,135

« Ce tableau montre, dit Eucken, que ce n’est pas a la concentra-
tion maximale que repond le nerf; il y a accommodation » et Eucken 
convient meme d'apres la cómparaison des yaleurs de Pu et de celles 
de V' y/1, que « pour les decharges de condensateurs, le nerf est plus 
sensible a 1’accommodation que pour le courant constant ».

Je suis entierement d’accord avec ces conclusions.
C’est-a-dire qu’en somme, pour les experiences examinees, il y 

a en generał un desaccord important entre la theorie deduite de 
Fhypothese de Nernst et les faits physiologiques. Mais il y a au 
contraire, d’apres le tableau ci-dessus, accord manifeste si on consi- 
dere seulement la derniere ligne, les chiffres qui se rapportent a la 
plus petite capacite; les temps utiles, obseryes et calcules sont si 
yoisins qu’EucKEN a eyalue au meme chiffre la perturbation dans 
les deux cas, et, en outre, cette derniere grandeur est pratiquement 
egale a la perturbation calculee pour le courant constant durant le 
meme temps. Or, cette experience, comme toutes celles qui ont ete 
essayees par Eucken, porte sur la Grenouille; nous avons vu l’impos- 
sibilite, sur cet objet, de yerifier la loi de Nernst relative au cou­
rant constant :

I<

_____________
(1) Les chiffres relatifs a la perturbation ne sont pas corriges de l’oubli du facteur 2, mais 

1’erreur qui subsiste ainsi ne change rien pour la comparaison de ces yaleurs entre elles.
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qui, au contraire, sur des excitabilites plus lentes, traduit bien les 
chiffres experimentaux dans un certain domaine. Nous devons pen- 
ser qu’il peut en etre de meme pour la loi

et d’ailleurs, nous savons deja que, sur ces excitabilites lentes, le 
lieu des produits VC n’est plus une droite, mais une courbe concave 
vers l’axe des C, comme la courbe K y/c.

En effet, voici ce que donnent nos experiences sur 1’Escargot 
(§ 58) :

Experience du 26 cwril :

v\/ c /-20 \v caIcul^v^)Capacite V observe

10,10 6,8 21 6,4
5 9 20 9
3 11,5 20 11,5
1 18 18 20

Experien.ce du 28 acril :

Capacite V observe
, /13’5 \

V calcule 1 4 - 1
\V c/

10,5 4 13 4,2
7 5,1 13,5 5,1
4 6,7 13,4 6,7
'2,5 8,2 13,0 8,5
1 14,0 14 13,5

L’accord est bon, et les quelques ecarts ne sont nullement syste-
matiques.

En outre, les durees utiles obseryees, sans etre parfaitement egales 
■a 0,85 RC, sont toujours de l’ordre de grandeur indiquee par cette 
loi, et ne s’en ecartent guere que de 20 pour 100 au maximuin, bien 
qu’elles varient entre elles d’un bout a 1’autre de chaque serie, dans 
le rapport de 1 a 8 ou 9.

Tandis que dans la serie examinee par Eucken, ces durees utiles 
ne variaient entre elles que de 1 a 3, mais pouvaient etre deux fois 
et quatre fois plus petites que RC, sans parler de la grandę capacite, 
ou la duree utile n’est pas le trentieme de sa valeur calculee (1).

(1) Eucken calcule d’autre part que 1’energie depensee par les diverses decharges pour pro- 
duire, en x = o, un changement de concentration donnę n’est pas fonction de la capacite ; 
de meme que le courant constant, quelle que soit sa duree, polarise egalement a energie egale ; 
autrement dit, la theorie de Nernst implique que la production d’une perturbation donnee 
exige, pour une formę donnee d’onde electrique, une quantite d’energie constante ; mais cette 
(juantite yarierait avec la formę de 1’onde. Ainsi Eucken calcule qu’il faut depenser 1,71
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En somine, la conclusion par rapport aux decharges de condensa­
teurs est la meme que par rapport aux passages limites de courant 
constant ; pour des ondes electriques breves, les choses se passent 
comme si l’excitation dependait uniquement de la polarisation sui­
yant la conception de Nernst ; puis, quand 1’electricite agit plus 
lentement, tót ou tard suiyant l’excitabilite consideree, suryient un 
desaccord croissant, avec la duree en cause, desaccord que Nernst 
et son ec.ole attribuent a un phenomene hypothetiąue non dófini 
nomme accommodalion ; ceci n’est guere qu’un mot.

fois plus d’energie avec une decharge de condensateur qu’avec un courant constant ; si on 
arrete la decharge aussitót que le maximum est atteint, il faut encore 1,41 d’energie au lieu de 1, 

Dans le memoire cite, il fait la comparaison sur deux de mes chiffres (tableau ci-dessus). 
la capaeite 2, et le courant constant durant 0 er, 93; il trouve que 1’energie de la decharge totale 
est 1,49 fois (et non 1,71 fois) 1’energie du courant constant. « Pour le moment, dit-il, les don­
nees experimentales ne sont pas suffisantes pour trancher defmitivement entre la theorie et 
le fait ; cela resultera d’observations futures. »

Mais Eucken a choisi pour cette comparaison un seul couple de determinations, et precise­
ment dans ce couple, le chiffre de 1’intensite pour le courant constant est manifestement enta- 
che d’une erreur par defaut ; mes autres mesures donnent sensiblement la meme depense d’ener- 
gie par le courant constant et par la decharge limitee a sa partie utile. Cela, pour les quantites 
calculees en admettant une self negligeable ; s’il y a un retard, celui-ci ne pourrait etablir de 
difference qu’en sens inverse de la theorie.

Nos experiences sur 1’Escargot publiees en 1911 donnent lieu a la meme constatation et 
cette fois sans grandę chance d’erreur ; je fais cette constatation seulement au cours de la 
rćdaction de cet ouvrage ; mais des 1910, a propos de la mesure de la chronaxie par le conden­
sateur, nous avions explicitemcnt annoncć, comme resultat de calcul, 1’egalite d’energie pour 
le courant constant liminaire sous voltage double du voltage rheobasique et la partie utile de 
la decharge de condensateur liminaire sous le meme voltage.

En 1911 Eucken, avec Miura, est revenu sur la question avec une serie nombreuse d’expe- 
riences faites specialement dans ce but sur 1’Homme et sur la Grenouille. Bien que 1’energie 
des decharges liminaires ait ete trouvee genćralement plus grandę que celle du courant cons­
tant, les chiffres obtenus ne lui donnent pas entierement satisfaction : « 11 y a des retouches 
a apportera la theorie de Nernst en ce qui concernedes decharges de condensateurs», conclut-il.

J’ajouterai que les experiences de ce dernier memoire me paraissent sans valeur ; les elec­
trodes sont en platine, donc polarisables ; on n’hesite pas a operer sur des temps de l’ordre 
du cent-millidme et meme du millionieme de seconde ; par contrę la resistance du sciatique de 
la Grenouille est evaluee a moins de mille ohms.

Je ne sais si vraiment, comme le dit Eucken, la verification de la theorie de Nernst exige 
entre les energies utiles des deux espóces d’onde la difference qu’il indique ; en tout cas, mes 
experiences parlent nettement contrę cette difference.

l’excitabilite en fonction du temps 11



CHAPITRE IX

Essais personnels

78. Essai provisoire a partir du schema de Helmholtz. — Une seule 
chose est surę ; c’est qu’il nous faut une explication complementaire 
pour obtenir 1’accord entre les lois physiques de la polarisation et les 
lois physiologiques de l’excitation. Ce qu’on doit chercher d’abord, 
c’est un phenomene antagonistę limitant dans le temps 1’action du 
courant. Le vieux schema de la polarisation suivant Helmholtz, 
moyennant une modification simple destinee a le rendre applicable 
aux tissus vivants, rendrait compte tres facilement d’une telle limi- 
tation suivant une constante de temps largement variable. Avant 
le memoire de Nernst que nous venons d’etudier en detail, connais- 
sant mai les travaux anterieurs de cet auteur, j’avais essaye de me 
servir de ce schema pour la theorie de l’excitation ; il y a encore 
interSt a voir ce qu’il peut fournir comme suggestion.

La polarisation d’une electrode metallique inattaquable (par 
exemple, une lamę de platine dans une solution aqueuse d’electro- 
lyt es) evolue en premiere approximation (et, bien entendu, tant qu’on 
reste au-dessous du voltage d’electrolyse franche) comme la charge 
d’un condensateur ; des ions d’un certain signe viennent s’accumuler 
sur la surface de 1’electrode ; cette surface par influence se charge 
du signe oppose ; nous avons ainsi, en presence l’une de 1’autre 
h distance moleculaire, deux couches d’electricite de signe contraire, 
comme sur les deux armatures d’un condensateur. On peut meme 
mesurer grossierement une capacite de polarisation de cette couche 
double, capacite proportionnelle a sa surface. En fonction de la force 
electromotrice polarisante et du temps, la polarisation se produit avec 
une vitesse qui va en decroissant a mesure que la force contre-elec- 
tromotrice de polarisation augmente ; on avait assimile la loi a celle 
de la charge des condensateurs, c’est-a-dire, sous force electromotrice 
constante, a une exponentielle du temps. On a constate depuis long- 
temps que 1’assimilation n’etait pas exacte, et notamment que lorsque 
les deux forces electromotrices sont egales, il continue a passer un
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certain courant. C’est ce dernier phenomene, notamment, que Nernst 
a explique par la diffusion.

Restons-en a l’approximation precedente, et considerons, au lieu 
d’une electrode de platine, une membranę (au sens le plus large 
du mot) polarisable ; celle-ci, de quelque faęon qu’on la conęoive, 
ne peut pas etre impermeable a tous les ions, puisque interposee par 
definition sur le passage du courant, qui reste notable apres polarisa­
tion, elle est necessairement traversee par le courant. II faut donc 
compliquer le schema de Helmholtz en ajoutant une derivation entre 
les deux armatures du condensateur.

Soit (fig. 28) r la resistance de cette derivation ; soit C la capacite 
du condensateur. Mettons chacune des 
armatures de celui-ci en communication 
avec un des póles d’une source de poten­
tiel constant et egal a V, la resistance 
totale des communications (sans self) 
entre cette source et le condensateur 
etant egale a R. Un calcul simple montre 
que le potentiel c auquel le condensateur 
sera charge au temps t apres 1’etablis- 
sement de cette communication est :

—ĄWWH/ldA-i—

'b
Fig. 28

R

Meme sans aucun calcul, il est facile de voir que le condensateur 
se charge en quelques instants, puis un regime s’etablit dans lequel 
le courant est constant et la charge du condensateur immuable.

Si donc nous supposons que l’excitation est conditionnee par cette 
charge, le seuil devra etre atteint dans les premiers instants ou bien 
il ne le sera jamais.

Precisons algebriquement, posons que le seuil sera atteint dans 
tous les cas pour une valeur finie, m, du potentiel de charge. Dans 
l’equation ci-dessus, remplaęons la variable u par la constante m 
et resolvons par rapport a V ;

R + r 1

Dans une experience donnee, R, r et C sont des constantes. L’equa- 
tion qui donnę le voltage liminaire en fonction de la duree de ferme­
ture est donc de la formę :

aV =
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Elle comprend deux parametres, comme la formule de Hoorweg ; 

c’est d’ailleurs en ecrivant - = (3 exactement celle qui resulterait de 

1’integration de ce que cet auteur a donnę comme loi elementaire, 

s = - e~°‘ (1).a

79. Loi exponentielle; yariation symetriąue des deux parametres. 
— Comparons cette formule exponentielle avec les resultats expe- 
rimentaux :

1° Pour t tres grand, e~- = 0, V = a. C’est-a-dire avec 1’accrois- 
ment de la duree de fermeture, le seuil tend vers une valeur finie ;

2° Suiyant la yaleur numerique donnee a t, la duree a partir de 
laquelle le seuil est atteint par ce yoltage minimum varie aussi lar- 
gement qu’on veut. Pour fixer les idees, V ne differe plus de a que de 

5 pour 100 quand - = 3; cette yaleur de l’exposant sera atteinte au 

bout de 0 s. 003 si t = 0 s. 001; au bout de 3 seeondes si t = 1;
3° Pour toute yaleur de t plus petite que celle ainsi definie, le seuil 

se releve sensiblement a mesure que t diminue et de plus en plus vite, 
tendant vers 1’infini pour t = 0.

L’allure generale de la relation experimentale est donc respectee. 
Mais si Fon regarde la concordance possible des chiffres, notamment 
par la courbe du produit Vt dont on saisit nettement les yariations 
autour de la droite correspondant a la formule hyperbolique, on trouve 
que l’exponentielle indique des yaleurs trop fortes pour les temps 
courts. La courbe des Vt est en tout point convexe vers l’axe des 
temps. Je n’insiste pas sur le detail des concordances ni des discor- 
dances ; la formule que nous savons theoriquement inexacte etant 
empiriquement inutilisable doit etre abandonnee. L’inter<st qui sub- 
siste se trouve dans 1’analyse des parametres.

R+ ry.— m---------
r

r
R + r

t= RC

Identifions les diyerses parties de notre schema physique aux 
dispositions yeritables de l’experience physiologique, en prenant 
comme base le dispositif ordinaire pour une excitation de sciatique 
de la Grenouille. R comprend : 1° la somme des resistances instrumen­
tales en dehors du nerf, y compris les electrodes impolarisables ; 2° la

(1) Et qui ne se confond pas avec la loi empirique, V = a -f- 
b_ 
t *
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resistance du segment de nerf interpose aux electrodes ; c’est un con­
ducteur electrolytique auquel peuvent s’appliquer les lois d’OiiM. 
Sa valeur est de 1’ordre de 105 ohms, la resistance du nerf seul donnant 
toujours plusieurs dizaines de milliers d’ohms. II faudrait encore y 
ajouter la resistance de membranę a 1’electrode qui n’est pas active, 
c’est-a-dire a l’anode quand on etudie l’excitation de fermeture: 
r est la resistance de membranę a la catode, la resistance ohmique, 
polarisation misę a part, telle que la donnerait par exemple la methode 
de Kohlrausii, entre le contact de l’electrode impolarisable et le 
cylindraxe. Evidemment fonction de la surface de contact de l’elec- 
trode, elle est inconnue dans sa grandeur reelle et meme difficile 
a definir experimentalement puisqu’il faudrait faire la part de chaque 
fibrę nerveuse en tenant compte des derivations par le tissu conjonc- 
tif. On peut neanmoins inferer son ordre de grandeur. r est toujours 

petit par rapport a R. Cela etant — - dilfere peu de —.

R + r 
Consequences pour le seuil du courant prolonge, V = m

r

r
1° Si on ajoute ou retranche des resistances instrumentales (sans 

self) au circuit d’excitation, il faut modifier proportionnellement le 
voltage ;

2° Si on change la surface de la catode, r varie en raison inverse de 
cette surface, V, par suitę en raison directe de cette meme surface. 
Ces deux consequences sont en accord avec les resultats experimen- 
taux classiques.

En ce qui concerne la constante de temps de l’excitabilite, t :
1° Un changement dans les resistances instrumentales ne la modifie 

pas sensiblement; elle comprend en effet au numerateur R et au deno- 
minateur R -f- r qui en differe tres peu :

2° Un changement dans la surface de la catode ne la modifie pas ; 
en effet, la capacite de polarisation varie evidemment en raison 
directe de cette surface ; et comme la resistance r varie en raison 
inverse, le produit Cr ne change pas.

Ces deux consequences sont en accord avec ce que j’ai demontre : 
invariabilite de la constante de temps, quelles quesoient les conditions 
instrumentales.

Voici le point veritablement interessant. Supposons un change­
ment de la membranę produisant une difference de permeabilite ; 
r varie. Alors a. et t yarient tous deur, en sens incerse Kun de 1’autre. 
Par exemple, si la permeabilite augmente, c’est-a-dire si r diminue, 
la formule implique que le seuil pour les temps longs se releve, et que 
la constante de temps diminue. Or, ce mouvement inverse des deux 
parametres s’observe_effectivement, en regle tres generale, chaque 
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fois qu’on fait subir au tissu excitable une modification physico- 
chimique. Un exemple typique, le premier qui ait ete reconnu, 
est 1’aetion de la temperaturę ; un echauffement produit la double 
yariation inverse. C’est un fait qui, pris enlui-meme, est d’alluretout 
a fait paradoxale. On voit comme le schema du condensateur a fuite 
applique a la polarisation de membranę l’explique naturellement, 
sans meme qu’il soit entre en conlpte pour 1’etablissement de la theo­
rie. Au moment, en effet, ou j’ai essaye la presente approximation 
(1907) je ne le connaissais pas au moins en tant que regle generale, 
et je n’ai meme pas a ce moment explicite cette conseipience de la 
formule. Posterieurement je l’ai retrouvś a la suitę des interventions 
les plus diverses : striction du nerf (1910), suppression ou restitution 
de Pion calcium (1914), action du chloroforme, de la cocaine (1914), 
etc. Cardot et Laugier l’ont particulierement mis en evidence dans 
1’electrotonus.

11 s’agit donc la d’une propriete fondamentale des tissus exci- 
tables qui doit trouver sa place dans toute theorie.

80. Expćriences physiques sur la polarisation des membranes. — 
Nernst s’est expressement eleve contrę mon idee de prendre 
un condensateur a fuite pour representer la polarisation de mem­
branę. J’admets fort bien que ce soit une representation inexacte, 
ou plutót incomplete, et je suis bien loin de nier le role que doit 
jouer la diffusion. Mais il n’y a nullement incompatibilite entre ces 
deux processus de depolarisation.

Le principal argument de Nernst contrę une depolarisation de 
naturę electrique a travers la membranę, c’est que la yaleur du 
champ cree par la difference de concentration des sels est extreme- 
ment faible. Cet argument tombe s’il ne s’agit pas de sels, mais d’ions, 
comme nous avons ete amenes ci-dessus a le penser (§ 76). En fait 
la polarisation des tissus fait apparaitre une force contre-electromotrice 
qui est loin d’etre negligeable ; et si nous nous representons les tres 
petites distances sur lesquelles s’appliquent ces differences de poten­
tiel, on voit qu’on peut avoir des champs assez forts. Dans un tel 
champ, tout electrolyte pour lequel la membranę ou la surface de 
separation de deux phases est permeable aura necessairement ses 
ions chasses en sens inyerse, et de telle faęon que leur deplacement 
tende a decharger la polarisation.

Je pense avoir demontre experimentalement sur un appareil 
physique l’existence d’une depolarisation par les ions transitants et 
1’importance de ce mecanisme pour l’excitation.

Soit un tubę formę de trois parties a, b, c, dont 1’ensemble est 
en formę d’U, les raccords ab et bc, rodes, pincent hermetiquement 
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deux membranes m et m qui cloisonnent le tubę ; ces membranes 
sont constituees par des disques de vessie de porc degraissee. On met 
en a et en c une solution de phosphate disodique saturee a froid, en 
b une solution de chlorure de calcium normale. II se formę au sein de 
chaque membranę un precipite de phosphate de chaux gelatineux, ce 
qui constitue, comme ł’a signale Pfeffer, une membranę semi-per- 
meable. Si maintenant on applique en a et en c une force electromo­
trice de 1’ordre du volt, il se produit une assez forte polarisation 
demontree, suiyant la definition primordiale du phenomene, par 
l’existence d’une force electromotrice de sens inyerse lorsqu’on a 
supprime la force polarisante.

Comme il est difficile d’avoir des electrodes surement et totale- 
ment impolarisables, on emploie des electrodes differentes d’une part 
pour polariser, d’autre part pour 
recueillir la polarisation ; c’est 
dans ce but que l’extremite des 
parties a et c est bifurquee ; les 
electrodes, elles-memes impolari­
sables, touchent les tubes a expe- 
rience par unliquide de meme com- 
position dans Fune ou 1’autre des 
branches de la fourche ; une legere 
pression pneumatique, par un dispositif facile a imaginer, fait au 
moment voulu varier simultanement le niveau du liquide d’une 
branche a 1’autre dans chaque fourche, de faęon a rompre le contact 
avec une paire d’electrodes pour 1’etablir avec 1’autre.

Le galyanometre avec lequel je mesurais la polarisation etait cer- 
tainement un peu lent pour donner des chiffres exacts ; Nernst 
me l’a reproche avec raison ; d’ailleurs, j’avais de moi-meme ete au- 
devant de cette critique. Mais le phenomene dont je veux parler 
maintenant est si gros que son existence ne peut etre par la misę en 
doute.

C’est celui-ci : si Fon remplace les solutions ci-dessus par les memes 
solutions etendues yolume a yolume avec une solution de chlorure 
de sodiuin normal, la polarisation est, pour une meme application du 
courant polarisant, considerablement diminuee en intensite et la 
depolarisation se produit beaucoup plus rapidement.

Si, dans l’un et 1’autre cas, on effectue Fexperience suiyant des 
conditions d’une mesure d’excitabilite, c’est-a-dire si Fon cherche 
pour diyerses durees de courant definies (i) quelles sont les forces 
electromotrices (V) qui donnent lieu a une polarisation toujours la 
meme, c’est-a-dire a une elongation du galyanometre toujours egale, 
on obserye la difference bien nette que yoici :
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ler cas :
l. (en seconde)

40
20
10

5
3
2

(en volt)

0,28
0,38
0,60
0,88
1,20
1,60

2e cas (la sensibilite du galvanometre ayant ete multipliee par 50. 
et 1’elongation etant toujours la meme).

t. (en seconde)

20
10

5
2

Vx (en volt

0,80
0,90
1.10
1,70

Les courbes de V et de Vt en fonction de t sont portees ci-contre

Les courbes des voltages liminaires ont l’une et 1’autre la meme 
allure que dans toutes les experiences phvsiologiques, mais la courbe. 
V2 s’approcbe de son asymptote horizontale pour des temps plus 
brefs que la courbe V1. Les courbes des ąuantites precisent la diffe­
rence. Q2 est une droite tres inclinee, comme pour un muscle rapide ; 
Q1; rectiligne pour les temps longs et moins inclinee, devient concave 
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vers l’axe des temps en approchant du zero ; c’est une courbe de 
muscle lent.

D’une experience a 1’autre ce qui a change c’est qu’on a augmente 
dans les liquides la proportion des ions Na et Cl capables de transi- 
ter ; peut-etre la membranę de precipite est-elle dans ce second cas 
moins compacte ? Le resultat est toujours le meme ; le courant 
passe plus facilement a travers la membranę ; sa resistance, symbolisee- 
par r dans la formule examinee plus haut est diminuee. Conformement 
h cette formule, le seuil s’est eleve, et la constante de temps a diminue.

Je ne vois pas comment la diffusion, prise au sens de Nernst,. 
en direction inyerse du courant polarisant, pourrait rendre compte de 
cette double yariation. Mais, d’autre part, la derivation r prise seule 
ne pourrait donner l’inflexion vers le bas de la courbe des quantites 
relatiyes aux petites durees. La depolarisation par diffusion, qui doit 
fatalement se produire, joue simultanement son role et c’est sans 
doute la combinaison des deux processus qui etablit entre 1’intensite 
et la duree neceśsaires, pour une polarisation donnee, une relation 
si semblable a ce que nous avons constate pour l’excitation. Nean- 
moins, la theorie reste impuissante a expliquer la diminution d’effi- 
cacite par 1’etablissement graduel du courant.

81. Modification a 1’hypothese de Nernst ; modele hydraulique. 
— J’ai cherche a tirer parti de la diffusion, en considerant, outre 
la perturbation au point meme ou elle se produit, l’extension de cette 
perturbation dans le yoisinage.

On peut supposer, par exemple, que l’excitation soit conditionnee 
par la difference des concentrations en deux points separes par une 
distance finie, par exemple, a la membranę meme, a la distance 
rr(o) seule consideree par Nernst, et a une distance «(1).

Pour le courant constant, 1’integrale generale donnee par 
Nernst suffit au calcul; elle est, il est vrai, d’un maniement assez 
laborieux. Elle est transcendante mais on trouve dans les recueils 
mathematiques des tables de yaleurs numeriques pour la fonction (0). 
(integrale de probabilite) et en construisant des courbes par points, 
on peut resoudre graphiquement toutes les questions interessant 
notre pro bierne.

On peut constater ainsi que la difference C(o) — C(l) ne s’accroit 
pas indefiniment avec le temps, mais tend vęrs une yaleur finie. 
En reprenant les symboles employes plus haut pour suivre la theorie 
de Nernst, la pente entre 1’origine et un point a distance finie tend 
vers la yaleur »

dc si
dx D
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qui est la pente a 1’origine pour 1’intensite d’apport si. De plus, 
en prenant au lieu de x = 1 des yaleurs 2,3... n de plus en plus grandes, 
on voit varier dans de larges limites le temps pendant lequel la 
difference C(o) — C(n) continue a s’accroitre.

Pour le courant progressif, les equations differentielles posees par 
Nernst n’ayant pu etre integrees, quelle que fut la formę de 1’eta­
blissement, soit la progression lineaire i = at, soit 1’etablissement 
exponentiel i — A (1 —ai), je n’avais pu faire le calcul comme 
pour le courant constant et me rendre compte de cette maniere si 
la condition C(o) — C(a:) comme seuil de l’excitation rendait compte 
de la diminution d’efficacite de tels courants.

Mais la diffusion, si elle s’exprime sous une formę complexe avec

sa derivee seconde et ses deux yariables independantes, correspond 
a une loi mecanique tres generale, et au fond tres simple, commune 
a un grand nombre de phenomenes. II est possible d’observer les 
yariations que le calcul ne fournit pas

Considerons (fig. 30) une serie de vases verticaux, cylindriques, 
de section egale, et disposes sur une ligne a intervalles egaux : chacun 
d’eux est en communication, a sa base, avec le precedent et avec 
le suiyant, par un tubę capillaire de section et de longueur toujours 
les memes. Dans le vase 1, on verse un liquide ; ce liquide passe suc- 
cessivement, a travers les capillaires de communication, dans le vase 
2, puis dans le vase 3, etc.

Si le tubę capillaire est assez resistant, 1’ecoulement du liquide 
d’un vase a 1’autre est, a chaque instant, proportionnel a la diffe­
rence de pression, c’est-a-dire a la difference de niyeau du liquide 
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dans ces deux vases ; les vases etant egaux et cylindriques, la Yaria­
tion de niveau dans chacun est proportionnelle au volume du liquide 
perdu ou gagne par ce vase.

Par suitę, un vase quelconque ou la hauteur est li. place entre 
un vase ou cette hauteur est li >A et un autre ou elle est li" < A, 
gagne du liquide proportionnellement a li — A et en perd proportion­
nellement a A — h"; au total, il en gagne (ou en perd) proportionnelle­
ment a la difference de ces differences ; autrement dit, s’il s’agissait 
de vases assez petits et assez nombreux pour que la serie puisse etre 
consideree comme continue, la deriaee du changement de nioeau par 
rapport au temps est proportionnelle d la deriaee seconde du change­
ment de nioeau par rapport d la distance longitudinale.

C’est la loi de diffusion lineaire de Fourier, qui s’applique a l’ecou- 
lement d’un liquide comme elle s’applique a la propagation de la 
chaleur dans le mur theorique, a la diffusion des molecules dissoutes 
dans une eprouvette cylindrique, etc.

Ici, nous pouvons photographier a des intervalles reguliers la serie 
des vases ; chaque photographie nous donnera, au temps considere, 
la courbe par points du phenomene en fonction de 1’espace ; et la 
serie des hauteurs, mesurees de photo en photo sur le meme vase, 
nous donnera, pour la distance correspondante, la courbe des pheno­
menes en fonction du temps. D’autre part, nous sommes libres de 
produire dans le vase 1 une arrivee de liquide suiyant telle loi du temps 
qu’il nous plaira, au moyen d’appareils hydrauliques ou mecaniques ; 
par exęmple, 1’ecoulement se fera par un tubę long et fin, a partir 
d’un vase de Mariotte qui s’elevera d’un mouvement uniforme ; 
Fintensite de 1’ecoulement croitra proportionnellement au temps. 
Ce qui penetre dans le vase 1 est immediatement soumis a la diffu­
sion ; nous avons donc une image exacte des conditions posees par 
la theorie de Nernst et nous pouvons en observer directement toutes 
les modalites, meme celles dont le calcul ne peut rendre compte.

Un appareil de ce genre, construit soigneusement, fournit pour 
le courant constant des yaleurs qui concordent parfaitement avec 
les resultats du calcul sur la formule complete donnee par Nernst (1). 
On peut donc passer avec confiance a l’etude des courants progressifs. 
Voici les resultats obtenus :

La difference de hauteur du liquide entre deux vases donnes est

(1) Si on s’attache aux yaleurs absolues, apres avoir determine toules les constantes de son 
appareil, on troure des yaleurs sensiblement deux fois plus fortes que ne l’indiquerait la for­
mule publiee par Nernst en 1908 et reproduite d’abord telle quelle par ses eleves et par moi- 
meme. J’ai, en 1910, signale cet ecart a Nernst, qui a bien voulu me repondre qu’en effet, il 
avait, dans 1’integration, laisse tomber un facteur 2, d’ailleurs sans aucune importance pour 
son probleme et qu’il yenait justement de corriger ce lapsus. Les formules reproduites § 71 
et 77 ont ete corrigees en consequence. 
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proportionnelle, apres un temps suffisant, a 1’intensite du courant 
constant, quelle que soit la formę d’etablissement de ce courant. Pour 
un courant lineaire indefini, elle augmente indefiniment.

On aurait pu le voir d priori; en effet, la relation que nous avons 
indique? plus haut pour la derivee a 1’origine dans le cas du courant 

dc si . . .
constant — — — ne fait pas ititervemr les regimes anteneurs; elle 

dx 1)
signifie une pente proportionnelle a 1’intensite; un etablissement 
progressif prealable ne peut diminuer cette derniere, ni, par suitę, 
la valeur limite de la difference consideree. L’hvpothese que nous 
avions faite, a savoir que l’excitation serait conditionnee par la diffe­
rence des concentrations en deux points separes par une distance 
linie, ne repond donc pas a la question.

Mon appareil m’ayant ainsi demontre mon erreur, j’ai modifie 
1’hypothese de la maniere suivante.

La condition quantitative de I’excitation est le rapport des con­
centrations en deux points separes par une distance. fmie suivant 
l’axe du nerf.

Je ne sais si les mathematiques auraient permis d’etudier cette 
condition; nous verrons aux paragraphes suirants qu’en tout cas, ce 
n’etail pas facile. Les resultats fournis par mon appareil, recalcules a 
ce point de vue, m’ont donnę une reponse sans ambiguite.

Le rapport des hauteurs prises en deux vases donnes montre les 
proprietes suivantes (1) :

1° Pour une intensite constante donnee, ce rapport atteint uninasi- 
mum plus bas si 1’etablissement a ete progressif que si 1’etablisse- 
ment a ete brusque ;

2° Pour le courant lineaire indefini, le rapport tend vers une valeur 
constante, fonction de la pente de ce courant, c’est-a-dire qu’on 
pourra, avec une pente suffisamment faible, maintenir ce rapport 
au-dessous d’un seuil donnę, meme avec un courant qui atteindrait 
fmalement des intensites enormes.

Nous avons donc la une fonction du courant d’arrivee qui reproduit 
les grands traits de l’excitation prise en fonction du courant elec- 
trique. L’assimilation se poursuit dans les details.

Ainsi, le maximum du rapport est d’autant plus abaisse, par l’eta- 
blissement progressif du courant, que l’on compare les hauteurs' en

(1) La concentration de repos dans le nerf prealablement a Fexcitation n’est pas zero ; il 
ne faut donc pas prendre pour zero le niveau horizontal correspondant a l’equilibre dans tous 
les vases au moment ou commence Fecoulement ; il faut donner a ce nireau une valeur positive 
qui s’ajoutc au changement de hauteur dans chaque vase. Cette quantite arbitraire n’influence 
nullement le sens des resultats pourvu qu’on ne la prenne ni infiniment petite, ni infiniment. 
grandę. 
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deux vases plus rapproches 1’un de 1’autre ; c’est dans ces conditions 
aussi que Fon observe, avec le courant constant a debut brusque, le 
temps le plus court pour Fobtention du maximum. C’est bien la 
relation que les experiences physiologiques nous ont montree (chap. 
vn) entre la duree utile du courant brusque et la diminution d’effi- 
cacite par la pente de 1’etablissement progressif, lorsque Fon com- 
pare des excitabilites differentes.

82. Etude mathematiąue de A. V. Hill. — Presque aussitót 
ce raisonnement fonde sur l’observation d’un modele hydraulique 
de la diffusion rencontrait une contradiction formelle, au moins 
en ce qui concerne 1’inefTicacite des courants progressifs. En effet, 
des 1910, A. V. Hill, a Cambridge, reprenait la question sur le point 
de depart suivant :

« Lapicque... malheureusement n’a pas pu integrer dans les condi­
tions requises, il s’est servi d’un modele hydrodynamique pour mon- 
trer qualitatwement quels resultats donnerait son hypothese ; ceux-ci 
concordent bien avec les observations physiologiques. Mais Keith 
Lucas, trourant qu’une hypothese purement physique presente un 
grave defaut quand elle n’a pas ete traitee avec la rigueur mathe- 
matique, me conseilla d’essayer une nouvelle etude mathematique 
de la theorie, a la fois pour contróler la validite des vues de Lapicque 
et pour suppleer aux lacunes de 1’hypothese de Nernst. b

L’etude en question constitue un gros effort mathematique ; 
pres de la moitie de ses trente pages sont remplies par des formules 
algebriques souvent plus longues que la ligne ; c’est peu engageant 
pour des physiologistes, et je ne crois pas que nous soyons beaucoup 
a l’avoir reellement lue. Elle ne me parait pas realiser un progres 
dans la question, mais je me crois tenu d’en presenter ici une dis­
cussion, sinon complete, du moins assez precise en certains details. 
D’abord, il serait injuste de negliger, dans une histoire des theories 
de l’excitation, cette curieuse tentative d’un homme qui debutait 
ainsi en physiologie, et qui, depuis, a apporte a cette science de fort 
belles contributions. Ensuite, la formule qui en decoule comme loi 
de l’excitation souleve de graves objections, comme on va le voir ; 
or, tout de suitę appliquee par Keith Lucas a Finterpretation de ses 
experiences, puis adoptee par Bayliss dans ses excellents Principles 
of generał Physiology, elle risquerait de devenir classique en Angle- 
terre, sans jamais avoir ete critiquee.

L’hypothese physique de Nernst se trouve d’abord reproduite, 
par megarde assurement, avec la deformation que voici : les deux 
membranes hypothetiques sont posees comme tout a fait imper- 
meables ; le courant ne les traverse pas ; il passe seulement alentour. 
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Sous 1’influence de la difference de potentiel, les ions du systeme com- 
pris entre les deux membranes se dirigent vers l’une ou vers 1’autre 
suivant leur signe; cette accumulation d’ions est ensuite traitee, 
comme Nernst traitait 1’accumulation de sels, avec la seule diffu­
sion comme antagonistę du courant. Mais peu importe ici la concep­
tion physique ; il ne s’agit que d’un raisonnement mathematique qui 
est applicable a la veritable theorie de Nernst.

Pour ce raisonnement Hill fait, cette fois, de propos delibere, 
et tout a fait legitimement, un leger changement d’hypothese mathe- 
matique :

Nernst admet pour raison de simplicite que la distance des mem­
branes est assez grandę pour etre pratiquement consideree comme 
infinie ; cette hypothese est supposee invraisemblable, etant donnę 
que la matiere vivante possede une structure microscopique fort 
compliquee. On considerera comme finie cette distance a; la concen­
tration y est au temps zero partout egale a c ; sous 1’influence du cou­
rant, elle diminue a une membranę et augmente a 1’autre, jusqu’a 

un regime stable dans lequel a une distance y par raison cle syme­

trie, y est reste — C.
Pour le courant constant Hill arriye a 1’integrale suivante : (les 

symboles autres que ceux indiques ci-dessus sont les memes que prece- 
demment)

r si i a \‘ isi a
2/ = P + — I — — % j — ‘ — que multiplie

\T 00 1 g —Dl P'17' (2 n — 1) T.x
> 4 —-------- --  cos----------- ------

Cette equation comporte une somme infinie de termes, mais, dit 
Hill, « la serie de ces termes est tres conyergente ; nous pouvons les 
negliger tous, excepte le premier ».

Or, cinq ans auparavant, dans un travail sur la polarisation des 
electrodes metalliques, le physicien anglais Milner etant arriye, 
pour le meme phenomene pose d’une faęon analogue, a la meme 
expression, l’avait declaree « impraticable pour le calcul, attendu 
que la serie converge tres lentement ».

Dans le cas vise par Hill, on pourrait dire que la distance entre 
les membranes, distance dont le carre interyient comme denomina- 
teur dans l’exposant, est fort petite, puisqu’il s’agit de la structure 
microscopigue de la matiere yiyante ; Fauteur, il est vrai, n’a pas 
place sa discussion sur un terrain aussi concret et meme s’est interdit 
de preciser en ce sens son hypothese. Mais meme avec cette distance 
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reduite a un centieme de millimetre, I) (si c’est bien la constante 
de diffusion, et on ne nous presente aucune autre interpretation} 
est encore des milliers de fois trop petit pour le raisonnement dont 
Hill s’autorise.

On voit que la rigueur mathematique se fait ici assez elastique. 
Moyennant quoi l’equation se reduit a :

i si a _ n — i nx----- ■ -  . e u a- cos  • 
D TT2------------------------ a

Suivant l’hypothese de Nernst l’excitation se produit quand 
y — c, l’exces de concentration, depasse une certaine limite a la mem­
branę, ou pres de la. Admettons que ce soit a une distance b de la 
membranę. Remplaęant dans l’equation ci-dessus x par b ety — c par 
m, on trouve que 1’intensite liminaire du courant en fonction du temps
est de la formę :

X
l —

1 —(X0i

X p et 6 etant trois constantes ainsi constituees :

izb

Telle est la formule que Hill propose pour definir l’excitabilite. 
Elle comprend, comme on voit, trois parametres arbitraires. La defi­
nition d’apparence physique de ces trois constantes ne doit pas faire 
illusion ; m, s, a, b sont purement hypothetiques,- et quant a D, 
il est necessaire, comme nous avons vu, de 1’interpreter tres librement. 
X, u et 0 sont donc tout a fait indetermines.

Pratiquement, en presence d’une serie de chiffres experimentaux, 
on devra chercher pour les trois constantes, par un laborieux taton- 
nement, des valeurs numeriques permettant d’obtenir la meilleure 
concordance.

Je serais curieux d’avoir sur cette formule a trois parametres l’opi- 
nion de Nernst, qui trouvait deja que ce serait trop de deux, comme 
dans la formule hyperbolique. On sait qu’une formule peut se plier 
a suivre toutes les courbes qu’on voudra si elle a un nombre 
suffisant de parametres arbitraires. « Accordez-m’en quatre, disait 
Joseph Bertrand, et je representerai un elephant ; donnez-m’en 
cinq, et 1’elephant levera la trompe >’.

Dans la formule de Hill, la constante ;j. est doublement arbitraire.
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Supposons = 1 ; la formule devient identique a celle que nous 
avons deduite plus haut du condensateur a fuite pris comme modele 
■de la polarisation

a
V =-----------r

1 —

Elle donnę alors, nous l’avons vu, des valeurs trop fortes pour 
les temps courts. II est evident que si nous affectons le terme expo- 
nentiel d’un coefficient plus petit que 1, nous diminuons ces valeurs.

1
A titre d’exemple, comparons les valeurs de j ULC—a en prenant 

successivement — 1 et = 1/2. Pour x grand, les valeurs se con- 
fondent, tendant rapidement vers 1 et deja pour x = 2 la difference 
est petite, 1,15 dans le premier cas, 1,08 dans le second. Mais pour 
x = 0, on a d’une part 1’infini, d’autre part, seulement 2 ; pour 
x == 0,1, les valeurs sont 10,5 et 2,2. On pourra donc ainsi par un 
choix convenable de p, corriger a son gre la formule exponentielle 
et 1’accommoder a chaque experience.

Or, comment ce parametre s’est-il introduit dans le raisonnement 
physique ? Sans chercher a justifier ce point, Hill considere la 
concentration a la membranę, ou pres de la ; alors au lieu de x = 0, 
on fait x = b et nous disposons d’une constante d’aspect imposant :

Tzb
i a cos----

a—-------- ------

g
Faisons b — 0 ; u se reduit alors a —, soit a peu pres 0,8. II 

semble alors, appliquant ainsi 1’hypothese de Nernst sans altera­
tion complaisante au point de vue physique, que nous avons tout de 
mSme une correction qui ameliore la formule exponentielle.

g
Mais [i. = - ne differe de 1 qu’en raison de l’inexactitude mathe- 

matique de Ja formule de IIill. En effet, la perturbation etudiee 
est, au temps 0 evidemment nulle, y = C. Or, dans la formule obtenue 
par la simplification que nous avons critiquee, c’est-&-dire par l’aban- 
don de tous les termes sous le signe Z, sauf le premier, si on fait 
x = 0 et t — 0 la perturbation reste encore

\2 K2/

Cette expression ne repond aux conditions du probleme que dans 

si
V — c—J D
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la mesure ou l’on admet que la difference entre — et 1/2 (ou entre 

8
— et 1) est negligeable.

Autrement dit, le calcul de Hill n’apporte a notre formule expo- 
nentielle anterieure une correction favorable que dans la mesure ou 
ce calcul est inexact.

83. Dans ce qui precede, nous n’avons examine que le cas des 
passages de courant constant; Hill a etudie de la meme maniere 
les courants alternatifs, les courants a etablissement progressif. 
Pour ces derniers, il constate que Fhypothese phvsique de Nernst 
ne rend pas mieux compte des phenomenes avec la nouvelle base de 
calcul qu’avec la base de Nernst lui-meme. On se heurte la, dit-il, 
reprenant a son compte une expression frappante et juste de Keith 
Lucas, a « la pierre d’achoppement des theories de l’excitation ».

La modification proposee par moi lui parait inoperante : « Lapicque 
a introduit une fonction que j’appellerai » ainsi definie : la concen­
tration a une distance b de la membranę etant y (6), la concentration 
a la membranę y (o)

.• _ yW
2/(°)

l’excitation se produit quand est descendu a une certaine valeur m.
« Cette hypothese s’accorde avec les faits observes pour le courant 

constant et pour le courant alternatif ; mais on peut montrer par une 
analyse mathematique rigoureuse que tout courant progressif, quelle 
que soit la lenteur de sa progression, finira par exciter s’il est maintenu 
assez longtemps. »

Pourtant, Fappareil hydraulique m’avait fourni a la fois une veri- 
fication quantitative et une representation intuitive expliquant 
Finefficacite relative des courants progressifs. Je n’y ai pas insiste 
parce que nous allons voir un modele plus simple que fournit une veri ■ 
fication plus tangible.

Hill ne discute ni le principe, ni les resultats de cet appareil ; 
il se contente d’y opposer son calcul comme une verite superieure. 
Je suis donc oblige de discuter cette pretendue rigueur mathematique ; 
je limiterai d’ailleurs la discussion au cas primordial des courants 
lineaires. Hill a integre, stiivant la meme marche que pour les cou­
rants constants, l’expression de la concentration y en fonction du 
temps et de la distance sous 1’influence d’un courant d’intensite 
i = rf. Arrive comme dans le cas des courants constants a une somme 
infinie de termes (plus rapidement convergente, il est vrai), il s’en 

l’excitabilite en fonction du temps 12
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est tenu de meme au premier terme de cette somme. En partant de 

cette espression, il est facile d’ecrire la yaleur algebrique de

Hill calcule un certain nombre de yaleurs numeriques de ce rapport, 
pour des valeurs diverses de t et de r, apres avoir arbitrairement fixe 
les yaleurs des autres constantes,: a = 1, D — 1 (je n’insiste pas sur 
1’unite de temps que suppose ce rapport des distances au coefficient 
de diffusion) et, r etant aussi de 1’ordre de 1’unite, c = 0,001; c’est-a- 
dire que la concentration initiale est posee pratiquement egale a zero. 
(Pourquoi cette deformation manifeste de mon hypothese ?)

Tels quels, les points calcules avec*diverses yaleurs de r pour 
jalonnent des courbes en fonction dli temps qui passent par un 
minimum ; puis remontent toutes vers une meme asymptote pour 
t = oo.

« Jusqu’ici, dit Hill, cela marche avec la theorie de Lapicque ; 
malheureusement les considerations qui vont suivre montrent que 
cette hypothese simple et attrayante doit etre abandonnee.

« En effet, dit-il,

uLimite cs (t = oo) ==---------=1---------‘ ' a a
2

or, le courant constant liminaire suiyant la theorie de Lapicque. 
est

e-D^f

« Cette equation, nous l’avons vu, 

faits experimentaux, si b ■— % (1 — m)

s’accorde tres bien avec les 
cosnb

et m-------- — sont supposes

positifs. De la, si la theorie de Lapicque est yalable, ces quantites 
sont assurement positives, car autrement l’equation serait non

i = -------- — mais i — —z~,---- t ; cette derniere ne s’accorde pas avec1 — u. 0 <' p 0' — 1 ’
2 b 

les faits. Donc, b — x-(l — zn) >0, c’est-a-dire m > 1-----—.

« C’est-a-dire que la yaleur de <p ou l’excitation se produit est au- 
dessus de la yaleur a laquelle descendra <p pour un courant progressif, 
si faible que soit sa pente. Toutes les courbes que nous avons tracees 
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coupent la droite horizontale qui represente m. La theorie implique 
donc que tout courant progressif finirait par exciter, si on le prolonge 
suffisamment. »

84. L’argument on le voit est purement algebrique : il y a incom- 
patibilite entre ma theorie et les formules de Hill : celui-ci en con- 
clut que ma theorie est a rejeter ; il aurait pu tout au moins nous 
offrir le choix, puisqu’il n’apporte aucune objection directe contrę 
ma demonstration mecanique. L’algebre, meme correcte, sort faci- 
lement des conditions du probleme ; il n’est pas difficile de reconnaitre 
que cela s’est produit ici.

Je laisse de cóte toute discussion sur le point de depart, sur la 
schematisation toujours plus ou moins arbitraire qu’on est oblige 
de faire prealablement a une misę en equation ; coinme aussi sur les 
coupes sombres dans les series rigoureuses, mais trop touffues pour 
la pratique. Je vais raisonner avec tout ce que Hill a aclmis jusqu'au 
moment ou il pose l’expression de o,

En haut et en bas de cette fraction, a la concentration c s’ajoutent 
trois termes, dont le premier seul est multiplie par le temps ; donc, 
mathematiquement, quand le temps devient infini, tous les autres 
termes, y compris la concentration prealable, deviennent negligeables 
devant celui-la qui devient lui-meme infini; il est donc bien vrai 
de ce point de vue que l’expression se reduit au rapport des coeffi- 
cients du temps

a i2 b 2b
==------- «--- I-------- .

a a
2

Mais est-ce que cela a un sens physique ? On peut poser la discussion 
sous une formę geometrique elementaire.

Representons graphiquement (fig. 31) les concentrations entre les 
deux membranes en fonction de la distance. Soit CA une droite qui 
representera, horizontalement, 1’ecartement des membranes = a, 
et verticalement, au-dessus d’un zero indetermine. la concentration 

prealable c. Soit D le point milieu, a une distance de chacjue mem- 
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brane. La conception intuitive du [phenomene, comme le modele 
hydraulique sont d’accord avec les formules de Hill pour represen­
ter l’etat stable pour t grand, en generał, par une droite telle que 
YD. La perturbation y (o) —ca la membranę est representee par la 
droite CY. Prenons sur CD un point B a une distance de C egale a 
6; la perturbation y (6)— c est BY'. La figurę montre que

- — b
BY' = J____= i _ 26
CY « a'

2

ce qui est la limite donnee par Hill pour la limite de o; mais

on voit que Fon confond ainsi y — c avec y, 1’augmentation de con­
centration aveC la concentration, ce qui n’est vrai que si la concen­
tration est devenue infiniment grandę ou bien encore, comme dans 
les calculs numeriques de Hill rapportes plus haut, si la concen­
tration initiale est infiniment petite. Or ni l un, ni 1’autre de ces 
cas n’est concevable. Spec,ialement dans le schema de Hill, la 
perturbation ne peut pas devenir tres grandę par rapport a la 
concentration initiale, tout au moins sans sortir des conditions 
du calcul. Prolongeons YD d’une longueur egale, jusqu’a sa ren- 
contre en O avec la perpendiculaire a CA abaissee de A, et posons que 
la longueur AO represente la concentration initiale. Si on s’en tient 
a Fhypothese physique telle que Nernst l’avait formulee, a savoir 
un sel qui se concentre a une membranę et se rarefie a 1’autre, on ne 
peut pas imaginer a celle-ci une concentration moindre que zero. 
La figurę representerait ainsi un cas limite ; mais alors on voit que le
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“ __ 7
Y'B' y(b) , , b . 2b a— b

rapport oat — ~7~\ est egal non a --------= 1--------, mais a-------
11 YO y\O) a a a

2
b 2 b

= I—- et on peut parfaitement avoir m> 1----- —, condition

necessaire pour que la formule relative au courant constant soit satis- 

faisante et m<l—condition necessaire pour Finefficacite des 

courants lineaires au-dessous d’une certaine pente.
On peut, il est vrai, imaginer que la concentration restant zero 

a la membranę de droite, cette concentration zero soit realisee jus-

qu’a une certaine distance OE vers la gauche a partir de cette mem­
branę. Mais alors la ligne figurative des concentrations YE (serait- 
elle encore une droite ?) ne passe plus par D, et le calcul de Hill ne 
s’applique plus.

Veut-on prendre 1’hypothese physique telle que IIill 1’a exposee, 
avec deux polarisations de signe contraire aux deux membranes ? 
Alors, en negligeant la dissymetrid des polarisations anodique et 
catodique, et admettant la symetrie base du calcul de Hill, le rai- 
sonnement reste le meme ; dans Fespace compris entre les membranes, 
il n’y a qu’un nombre fini d’ions de chaque signe ; pour un courant 
pas trop fort et un temps long, le regime se stabilise a un etat qu’on 
peut representer encore par une droite passant par le point D, le 
niveau CDA representant la neutralite ; avec de grandes intensites 
(ou un potentiel tres eleve) tous les ions de chaque signe s’approche- 
ront d’une des membranes, et les polarisations devraient etre figu- 
rees, suivant une loi qui n’a plus rien a faire arec le calcul de Hill, 
par quelque chose comme la figurę 32.
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En aucun cas, la formule ne peut etre suivie a 1’infini, et le raison­
nement base sur cet infini n’a pas de signification.

Quoi qu’il en soit, Hill ayant rejete ma proposition se retrouve en 
face de la pierre cl’achoppement ; 1’etude quantitative de la polarisa­
tion n’a pas pu lui rendre compte de la necessite d’une variation rapide. 
Comme Nernst alors, il fait intervenir a la base de 1’irritabilite un 
phenomene chimique declenche par le changement de concentration 
des ions, et il est encore oblige de poser une condition de vitesse 
pour la reaction constituant 1’onde qui se propage, l’influx nerveux. 
Cette reaction reste tout a fait indeterminee. Hill donnę seulement 
une vague analogie, une image. Soit yn tubę rempli d’un melange 
d’hvdrogene et d’oxygene, a la temperaturę ordinaire, la reaction 
2 112 + O2 - 2 H2O marche tres lentement; quand la temperaturę 
s’eleve la reaction s’accelere, et a une certaine temperaturę, le melange 
fait explosion ; mais si l’on chauffe lentement, la reaction est deja 
quantativement importante au-dessous de la temperaturę d’explo- 
sion; ainsi la tension de H2 et de O2 diminue, et si on a chauffe assez 
lentement se trouvera assez reduite pour que l’explosion ne se pro- 
duise plus. Ayant in+roduit une condition de cette sorte dans ses 
equations, Hill retrouve, pour la valeur liminaire du courant cons­
tant en fonction de la duree de passage, une loi toujours de la formę

■ — X 
' 1 — p e‘

ui est, a son avis, tres satisfaisante pour traduire les experiences. 
.i us les cas connus, courants alternatifs, pente limite des courants 

a progression lineaire, diminution d’efficacite plus grandę par un 
etablissement exponentiel que par un etablissement lineaire, meme 
1’addition latente et l’excitation d’ouverture (qui sont pourtant tout 
autre chose que ce que IIill s’imagine) se laissent traiter avec la 
meme parfaite rigueur mathematique.

Si les equations ainsi obtenues etaient maniables, avec une appro- 
ximation suffisante, je ferais bon marche de 1’hypothese physico- 
chimique qui a evoque la formule ; assurement, il est choquant, 
a propos du nerf, organe infatigable, ayant des echanges respira- 
toires infiniment petits et ne degageant qu’une quantite infiniment 
petite de chaleur, d’imaginer un fonctionnement de la naturę d’une 
explosion ; mais ce serait bien quelque chose d’avoir la formę dans le 
temps du phenomene, celui-ci fut-il indetermine. Or, Hill reconnait 
ui-meme que la complexite de ses equations ne permet pas de mettre 
en regard des chiffres experimentaux une colonne de chiffres cal- 
ules ; c’est .seulement l’allure generale qui apparait.
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Cet essai de theorie qui ne permet ni intuition, ni yerification 
numerique est donc bien peu satisfaisant.

85. Deuxieme modele hydrauliąue. — 11 fant comprendre que 1’effet 
du courant electrique, effet qui est incontestablement une polarisa­
tion, est contrecarre parce que non seulement cette polarisation tend 
a se dissiper a mesure qu’elle se produit (diffusion), mais encore qu’elle 
accroit, des qu’elle existe, et dans la mesure ou elle existe, la resistance 
a l’excitation qu’elle doit produire ; elle releve devant elle le seuil 
qu’elle doit franchir.

Ou bien comme dans Vaccommodation de Nernst, mathematique- 
ment developpee par Hill, le changement de concentration des sels 
ou plutót des ions entrame une modification chimique rendant plus 
difficile la reaction a l’excitation (il n’est pas necessaire pour cela que 
cette reaction soit elle-mśme de naturę chimique). Ou bien, suiyant 
la conception fondee sur mon modele hydraulique de la diffusion, la 
reaction physiologique, quelle que soit sa naturę, depend du rapport 
des concentrations en deux points donnes ; la polarisation agissant 
sur la seconde concentration comme sur la premiere (moins vite seule­
ment), c’est-a-dire modifiant dans le meme sens les deux termes du 
rapport, fait que celui-ci s’ecarte peu de la normale pour une pertur­
bation considerable mais lente. Cette conception parle assez bien a 
1’esprit quand on a suivi quelques experiences sur le modele hydrau- 
lique; mais celui-ci est minutieux a construire (1) ; si on ne 1’a pas 
vu fonctionner, il est peut-Stre difficile de se le representer, puisque 
Hill 1’a meconnu ; d’autre part, les cas interessants sont incalcu- 
lables ou ne le sont qu’avec une grandę difficulte.
J’ai cherche alors quelque chose de plus simple, et qui tombe plus 

facilement sous le sens.
Reduisons tout Fappareil hvdraulique & deux vases communicants : 

les differentielles du remplissage seront de beaucoup simplifiees ; 
elles ne pourront eyidemment plus representer exactement un pro- 
cessus base sur la diffusion. L’approximation sera suffisante pour 
montrer aux yeux les traits essentiels de l’excitation electrique, si 
Fon prend pour base le rapport des masses liquides dans les deux 
vases. Et Fon peut obliger Fappareil lui-m&me a marquer par un śignal 
representant la contraction musculaire, le moment ou le rapport aura 
atteint une certaine yaleur correspondant au seuil de l’excitation.

Soient (fig. 33) deux vases cvlindriques A et B, legers, communi- 
quant par un tubę T fin et souple. Ils contiennent d’abord de 1’eau 
jusqu’au niyeau O, et sont suspendus aux extremites d’un fleau de

(1) Et meme a conserver, les capillaires s’obliterant par la poussiere.
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balance d bras inegauz, a b. L’appareil basculerait du cóte de b s’il 
n’etait pas retenu par un butoir D.

Faisons maintenant arriver dans A par un tubę R l’eau d’un vase 
de Mariotte M dont la hauteur regle 1’intensite de 1’ecoulement. 
Une partie de cette eau passe en B sous l’influence de la difference 
de niveau qui s’etablit entre les deux vases ; si l’arrivee est lente, 

on voit immediatement que la difference 
entre les deux vases restera toujours 
faible ; mais, si elle est assez rapide, ou voit 
aussi qu’il pourra, a un instant donnę, 
exister dans A par rapport a B un exces 
de liquide suffisant pour compenser l’ine- 
galite des bras de levier et faire basculer 
1’appareil du cóte de A ; ce mouvement 
ferme en C le circuit d’une sonnerie elec- 
trique. D’autre part, 1’intensite du cou­
rant d’eau est clairement definie par la 
position du flacon M, qui peut ou bien, 
etre fixe a une hauteur donnee, ou bien 
entraine par un appareil convenable, 
s’elever avec une vitesse donnee. On peut 
ainsi demontrer a un nombreux auditoire, 
surun mecanisme intelligible parła simple 
intuition directe, les memes conditions 
plus ou moins paradoxales suivant les- 
quelles le courant d’eau va actionner la 
sonnerie comme le courant electrique 
actionne le nerf et le muscle.

1° Un courant faible n’aura pas d’effet, 
meme prolonge indefiniment jusqu’a faire 
deborder le vase ;

2° Un courant progressif, s’il croit assez 
produire d’effet, atteindre et depasser delentement, pourra, sans

beaucoup 1’intensite suffisante pour declencher la sonnerie quand 
cette intensite est etablie d’emblee.

L’analyse mathematique est relativement facile (1) si Fon suppose, 
— ce qui peut se realiser avec une bonne approximation, —le tubę T 
assez resistant pour que 1’ecoulement y soit proportionnel a la pres- 
sion. Pour simplifier, posons egale a 1 la section des vases, de sorte

(1) Tres facile pour un mathematicien, toujours laborieuse, si ce n’est plus, pour un phy- 
siologiste. Je dois remercier mon colleguo et ami Koenigs, professeur a la Sorbonne, qui a 
eu la complaisance de m’integrer mon probleme. 
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que la hauteur 't la masse d’une colonne d’eau dans ces vases s’ex- 
primeront indifferemment 1’une par 1’autre.

Soit p le poids total de 1’appareil avec le liquide qu’il contient au 
temps zero, h la hauteur du liquide en A, h' la hauteur du liquide en 
B, a et b les deux bras de levier ; la condition d’equilibre est :

(1) a(j+h')='~b{i + h')

h et h', en fonction du temps et du courant, prennent les yaleurs sui- 
yantes, en appelant k la permeabilite du tubę T.

1° Courant constant, d’intensite i :

La difference entre les deux hauteurs tend vers une yaleur cons­
tante (comme dans le modele complet de la diffusion).

Substituant dans (1), on arriye a : 

equation facile a representer graphiquement.
La condition a realiser, c’est que la courbe exponentielle represen- 

tant le premier membre, Oa, atteigne la droite representant le second 
PA. On voit que, si elle ne l’atteint pas en un temps assez court, elle 
ne l’atteindra jamais (fig. 34). Avec le temps, on s’eloigne, au contraire, 
de la position d’efficacite. C’est ce qu’on peut suiyre materiellement 
sur 1’appareil si l’on realise a peu pres la condition de tangence, c’est-a- 
dire 1’intensite du courant minimum efficace. Sous 1’influence de ce 
courant, 1’appareil incline a droite et sonne ; puis, le courant conti- 
nuant toujours, et les vases se.remplissant de plus en plus, sous une 
difference de hauteur, desormais constante, 1’appareil revient a gauche 
et cesse de sonner.

2° Courant progressif lineaire, soit i = v.t
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Substituant dans (1), on arrive a :

La difference entre les deux hauteurs tend vers une valeur propor­
tionnelle au temps. Dans la figurę 34, elle est representee par la ligne 
Ob ; pour qu’elle produise 1’effet cherche, elle doit a un moment 
quelconque egaler au moins la valeur du second membre, qui est 
represente par la parabole PB. On voit tres bien qu’elle a beau monter

indefiniment, si elle n’a pas atteint la parabole a un moment donnę, 
elle ne 1’atteindra plus jamais.

On voit aussi, comme on leconstateparlefonctionnement de l’appa- 
reil, que le moment ou le seuil est atteint, s’il existe, se produit pour 
la pente limite du courant lineaire bien plus tard que pour 1’infensife 
limite du courant constant. C’est en effet ce qui se passe dans l’exci- 
tation electrique, comme je l’ai montre.

Les equations sont encore transcendantes et ne se pretent pas au 
calcul algebrique, mais elles sont assez simples pour que l’on puisse 
bien saisir ce qu’elles representent. Et d’autre part, 1’intuition per- 
met de suivre en gros la marche d’un phenomene determine. C’est-a- 
dire que ce modele hydraulique simplifie nous fournit une image du 
processus de l’excitation.

Cette image est remarquable. Consideree d’abord, ainsi que je l’ai 
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dii plus haut, comme une approximation a grands traits, comme 
un moyen de vulgarisation en quelque sorte, elle s’est prouvee capable 
de demontrer, et par consequent de faire prevoir, des details delicats 
dans 1’efficacite du courant electrique en fonction du temps.

Surement elle n’est pas exacte. Par exemple, la courbe de croissance 
de h sous 1’action d’un courant constant

qui represente la polarisation au voisinage immediat de la membranę 
hemipermeable ou de la surface de separation de deux phases, res- 
semble assez a la courbe iy/j jusqu’au moment ou le terme exponen- 
tiel est devenu pratiquement zero (disons jusqu’au moment ou 2 Kt 
est devenu egal a trois ou a quatre) ; mais a partir de la, elle prend la 
tangente et poursuit en ligne droite, tandis que certainement la pola­
risation continue a s’inflechir vers l’axe des temps, s’accroissant de 
moins en moins vite. Mais peut-etre tous les phenomenes interessants 
ont-ils lieu dans le domaine ou precisement le terme exponentiel 
n’est pas encore negligeable.

En fait, 1’appareil reagit au courant d’eau comme l’objet physio- 
logique au courant electrique, et Fon voit, reellement, le mecanisme 
des donnees essentielles, restees jusqu’ici paradoxales de l’excitation 
electrique : efficacite limitee au debut du passage du courant et 
necessite de la brusquerie.

86. Relation theorique entre la permćabilitć et l’excitabilite. — 
Le coefficient chronologique variable d’un tissu a un autre, sur 
lequel nous avons insiste tout au long de cet ouvrage, s’introduit tres 
naturellement dans l’experience hydraulique et on peut a volonte le 
changer dans de tres larges limites ; il s’explique ici tres facilement. 
II depend simplement de la permeabilite du tuyau qui reuńit les 
deux vases ; quand cette permeabilite est grandę, les temps a consi- 
derer sont petits ; si elle est petite, ils sont grands ; suivant qu’on 
intercale entre les deux vases un tubę capillaire, ou un tubę un peu 
large, les phenomenes sont accomplis en quelques secondes ou peuvent 
se derouler sur plusieurs minutes.

Mathematiquement, on voit cette permeabilite, symbolisee dans 
les formules ci-dessus par la lettre Zc, intervenir comme coefficient 
du temps. On la voit aussi intervenir dans l’equation d’equilibre * 
comme denominateur du terme qui exprime la difference de hauteur 
entre les deux vases, c’est-a-dire du terme qui represente la grandeur 
efficiente pour l’excitation, la cause prochaiAe de la reaction; autre- 
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ment dit, 1’effet utile du courant d’eau est inversement proportionnel 
a cette permeabilite, ou, reciproąuement, le courant doit lui etre 
proportionnel pour produire, toute chose egale dailleurs, un effet 
donnę. Nous ayons deja rencontre cette influence inverse d’une per­
meabilite sur 1’intensite et sur la duree ; c’etait (§ 79) avec le conden­
sateur representant la polarisation suiyant IIelmholtz, quand on 
ajoute entre ses deux armatures une communication plus ou moins 
resistante. Et a cette occasion, nous avons vu que cette yariation 
inverse des deux parametres est de regle quand l’experimentation 
physiologique altere l’excitabilite neryeuse.

Cette concordance ne prouve rien pour'la naturę yeritable du pro- 
cessus en cause ; il s’agit uniquement de la formę de ce processus 
en fonction du temps, et des phenomenes essentiellemenl differents 
peuyent avoir la meme formę ; ici, nous avons de l’eau qui coule 
dans des tubes ; nous pensons a des ions qui se deplacent dans un 
colloide, et pour la meme etude, Nernst utilisait les equations de 
Fourrier sur la propagation de la chaleur. Mais ici la perspective 
ouverte par la theorie se trouye realisee dans les faits.

En 1914, tout d’abord, j’ai vu par hasard, avec Legendre, la 
myeline de la fibrę neryeuse se gonfler sous 1’action du chloroforme, 
de l’ether, de la cocaine, des decalcifiants, etc. : ce gonflement, c’est-a- 
dire eyidemment une absorption d’eau, marche pari passu avec une 
alteration de l’excitabilite consistant en ceci : le seuil pour les temps 
longs augmente, la duree utile diminue. Dans l’un quelconque de 
nos deux modeles ci-dessus, une alteration de ce sens signifierait : 
augmentation de la permeabilite. N’est-ce pas aussi une augmenta- 
tion de permeabilite qui se manifeste par ce gonflement de la mye­
line ?

87. A vrai dire, le terme permeabilite demande quelque explication, 
surtout applique aux tissus animaux, lorsqu’on a rejete, comme je 
l’ai fait au § 77, l’existence a la peripherie des cellules de toute mem­
branę capable de jouer un role physique important.

Une membranę, suiyant la conception d’0vERTON, conception 
generalement adoptee actuellement, c’est-a-dire une 'membranę 
constituee essentiellement de lipoides, rendrait le phenomene imme- 
diatement clair pour le cas du chloroforme ; 1’augmentation de la 
permeabilite cellulaire par cette substance est meme de notion cou- 
rante.

Sans cette membranę, on peut aussi avec moins de precision appa- 
rente ou plutót suiyant un mecanisme qui nous est moins familier, 
se representer l’action du chloroforme, de l’ether, etc., sur un com- 
plexe albumino-lipoidique constituant la masse de la matiere vivante.
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Le protoplasma ou n’importe quelle portion cellulaire differenciee en 
phase distincte possede comme n’importe cjuelle gelee colloidale un 
certain pouvoir d’absorption pour le liquide ambiant. Ce pouvoir 
s’exercera plus ou moins amplement suiyant les facilites olTertes par 
ce liquide, notamment suiyant la pression osmotique de celui-ci ; 
(on pourrait definir cette pression osmotique comme l'inverse du 
degre de liberte de l’eau ; c’est ce qui a pu maintenir si longtemps 
les raisonnements bases sur la cellule consideree comme un osmometre) 
mais il depend tout d’abord d’une qualite propre au colloide.

Prenons des images grossieres, mais tombant sous le sens : la cellule 
n’est pas une vessie : c’est une eponge ; le gonflement de celle-ci 
dans un łiquide donnę depend des proprietes physiques de ses tra- 
becules et toutes les actions physiques ou chimiques qui agissent 
sur la cohesion de ces trabecules modifieront 1’aptitude au gonfle­
ment, la permeabilite de 1’eponge.

Or, Mayer et Schaeffer ont montre que cette qualite est pour 
chaque espece de cellule liee a la composition chimique des lipoides 
constituants (1914). L’adjonction d’une petite quantite d’un solvant 
quelconque des lipoides, qu’il faut alors considerer comme dissoute 
dans les lipoides cellulaires, doit eyidemment changer les proprietes 
du complexe ; que ce soit dans le sens d’une diminution de cohesion, 
c’est-a-dire d’un accroissement de penetrabilite pour l’eau ou le 
liquide ambiant, cela semble assez naturel.

En fait, avec ou sans membranę, le chloroforme, 1’ether augmentent 
la permeabilite des tissus et diminuent les durees utiles dans l’exci- 
tation ; c’est la relation prevue par notre theorie. Le calcium qui tend 
a insolubiliser les lipoides, a augmenter la cohesion, la rigidite de la 
matiere vivante, et qui, en fait, diminue son imbibition, augmente 
les durees utiles dans l’excitation ; c’est la meme relation en sens 
inverse. II existe normalement une certaine proportion de calcium 
dans les tissus et les humeurs de 1’organisme ; les substances chi- 
miques qui mettent ce calcium hors de cause en le precipitant, par 
■exemple les oxalates, agissent, en plus faible, comme le chloroforme 
et 1’ether a la fois sur l’excita-bilite et sur 1’imbibition. II est plus sur- 
prenant de voir des alcaloides, comme la cocaine, produire la meme 
action. Apres avoir constate cette action sur la fibrę nerveuse, je 
me suis demande s’il ne serait pas possible de generaliser. J’ai fait 
sur le muscle, avec Mme Lapicciue, quelques experiences systema- 
tiques qui ont donnę des resultats regulierement dans le sens de l’hy- 
pothese (1914).

88. Experiences sur le muscle. — Nous avons opere avec une 
solution balancee au point de vue du potassium et du calcium; (elle 
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contenait par litrc 1/10 molecule de NaCl, 1/1000 M. CaCP et 
2/1000 M. KC1).

Nous avons recherche si divers alcaloides, connus de nous comme 
modificateurs de l’excitabilite musculaire, influenęaient cette imbi- 
bition dans un sens ou dans un autre.

En generał, le sel d’alcaloide etait dissous dans l’eau physiologiąue 
ci-dessus. L’addition de ce sel meme dans la proportion de 1 a 
2 pour 100 en raison de son poids moleculaire eleve, modifie relative- 
ment peu la pression osmotique de la solution. On peut, en premiere 
approximation, negliger cette difference ; en effet : 1° les phenomenes 
observes sont bien au-dessus, comme grandeur, de ce qui lui serait 
imputable ; 2° ils se produisent tout aussi bien en sens inverse ; 3° 
nous avons fait quelques experiences de contróle en etablissant par 
cryoscopie 1’isotonie entre les solutions a comparer, et les resultats 
se sont troures sensiblement les memes que quand cette precaution 
n’avait pas ete prise.

Voici quelques-uns de nos chiffres a titre d’exemple :
Nous faisons egal a 100 le poids primitif du ou des muscles (pra- 

tiquement 1 a 2 grammes) gastrocnemien et muscles de la cuisse, et 
nous donnons siniplement le poids relatif obtenu apres immersion 
pendant le nombre d’heures indiquees.

1° Poison augmentant les durees utiles (ou les chronaxies/ Un 
muscle (C) immerge dans l’eau physiologique additionnee de 1 pour 
100 de curare augmente de poids moins que le muscle symetrique (N) 
immerge le meme temps dans l’eau physiologique simple.

N C
Exp. II. Apres 6 heures. 108 104
Exp. III. — 6 — 111 108

— — 24 — 110 106
Exp. V. — 4 _ 106 104

La difference est plus visible si on emploie de part et d’autre des 
solutions hypotoniques (la solution precedente additionnee de un 
demi-volume cl’eau distillee).

Apres 12 heures N 126 C 115

2° Poison diminuant les durees utiles.
Un muscle (E) immerge dans 1’eau physiologique additionnee de 

2 pour 100 de salicylate d’eserine (ou physostigmine) augmente de 
poids notablement plus que le muscle symetrique (N) immerge dans 
l’eau physiologique simple.

Apres 2 heures N 106 E 118 
Apres 18 heures N 109 E 136
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La difference devient particulierement frappante si l’on prend 
deux solutions au meme titre, Fune d’un alcaloide qui augmente la 
chronaxie. 1’autre d’un alcaloide qui la diminue.

Voici, dans deux experiences, les chiffres donnes par deux muscles 
symetriques immerges d’une part (E) dans de l’eau physiologique 
additionnee de 2 pour 100 de chlorhydrate d’eserine, d’autre part 
(S) dans de 1’eau physiologique additionnee de 2 pour 100 de sulfate 
de sparteine qui augmente les durees utiles.

Exp. X. Apres 2 heures.
— — 18 —

Exp‘. XI. — 4 —
— — 8 —

E
117
124
109
110

S
102
101
104
101

/

89. Discussion thćoriąue. — En resume, les anesthesiques, le 
calcium, et tous les alcaloides essayes nous ont donnę le paralle- 
lisme entre le pouvoir d’imbibition et le role de la duree dans l’exci- 
tation ; ce parallelisme se retrouve meme dans la comparaison entre 
deux excitabilites naturelles ; le muscle rapide se gonfle davantage 
dans une solution liypotonique que le muscle lent (1). II est trop 
constant pour qu’on puisse le considerer comme contingent et le 
tenir en dehors de la theorie.

II est impossible d’en rendre compte par la formule de Nernst ; 
Soit 1’intensite liminaire pour le courant constant

. (C — Co) v/HD
i =---- ■-------- .

2s\/i

La seule grandeur qui semble pouvoir etre misę en cause est D ; 
la diffusion pourrait etre facilitee par un accroissement d’imbibition 
ou de permeabilite ; mais il n’y aurait alors rien de change pour le 
temps et i varierait en sens inverse de ce que montre l’experience.

L’accommodation consideree comme une reaction chimique ne pre­
sente aucune base saisissable pour le phenomene.

Dans la formule de Hill (toujours pour 1’intensite liminaire du 
courant constant, cas le plus simple et le plus facile a lirę), on trouve 
quelque chose qui semble d’abord repondre a la question. La distance 
a entre les deux parois polarisees intervient au denominateur, et dans 
le facteur du temps qui est en exposant, et dans le parametre qui 
repesente la hauteur du seuil (§82). Avec une imbibition augmentee, 
c’est-a-dire avec 1’introduction de liquide supplementaire dans le 
tissu, tous les elements de la structure s’ecarteront les unes des autres,

(1) Marcelle Lapicqve, Soc. de Biologie, 10 juillet 1920.



192 ESSAIS DE THEORIE

et la distance entre deux elements quelconques augmentera. Ainsi 
le seuil s’abaisserait, et la grandeur du temps qui amene la fonction 
a une valeur donnee augmenterait. Mais la yariation d’excitabilite 
s’observe sans qu’il y ait imbibition ; un muscle empoisonne par le 
curare ou par la physostigmine montre cette yariation sans avoir 
change de yolume, sans avoir modifie les rapports geometriques de ses 
■elements ; quand nous ferons agir un liquide hypotonique, alors seule­
ment la permeabilite plus ou moins grandę qui a deja conditionne 
l’excitabilite se revelera par une imbibition plus ou moins ample, 
mais restee jusque la yirtuelle.

Ainsi pour expliquer cette relatioq. experimentalement constatee 
entre l’excitabilite et la permeabilite, il parait necessaire de poser le 
phenomene sous la formę a laquelle nous avons ete conduits par l’inef- 
ficacite des courants progressifs ; l’excitation ne depend pas simple- 
ment d’une polarisation electrolytique qui diffuse en recul devant 
une paroi infranchissable ; la perturbation diffuse aussi a travers 
un certain constituant de ce tissu, ou a trayers la surface de separa- 
tion contrę laquelle elle est creee par le courant ; et cette extension 
s’oppose a la naissance d’une excitation sous 1’effet de la perturbation 
primordiale. Cet effet antagonistę devient appreciable, puis predomi- 
nant si l’excitation n’a pas encore -ete obtenue au bout d’un temps 
qui est plus ou moins long suiyant la naturę du tissu excite, et qui, 
sur un tissu donnę, s’aUonge ou se raccourcit quand on modifie par 
un agent chimique la permeabilite de ce tissu.

Une theorie de l’excitation electrique doit impliquer cette permea­
bilite. Le mecanisme de celle-ci peut etre conęu de diverses manieres ; 
je vois deux hypotheses qui correspondent chacune a l’un des modeles 
hydrauliques ci-dessus :

1° A la limite de deux phases, la polarisation electrolytique est 
causee, non par un arret, mais par un ralentissement des ions. Admet- 
tons, pour fixer les idees, et puisque nous savons que le póle excitant 
est le negatif, admettons qu’il s’agit d’ions OH qui, dans le rnilieu 
A, s’eloignent de la catode avec une yitesse V, et dans le milieu B, 
avec une yitesse p< V ; a la limite de A se fait une accumulation d’ions 
OH, qui appelle en face d’elle une accumulation de charges positives, 
augmente localement Fintensite du champ electrique et par suitę 
franchit la separation avec une yitesse croissante fonction de la pertur­
bation. Si l’excitation est fonction du rapport de la concentration en 
ions OH dans l’une et 1’autre phase, c’est-a-dire fonction de la diffe­
rence des pH comme un grand nombre de phenomenes, et notamment 
1’imbibition des colloides, nous trouvons les conditions reproduites 
par les deux yases communiquants suspendus a une balance boi- 
teuse.
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Le fonctionnement de ce modele, nous l’avons vu, reproduit l’en- 
semble des phenomenes de l’excitation de fermeture. Les eąuations 
auxquelles il conduit sont malheureusement, quoique assez simples 
pour etre facilement comprises a la lecture, impossibles a manier par 
le calcul ; d’ailleurs, si on voulait les appliquer a des verifications 
numeriques d’experiences, il ne semble pas qu’on doive arriver a une 
bonne concordance, car dans le premier vase, celui qui reęoit directe- 
ment le courant d’eau, image du milieu A ci-dessus tourne du cóte 
de 1’electrode excitante, il nous manque 1’effet de la diffusion au sens 
de Nernst, la representation du reflux d’ions qui empecherait la 
perturbation de croitre proportionnellement au temps, meme si le 
passage en B etait nul, c’est-a-dire si le tuyau de communication avec 
le second vase etait completement ferme. On pourrait eyidemment pra- 
tiquer au bas de ce premier vase une fuite reproduisant plus ou moins 
exactement la diffusion de Nernst ; mais móme avec une simple 
fuite, proportionnelle soit a la hauteur soit a la racine carree de la 
hauteur de l’eau dans le vase, je doute qu’on puisse encore integrer ;

2° Avec 1’autre modele hydraulique, celui qui comprend un grand 
nombre de vases paralleles pour figurer la diffusion, j’ai montre qu’on 
retrouvait d’assez pres 1’allure du phenomene de l’excitation en con- 
siderant, non plus comme Nernst, la perturbation a 1’origine (dans 
le premier vase) mais le rapport des hauteurs prises en deux vases 
plus ou moins distants. La aussi intervient une permeabilite variable 
qui regle 1’allure chronologique de l’excitabilite ; les tubes de commu­
nication de vase a vase ont un diametre fixe, mais considerer deux 
vases plus ou moins distants, c’est prendre une longueur plus ou moins 
grandę de ces tubes, et une resistance de passage proportionnelle a 
cette distance.

Ou trouver dans 1’organisme 1’homologue d’un tel schema ? 
A. V. Hill, en conclusion d’une amicale discussion par lettres qui a 
suivi la parution de son memoire de 1910, m’ecrivait a peu pres ceci: 
« Je reconnais que vos resultats sont parfaitement valables ; mais 
votre hypothese est parfaitement arbitraire. Je‘ me demande quel 
phenomene fantastique vous devrez imaginer pour en preciser 1’appli- 
cation. »

90. Retour a 1’electrotonus; conducteur a noyau de mercure. — 
Or, il y a un phenomene classique qui repond a la question ; c’est 
1’electrotonus. Je me demande comńient nous avons pu, nous les 
physiologistes qui avons emboite le pas a Nernst sur la theorie 
physique de l’excitation electrique, oublier que 1’electrotonus etait 
une base de theorie deja solidement etablie par l’experience et toute 
prete pour de nouvelles constructions. D’autant plus qu’il s’agissait 

l’excitabilite en fonction du temps 13
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de polarisation! Nernst, considerant vaguement des cellules en gene­
rał, est parti du premier schema geometrique qui s’est presente a 
son esprit de physieien ; nous aurions du en tout cas nous rappeler que 
le cylindraxe nerveux, objet des experiences typiques pour l’excita- 
tion, ne se polarise pas suivant des cloisons transversales inexistantes, 
mais suivant une surface cylindrique" a generatrices longitudinales ; 
c’est la conception du conducteur a noyau, bien posee par Matteucci 
il y a trois quarts de siecle, etudiee continuellement jusqu’au xxe 
siecle par toute une serie de physiologistes eminents ; la nouvelle 
chimie physique aurait du s’en emparer ; nous aurions du tout de 
suitę inviter Nernst lui-meme a y appliquer ses talents. Je n’ai 
meme pas songe sur le moment a m’en servir pour repondre a IIill!

Trois ans plus tard seulement, a propos de certains resultats expe- 
rimentaux de Cardot et Laugier sur lesquels nous allons revenir, 
dans des recherches qui ont ete interrompues par la guerre et qui 
11’ont jamais ete publiees, j’ai commence a 111’occuper de cette pola­
risation en long.

Sans avoir besoin de savoir ce qu’est en soi l’influx nerveux, on voit 
facilement comment la perturbation locale, liee directement a la 
polarisation et suivant les lois de la physique, peut produire une per­
turbation qui se deplace a la faęon d’une onde et dont la naissance 
reponde aux conditions un peu paradoxales que la physiologie nous 
montre pour l’excitation. 11 suffit pour cela de recourir aux analogies 
mecaniques, qui bien souvent revelent a notre imagination, formee 
par la vue des mouyements des masses, des conditions logiques gene- 
rales.

Soit une longue cuvette horizontale en formę d’un demi-cylindre 
de plusieurs centimetres de diametre (par exemple un gros tubę de 
verre fendu le long de deux generatrices et ferme a ses deux extremites 
au moyen de cire a modeler) ; on y verse de l’eau fortement acidulee 
par SO4H2, puis du mercure. Ce metal se dispose sous formę d’une 
bandę a section elliptique au-dessous de 1’acide. L’ensemble donnę un 
conducteur & noyau liquide. Plaęons dans 1’acide, vers les extremites 
de la cuvette, deux fds de platine servant d’electrodes, et faisons pas- 
ser un courant electrique sous un potentiel de quelques volts. En face 
de chacune des electrodes on voit naitre et s’eteńdre la polarisation, 
qui se revele par la couche de bulles gazeuses ou d’oxyde a la surface 
du mercure ; et en meme temps, par le phenomene bien connu utilise 
dans 1’electrometre capillaire, la tension superficielle yariant avec la 
charge electrique, le mercure se contracte devant 1’anode et surtout 
se dilate devant la catode. Pour un voltage donnę, pas trop fort, on 
arrive en un tempś court, de 1’ordre de la seconde, a un etat stable ; 
mais la naissance meme de la deformation a suscite une yeritable 
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onde mecanique qui se deplace rapidement le long de la bandę de 
mercure, comme Fonde classique a la surface de l’eau tranquille ou 
l’on i jete une pierre. Sauf que son amortissement est rapide et qu’on 
la voit s’eteindre progressivement sur un parcours de quelques cen­
timetres, au plus d’un a deux decimetres, cette onde me parait une 
assez bonne image de l’influx nerveux (1). Notamment, comme cet 
influx, elle est distincte de la perturbation electrodique; elle appa- 
rait egalement, s’il y a place pour cela, a droite et a gauche de l’ac- 
tion locale qui 1’engendre, et se propage indifferemment dans un sens 
et dans 1’autre, avec une yitesse qui lui est propre et qui ne dependpas 
de l’excitation.

Si le courant electrique, au lieu de s’etablir brusquement, monte 
łentement de zero a la meme intensite que tout a 1’heure, il provoque, 
lentement aussi, la meme deformation locale; mais cette fois on n’en 
roit pas partir une onde qui chemine ensuite pour son compte. 
(Fest Finefficacite des courants progressifs telle que nous la donnę 
Fexperience physiologique. D’autre part, si Fon fait passer des cou­
rants constants a debut brusque pendant des temps tres courts, de 
1’ordre du dixieme, puis du centieme de seconde, pour faire apparaitre 
une onde de grandeur donnee, ou mieux, la plus petite onde percep- 
tible (seuil), il faut appliquer des intensites d’autant plus grandes que 
le temps est plus court; la relation est, en gros (je n’ai pas cherche 
a preciser), de la formę que nous avons vue en physiologie.

Sur un tel modele il est assez facile de conceyoir le role du temps 
et de la brusquerie. Un caillou spheroidal qu’on descend lentement au 
bont d’une ficelle dans 1’eau du bassin, y penetre sans faire naitre 
une onde comme lorsqu’on Fy jetait. (Fest que le volume d’eau 
deplace par la pierre, au lieu de former dans une petite region autour 
du point d’impact une intumescence, origine de 1’onde, s’est reparti 
progressiyement sur un large espace ; nous pouyons appeler cela 
diffusion de la pression hydrostatique, en prenant le mot diffusion 
au sens large.

Sur notre conducteur a noyau de mercure, le phenomene est plus 
complexe, a la fois electrique et mecanique, mais tombe encore sous 
le sens dans son allure generale.

Sur le nerf, nous ne yoyons plus rien ; mais nous savons par 1’etude 
qui a ete faite de 1’electrotonus au moyen des appareils de physique, 
qu’il se produit en face de chaque electrode une polarisation quis’etend 
rapidement dans la longueur, comme sur le mercure. L’influx ner-

(I) Seulement une image ; je ne suis pas porte a croire, comme Sutherland que l’influx ner- 
veux soit recllement une reaction elastique du cylindraxe, quelles q-ue soleni les analogies de 
ferme, au point de vue mathematique et la concordance d’ordre de grandeurs physiques 
developpees par cet auteur (Amer. Journ. of Phy sioło gy, 1905, 1906, 1908).
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veux est inconnu dans sa naturę, mais nous savons qu’il depend, au 
point de vue du temps, de cette polarisation comme 1’onde mecaniąue 
ci-dessus de la polarisation du mercure. N’est-on pas amene naturelle- 
ment a penser que c’est parce que la naissance de cet influx depend 
aussi du gradient de polarisation au long du nerf ? En precisant, on 
reviendrait a Fhypothese qualifiee par Hill d’arbitraire et fantas- 
tique.

II y a encore un fait physiologique, oublie dans la theorie physique 
de l’excitation, qu’il faudra bien y faire rentrer et qui s’accorde avec 
cette hypothese ; c’est que le courant electrique doit etre longitudinal 
pour etre efficace ; oblique, son efficacite se reduit proportionnellement 
au cosinus de 1’angle qu’il fait avee le nerf ; et tout a fait trans- 
versal, il n’est plus efficace du tout. Pourtant, dans ce dernier cas, on 
a le schema geometrique postule par Nernst : des cloisons polari- 
sables a distance cellulaire, traversees par le courant ; et en fait, 
c’est alors que Fon a la polarisation maximale, c’est-a-dire la plus 
grandę resistance apparente causee par des forces contre-electromo- 
trices ; mais il n’y a pas d’excitation.

Sous 1’influence d’un courant longitudinal, la polarisation du conduc­
teur a noyau s’etale tres rapidement parce que le courant, arrete 
par la polarisation qu’il produit, suit l’enveloppe moins conductrice 
pour aller de plus en plus loin reprendre la voie du noyau, qu’il 
polarise ainsi de proche en proche ; la diffusion au sens strict, telle 
que la considerait Nernst, diffusion des mollecules ou des ions, 
resultant de 1’agitation thermique, ou meme diffusion des ions, d’un 
seul et meme signe accumules par une polarisation et se repoussant 
les uns les autres en vertu de leur charge electrique, est infiniment 
plus lente que cette diffusion au sens large. Sur le nerf 1’electrotonus 
atteint une distance de plusieurs centimetres en un temps trop court 
pour etre directement accessible a nos sens. Or, il y a une categorie 
de faits physiologiques qui impliquent pour le phenomene une 
yitesse de cet ordre.

91. I nfluence de la distance des electrodes. — Depuis longtemps, ona 
constate une influence de 1’ecartement des electrodes sur l’excitabilitś. 
Le seuil s’eleve quand on rapproche les electrodes ; toute une serie 
d’auteurs sont d’accord sur ce point ; les contradictions sont rares 
et sans portee.

Des experiences systematiques de Cardot et Laugier, en 1914, 
ont d’abord yerifie ce point et montre que le seuil pour les temps 
longs est influence de cette maniere; de plus, elles ont montre queles 
durees utiles diminuent quand les electrodes se rapprochent.

Qualitativement, la theorie de Nernst rend compte de cette double 
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yariation ; si les <leux polarisations de signe contraire yiennent a se 
rencontrer et a s’influencer l’une 1’autre, elles s’affaiblissent mutuel- 
lement ; Nernst ayait deja fait remarąuer quele rapprochement des 
deux cloisons polarisables aurait pour effet de diminuer 1’efficacite 
du courant, « effet impossible a calculer, disait-il, mais intuitivement 
clair ». La formule de Hill permet ce calcul, je rappelle que cette 
formule, en faisant egal a 1 son parametre p sans interet ici, est pour 
1'intensite liminaire i en fonction de la duree t de passage du courant 
constant

/.

2mD „ n/X\2a =--------  et 6 = e D ( a ) •
sa

II resulte que si a diminue, A, seuil pour les temps longs, augmente 
et la duree de passage t pour laquelle on atteint ce seuil, quand 9 est 
devenu pratiquement zero, diminue.

•J’ai, avec Petetin (1910), etudie ce cas sur le modele hydrau- 
lique ; on y voit que la reaction reciproque des polarisations, non seu- 
lement diminue la grandeur du phenomene, mais encore raccourcit 
le temps dans lequel le phenomene s’accomplit.

Nous avons donc bien, dans la theorie de Nernst, la formę de l’in- 
fluence de la distance sur l’excitabilite, mais quel serait 1’ordre de 
grandeur a considerer pour cette distance ?

Nous connaissons la grandeur du temps; pour le sciatique de la 
Grenouille et pour les nerfs rapides en generał, il s’agit de milliemes 
de seconde. La diffusion dans le cylindraxe, milieu tres aqueux, mais 
visqueux a la faęon d’une gelee, ne saurait etre plus rapide que dans les 
solutions purement aqueuses ou Fon a mesure les coefficients de diffu­
sion connus en physique ; elle y est probablement plus lente ; elle 
doit etre encore plus lente dans la myeline ; tout au plus peut-on 
admettre qu’elle reste du meme ordre de grandeur, ainsi qu’on l’a 
observe dans la gelatine. Cet ordre de grandeur est 10“6 centimetre- 
seconde. Cherchons avec ces yaleurs de t et de D pour quelle distance 

a l’expression — j/ de la formule de IIill serait egale a 1 ; il 

yient a = \/| 0“s = IG" 4, soit 1 p. Or la distance des electrodes se 
mesure en millimetres, sinon en centimetres, c’est-a-dire qu’elle est 
mille ou dix mille fois plus grandę. Avec a = 1, il faudrait que t fut de 
1’ordre de 105 secondes, tout au moins de 104 secondes, soit des heures, 
pour que 9 fut notablement influence par une yariation meme impor- 
tante de a.
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Physiologiquement, yoici ce qu’on observe relativement a la dis­
tance (sciatique de Grenouille). Les electrodes sont, dans les dispo- 
sitifs courants, ecartees de 6 a 8 millimetres ; en augmentant cette 
distance, on abaisse un peu le seuil et augmente un peu le temps 
utile jusque vers 15 millimetres ; un accroissement ulterieur de 1’ecar- 
tement est sans influence ; a partir de cette distance, c’est le nerf 
lui seul qui conditionne son excitabilite. Pour des distances au-dessous 
de 8 millimetres, le seuil remonte et la duree diminue de plus en plus. 
C’est-a-dire que les deux polarisations arriyent juste a se rencontrer 
dans les 3 milliemes de seconde du teipps utile si 1’ecartement est 
d’environ 15 millimetres.

Cette conception entraine la consequence suiyante susceptible d’une 
verification experimentale directe : si l’on provoque l’excitation au 
moyen d’une onde electrique tres breve, durant moins d’un millieme 
de seconde, il faudra rapprocher les electrodes jusqu’a une distance 
moindre que dans le cas precedent pour influencer le seuil, et ce 
rapprochtment, pour gener le processus et relever le seuil, deyra etre 
d’autant plus grand que 1’onde electrique sera plus breve.

Zoici trois experiences

Distance des electrodes 
en millimetres

a titre d’exemples

Yoltage 
durant

3^

1(1) :

liminaire pour des ondes 
(milliemes de seconde)

0,5 0,3

30 0,22 )) »
15 0,22 )) »
12,5 0,24 0,101 0,88
10 0,27 0,101 0,88
7,5 0,35 0,105 0,88
5 0,55 0,140 1,20

La distance minima pour laquelle le seuil se releve est ainsi de 12 
millimetres pour le premier cas, de 8 pour le second et de 6 environ 
pour le troisieme.

Ce qui s’accorde parfaitement avec la conception que le pheno­
mene tient a la neutralisation reciproque des deux polarisations 
inyerses marchant a la rencontre Fune de 1’autre avec une yitesse 
mesurable, mais infiniment plus grandę que celle de la diffusion pure 
et simple.

Nos chiffres ne nous donnent pas des elements suffisants pour calcu- 
ler cette yitesse, ni meme pour determiner la formę de la propagation

(1) 11 s’agit d’experiences independantes l’une de 1’autre ; dans chacune d’elles, qui con- 
siste a determiner le yoltage liminaire pour une duree constante et des distances d’electrodes 
variables, on doit considerer la marche de ce yoltage liminaire et la faęon dont il se releve 
pour les petites distances (les precautions necessaires ont ete prises pour que la resistance 
ne varie quc d’une faęon negligeable). II n’y a pas lieu de comparer les voltages d’une expe- 
rience a 1’autre. 
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en fonction du temps. Certainement il ne s’agit pas d’une vitesse 
uniforme pouvant s’exprimer par une longueur dans l’unite de temps ; 
il est probable d’ailleurs que Fintensite du courant polarisant et l’en- 
semble des conditions electriques influent sur la rapidite de propaga- 
tion. Admettons que celle-ci, comme la diffusion simple. comme la 
polarisation suiyant le schema de Nernst, gagne de 1’espace propor- 
tionnellement a la racine carree du temps, l = k\/t-, nous pouvons 
des chiffres ci-dessus tirer un ordre de grandeur. La longueur l est 
dans chaque cas la demi-distance des electrodes. Nous obtenons ainsi: 
— 8 : \/3 — 4,6; — 4 : \/0,5 = 5,6 et 3 : \/0,3 = 5,5. Soit en moyenne 
5 millimetres, 1’unitę de temps etant le millieme de seconde. En cen- 
timetres-seconde, 0,5 X \ 1.000, cette constante k aurait une yaleur 
voisine de 15. La constante de la diffusion pure et simple est quelques 
milłions de fois plus petite.

En resume, la diminution d’efficacite du courant electrique qui se 
produit quand on rapproche les electrodes s’explique fort bien par 
une neutralisation reciproque des deux polarisations inyerses. Mais il 
faut, au lieu de figurer ces polarisations suiyant le schema de Nernst, 
revenir a la polarisation des conducteurs a noyau, c’est-a-dire a 
V electrotonus, comme base phvsique du processus d’excitation.

D’ailleurs une theorie complete devra comprendre dans son prin- 
cipe meme V excitation d’ oiwerture, celle qui resulte de la cessation 
brusque du courant electrique, et qui, fait capital, nait a 1’anode au 
lieu de la catode. Nous avons dans tout cet ouvrage, deja bien charge, 
laisse de cóte tout ce qui concerne cette excitation d’ouverture ; 
mais Cardot et Laugier ont montre qu’elle comporte l’intervention 
de durees caracteristiques variant pour chaque objet, pour chaque 
condition physiologiąue, avec les durees qui entrent en jeu pour l’exci- 
tation de fermeture ; ce seraient presque les memes lois, avec des 
durees plus grandes, enyiron dix fois plus grandes dans chaque cas. 
Nernst et Hill ont essaye d’amorcer une explication de l’excitation 
d’ouverture par le phenomene chimique qu’ils introduisent hypothe- 
tiquement entre la polarisation et l’excitation. La consideration de 
1’electrotonus parait capable de fournir une bien meilleure base.



CHAPITRE X

Recherche d’une constante de temps 
mathematiąue

92. De 1'etude detaillee que nous venons de faire au long du chapitre 
precedent, il resulte que la theorie physique de l’excitation electrique 
n’est pas encore faite.

Mais dans cette etude, a la fois critique et experimentale, nous 
n’etions pas pousses uniquement par la tendance essentielle de la 
physiologie generale : faire rentrer la vie dans le cadre des lois inor- 
ganiques. Le processus physico-chimique que nous cherchions a 
saisir comporte evidemment une constante de temps, largement 
variable d’un tissu a un autre, capable de conditionner cette influence 
particuliere de la duree sur Iaquelle nous avons fixe notre attention 
des le debut de cet ouvrage. La connaissance d’une telle constante 
nous aurait fourni un moyen rationnel de caracteriser les excitabi- 
lites diverses et c’est par une telle connaissance seulement que peut 
etre definitivement resolu le probleme que nous nous sommes pose.

A tout le moins, si nous n’avons pas determine exactement en 
quoi consiste l’excitation, possedons-nous une expression algebrique 
traduisant convenal)lement son decours en fonction du temps ? 
celle-ci, fut-elle purement mathematique et actuellement inintelligible 
au point de vue physique, nous permettrait du moins d’exprimer 
rationnellement la yitesse relative de l’excitabilite.

Certaines formules ont ete proposees pour remplir ce desidera- 
tum ; nous les avons deja discutees a propos des theories qu’elles 
expriment : nous allons les reprendre a ce nouveau point de vue 
qui est, en somme, un point de vue pratique. Pour simplifier il faut 
s’en tenir aux passages limites de courant constant.

La formule de Nernst, i = /c : y/ z sera laissee provisoirement de 
cóte ; elle ne met pas en eridence une constante de temps, et on n’a 
pas cherche a 1’utiliser dans ce sens ; nous y reviendrons tout a l’heure.

Les autres peuvent se ramener a deux conceptions. 1° La courbe 
est une exponentielle ; 2° La courbe est une hyperbole equilatere.
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93. Erreurs pratiques avec la formule exponentielle. — Celle-ci 
a d’abord ete proposee par Hoorweg, dans son memoire initial de 
1897, non comme formule d’interpolation, mais comme loi fon- 
damentale pour remplacer celle de Du Bois-Reymond. Supposant 
que 1’efficacite du stimulus a un instant donnę depend de 1’inten­
site a ce moment, mais decroit exponentiellement a partir du debut 
du passage, on trouye, quand le temps s’accroit, de t a t-\-dt que la 
quantite dont s’accroit l’excitation '<] est

drl = oci. e — dz.

Satisfaisante pour 1’esprit, au premier abord, quand nous pensons a 
un passage de courant constant a debut brusque, ou bien a une 
decharge de condensateur, cette formule simple et d’une allure usuelle 
en physique met bien en lumiere un facteur du temps, ou, si on en. 
prend l’inverse 1 : p, une duree caracteristique.

Cette constante de temps pourrait s’obtenir assez facilement 
par le calcul sur des chiffres experimentaux. En effet, la differen- 
tielle ci-dessus integree dans le cas du courant constant a debut 
brusque et a duree limitee conduit, pour 1’intensite liminaire i en 
fonction du temps de passage t, a une expression de la formę :

a

formule d’interpolation assez simple, permettant, sur une prepara­
tion physiologique donnee, d’obtenir p avec deux determinations 
experimentales.

On ne peut pas, il est vrai, avec deux couples quelconques de yaleurs 
experimentales de i et de t, calculer les deux cónstantes et notam- 
ment p qui nous interesse. Mais on le peut dans deux cas particuliers 
dont on n’aurait qu’a faire choix pour l’experience.

1° a, il est facile de le voir, represente 1’intensite liminaire dans le 
cas d’une duree de passage pratiquement infinie ; on determinerait 
donc directement sa yaleur par une premiere experience ; une autre 
mesure faite ensuite avec une duree finie quelconque (assez courte 
pour que i soit notablement plus grand que a) permettrait le calcul.

2° Si l’on prend deux durees tr et ?2 doubles Fune de 1’autre et 
assez breves pour que les deux yaleurs experimentales de i corres- 
pondantes different notablement Fune de 1’autre, on aura en posant

et i
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L’expression n’est plus transcendante, et il est elementaire de 
resoudre le systeme des deux equations ou a et x sont les deux 
inconnues.

Malheureusement, cette formule d’interpolation est inexacte, et 
conduirait a des valeurs de (3 sensiblement differentes suivant les 
durees choisies. L’ayant retrouvee en 1907 a partir de considerations 
tout a fait differentes, je m’y suiś attache quelque temps, puis je l’ai 
abandonnee en raison de cette inexactitude, comme je l’ai indique 
brievement au § 78.

Nous allons, au point de vue qui nous occupe maintenant, preciser 
les ecarts auxquels elle conduirait.

Soit l’experience 1, § 48 sur le sciatique gastrocnemien de la Gre­
nouille. En calculant sur deux durees doubles l’une de l’autre, sui- 
vant les durees choisies dans ce but, la constante de temps presente 
les valeurs diverses que voici (en milliemes de seconde, comme les

par la duree infinie d’une part, et d’autre part les durees finies indi- 
quees ci-dessous.

durees de passage elles-memes).

Par 3 et 1,5 1,07
Par 2 et 1 0,93
Par 0,66 et 0,33 0,51

Voici, d’autre part, les yaleurs qu’elle presente si on la calcule

oo et 0,33 1,25
oo et 1 0,91
oo et 2 0,80

II y a donc un ecart plus grand que du simple au double. 
Sur un muscle lent, on serait expose a des ecarts encore plus 
importants.

94. Cas particulier de l’exponentielle suivant la thćorie de Hill. — 
Hill, par un raisonnement que nous avons expose au § 82 et critique 
dans les paragraphes suivants, introduit un coefficient arbitraire du 
terme exponentiel; ce coefficient etant pris plus petit que 1, le defaut 
de la formule vers les temps courts se trouve amende. Laissant de 
cóte toute consideration theorique, voyons ce que donnę alors la for­
mule dans la pratique physiologique.

Keith Lucas (1910) qui avait provoque le travail de Hill dans le 
but d’obtenir des moyens simples de calculer des constantes signifi- 
catives s’est empresse d’essayer.

II faut se rappeler que Hill a ecrit 0 pour e—P, de sorte qu’avec le 
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coefficient surajoute, la formule exponentielle se presente comme 
ceci :

a
1 — m 6*

La seule application dont K. Lucas donnę le detail se refere a mon 
experience i du § 48; a etant donnę experimentalement, il lui faut 
encore deux equations, deux couples de valeurs conjuguees de i 
et de t pour obtenir non pas meme 0, mais par une certaine puis- 

2
sance de 0, par exemple, 6Td’ou il faut tirer 6; on formę ensuite 
une autre puissance de 0 pour 1’introduire dans une des deux equa- 
tions et en tirer m. On voit que ce n’est pas immediat comme cal­
cul ; et d’autre part, il est prudent de yerifier, en recoinmenęant 
sur deux autres couples de yaleurs de t et de i, si Fon ne veut pas 
risquer qu’un ecart experimental accidentel ne donnę des yaleurs 
fausses pour les constantes. Nous etions pourtant dans le cas le plus 
fayorable, a, yaleur de i pour les temps longs, etant connu, ce qui 
simplifie beaucoup le probleme algebrique, comme nous avons vu. 
K. Lucas signale aux trayailleurs a venir 1’intórśt de mesurer experi- 
mentalement cette yaleur, s’ils ne yeulent pas se condamner a de 
laborieuses series cTessais.

Quant au resultat ainsi obtenu, les deux systemes d’equation ont 
•donnę pour les constantes des yaleurs tres yoisines ; on en a pris la 
moyenne, pour recalculer toute la serie ; faisant la courbe des produits 
it sur t comme abscisse, « on retrouye la double sinuosite indiquee 
comme loi par Lapicque ; cette allure est une preuye nouyelle de 
la yalidite de la formule de Hill ». Cela ne prouve que la souplesse 
bien connue des formules a trois parametres arbitraires. Et d’ail- 
leurs la reproduction des chiffres experimentaux n’est pas parfaite, 
K. Lucas le constate lui-meme ; il reste une petite erreur systema- 
tique. Ce memoire ne donnę pour aucune autre experience la con- 
frontation entre les yaleurs obseryees et les yaleurs non obseryees.

Jinnaka et Azuma (1922-2) ont retrouye la diyergence signalee 
par K. Lucas entre la formule et l’experience.

« Sur 41 series de nos experiences, nous avons calcule la yaleur de 
6 comme l’a indique Lucas ; mais, contrairement a notre attente, 
nous n’avons pas trouye une seule fois la yaleur de 9 constante... 
Meme pour les chiffres de Lapicque* sur lesquels Lucas a donnę 
un exemple de calcul, nous n’avons pu arriyer a une yaleur cons­
tante de 0 ». '■

En realite, les ecarts notes par Jinnaka e Azuma ne sont pas 
considerables ; il est certain que la formule est capable de suiyre les 
faits physiologiques avec une bonne approximation. Mais le facteur m, 
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qui n’est qu’un expedient mathematique, peut, suivant la valeur 
numerique qu’on lui attribuera pour ajuster la formule aux chiffres 
experimentaux, alterer la determination de 1’element chronologique 
veritable de l’excitation (1). Ainsi, tout en exigeant beaucoup 
de travail experimental et beaucoup de calcul, cette formule ne 
fournit pas la notation a la fois ferme et claire que nous cherchons.

95. Erreurs pratiques avec l’hyperbole ćąuilatere. — C’est la 
formule d’interpolation donnee par Hoorweg pour les conden­
sateurs et retrouvee par Weiss pour les courants constants de 
duree limitee. Elle s’ecrit, comme nojus l’avons vu, dans sa formę 
la plus generale

i = a -{■ b : t.

(i intensite liminaire pour une duree de courant t ; a et b deux cons- 
tantes). Nous avons examine en detail (chap. v) comment cette 
formule s’ecarte des chiffres experimentaux qu’elle ne suit avec 
une approximation suffisante que dans une certaine zonę de durees, 
zonę variable avec le parametre chronologique de l’excitabilite en 
cause. Nous allons voir si elle permet de chiffrer convenablement ce 
parametre.

Sous la formę que lui ont donnee soit Hoorweg, soit Weiss, la 
constante de temps n’est pas apparente. Mais j’ai fait remarquer 
(1905) ceci: en examinant ses divers termes au point de vue de l’homo- 
geneite, on voit que a est une intensite, b une quantite. D’ou il suit 
que le rapport b : a est comme dimension un temps. II est facile de 
remanier la formule de faęon que ce rapport devienne une des deux 
cónstantes. Multiplions haut et bas du ternie b : t par a. II vient

, a b
i =a 4- —■ — t a

Posons - = t et la formule devient, identiquement
i = a (1 + t : i).

La constante de temps est ainsi bien misę en evidence, et la formule 
est si simple que Fon pense saisir au premier coup d’oeil la faęon dont 
la duree t du passage de courant influe sur 1’intensite liminaire i 
et comment la constante t conditionne cette influence. La constante 
a de son cóte est d’une signification tres claire ; c’est 1’intensite limi­
naire quand t est infiniment grand par rapport d t.

Malheureusement, cette interpretation facile ne rend pas la for­

(1) On a en effet la relation : — log 0 = -7—------—1' ' ° chronaxie
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mule plus exacte ; sa darte est decevante, i mesure directement pour 
t tres grand par rapport a t n’est pas le meme que a calcule par deux 
experiences sur de petites valeurs de t (1) et, ce qui est plus grave 
pour notre point de vue actuel, dans une seule et meme experience, 
on trouve pour notre constante t des valeurs tres differentes suivant 
les durees pour lesquelles on a mesure i. L’erreur peut etre enorme 
quand il s’agit d’une excitabilite lente. Nous allons prendre un seul 
exemple sur une excitabilite moyenne,le manteau de 1’Aplysie, muscle 
intermediaire comme rapidite entre le gastrocnemien et ł’estomac de 
la Grenouille (Exp. du 19 avril, § 40). Voici les diverses valeurs que 
prend t pour la serie des systemes de deux equations a deux inconnues 
constituees en donnant, dans la formule, a i et a i les valeurs expe- 
rimentales des durees de passage ci-dessous (le tout en milliemes de 
seconde).

Durees du courant t calcule
— —

6 et 18 6,3
9 et 48 9,6

10 et 78 17,2
27 et 157 22,6
78 et 223 52,0

L’erreur possible porte meme sur l’ordre decimal. Aussi, des les pre- 
mieres experiences que j’ai faites avec Mme Lapicque en 1903 sur 
des muscles un peu lents, nous nous sommes aperęus que pour eux 
cette formule hyperbolique etait grossierement inexacte. Le plus 
simple aurait ete de 1’abandonner tout de suitę. Mais nous venions 
d’etudier divers muscles squelettiques de la Grenouille presentant 
des excitabilites voisines les unes des autres, toutes rapides, et nous 
avions ete frappes de la finesse avec laquelle le rapport b : a de cette 
formule permettait de les classer et de marquer leurs variations phy- 
siologiques. Nous avons ete tentes de continuer a nous en servir, 
et nous avons ajoute a la formule de Weiss un terme de correction 
fonction de 1’intensite avec un troisieme facteur arbitraire.

Nous avons ecrit pour la quantite :

Q = ot + p---- fi

Formule boiteuse, pechant contrę 1’homogeneite et qui de toute 
faęon est a rejeter. Mais pour obtenir notre temps caracteristique le 
terme correctif permettait en partant de trois determinations quel-

(1) Nous avons insiste sur la demonstration de cet ecart au chap. v particulierement 
§ 45 ; comme il y avait alors a discuter contrę Weiss et son ecole,nouspartionsde l’equation 
de ces auteurs, Q = a + bt, ou c’est b qui represente la grandeur notee ici a. Je retablis 
pour la discussion generale la notation d’HooRWEG qui a la priorite. 



206 ESSAIS DE THEORIE

conques de reduire 1’incertitude a 50 pour 100 environ. C’etait deja 
une fort bonne approximation, etant donnę les differences conside- 
rables entre les excitabilites mesurees. Et en fait avec cette formule 
a trois cónstantes, j’ai pu, en 1905, classer sur une echelle de rapi­
dite avec le gastrocnemien de la Grenouille, la pince du Crabe, 
le manteau de 1’Aplysie, le pied de 1’Escargot, le cceur de la 
Tortue, etc:, et caracteriser ces diverses excitabilites chacune 
par un chiffre.

Mais je ne savais comment designer la grandeur exprimee par ce 
chiffre ; a: b (ou b : a) c’est bien abstrait. Ce qui tombe d’abord sous 
le sens, quand on compare deux excitabilites, c’est la duree pendant 
laquelle une prolongation ou un raccourcissement du passage change 
le voltage liminaire ; autrement dit, c’est la duree utile dans le passage 
du courant constant indefini. Mais cette grandeur, par sa naturę 
meme, ne se prete pas a une mesure precise ; nous avons insiste plus 
haut sur le fait qu’aux environs de cette limite, les intensites Iiminaires 
yarient tres lentement avec la duree de passage. Reciproquement, si, 
apres avoir fixe 1’intensite liminaire pour les longues durees, on rac- 
courcit le passage pour chercher le moment juste ou disparaftra la 
reponse, il est eyident qu’une tres petite erreur sur la premiere deter­
mination entrainera une erreur importante sur la seconde. D’autre 
part, pratiquement, une excitabilite ne reste jamais rigoureusement 
fixe. En partieulier sur les muscles lents, les essais antecedents effi- 
caces ou non, modifient le seuil ; les petites yariations ineyitables 
font qu’on obtient, dans cette zonę de durees, des resultats discor- 
dants ; pour une intensite donnee, un certain passage pourra rester 
inefficace et un autre plus court atteindre le seuil. Bref, il faut a la fois 
beaucoup de soin, et des determinations multipliees, pour obtenir, 
comme une moyenne et avec une approximation un peu lachę, la 
duree en question.

Aussi, ayant constate dans un assez grand nombre d’experiences 
de ce genre, et sur des tissus divers que cette duree etait toujours a 
peu pres egale a dix fois b : a, e etait celui-ci que je calculais par le 
rapport de a et de b sur plusieurs determinations de seuil avec des 
durees quelconques (j’avais fait ces determinations dans le but 
d’etudier la loi d’excitation pour elle-m®me), puis je le multipliais 
par 10.

C’est ainsi que je suis arriye a donner, pour cette limite caracte- 
ristique (en seeondes).

Manteau de 1'Aplysie... 0,80
Pince du Crabe................ 0,30
Coeur de la Tortue.........  0,08
Pied de 1’Escargot.........  0,05
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Pour le gastrocnemien de la Grenouille verte, c’etait 0,003, mesure 
qui peut s’obtenir directement sans grandę incertitude sur un tissu 
rapide comme celui-la et concordante avec un rapport b : a — 0,0003, 
obtenu par la formule hyperboliąue simple a deux constantes.

Concordante... au point de vue de la regle empirique posee ci-dessus, 
a savoir que le temps utile est egal a 10 fois ce rapport; mais en desac- 
cord pour cette raison meme, avec la formule. En prenant t — 10, 
celle-ci donnę i — 1,10 a, et non pas i = a. Or, les mesures de i 
se font a une approximation bien meilleure que le dixieme, et la diver- 
gence entre l’experience et la formule, divergence que je devais ulte- 
rieurement souligner et que nous avons examinee en detail au § 45, 
m’etait tout de suitę apparue. Mais, dans ma foi d’alors pour 1’hyper- 
bole equilatere, cherchant une definition du temps utile capable de 
concilier l’experience et 1’algebre, j’avais indique comme duree 
caracteristique celle au dela de laąuelle toute prolongation na plus 
quune influence negligeable sur l’ ezcitation ; Fintensite necessaire 
passe de 110 a 105 si on double cette duree.

C’etaient en realite deux definitions distinctes, ne se confondant 
que par le sacrifice de la precision. J’en etais venu la par suitę d’une 
deception que m’avait deja causee la formule anterieure.

96. Consideration de 1’ćnergie. —• Mes premieres recherches, ai-je 
dit, m’avaient montre que le rapport b : a permettait de separer 
finement des excitamlites voisines et de suivre leurs variations par 
exemple sous 1’influence de la temperaturę. Or la duree de passage 
t — b : a est celle pour laquelle le seuil de l’excitation presente ou 
semble presenter une depense d’energie minima, comme Hoorweg 
l’avait deja montre. Quoi de plus seduisant que de caracteriser ainsi 
la constante de temps de l’excitabilite ? C’etait ce que j’avais propose, 
avec Mme Lapicque, des le debut de l’annee 1903, et nous avions 
cette pensee dans la tete quand nous avons ete a Arcachon etudier 
des excitabilites un peu lentes, le Crabe et 1’Aplysie. Or ici, pas de 
minimum d’energie ! « Nous avons pour toutes nos experiences cons- 
truit la courbe de 1’energie (en fonction de la duree du courant). 
La portion de courbe comprise*entre les limites de l’experience s’est 
montree extremement variable avec la duree des passages ; pre- 
sentant quelquefois un minimum, quelquefois enfin un maximum 
et un minimum cóte a cóte; certaines experiences ne peuvent admettre 
le minimum par aucune extrapolation .vraisemblable. II nous a semble 
que la loi de 1’energie etait trop compliquee pour servir de base au 
raisonnement. »

Les irregularites que nous signalions a ce moment avaient vraisem- 
blablement pour causes de petites erreurs sur les determinations du 
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voltage liminaire, erreurs augmentees lorsqu’on porte ce voltage au 
carre pour le calcul de 1’energie.

Voici le calcul de 1’energie pour quelques-unes des experiences 
rapportees au chapitre V.

Spirogyre :
t (100) 30 15 10 5 1

v2t .(100) 36 32 36 34 34
Escargot t

t (0,086) 0,057 0,036 0,021 0,014
v2t (105) 0,92 0,90 0,87 0,88

Vorticelle :
t (0,021) 0,0107 0,0071 0,0036 0,0028 0,00215

o2t (2,13) 1,44 1,50 1,24 1,32 1,36

Apres un premier chiffre donnę entre parentheses et qui corres
pond encore a la region d’energie croissante avec la duree, les tableaux 
ci-dessus montrent la region d’energie & peu pres constante. On y 
voit des ecarts qui parfois donnent l’impression d’un minimum. 
L’examen detaille sur graphique, et la comparaison avec d’autres 
preparations de meme sorte montrent qu’en realite ces ecarts sont 
accidentels.

Si on prend la serie de chiffres experimentaux obtenus sur un nerf 
ou un muscle rapide, il peut arriver que 1’energie se presente sous une 
allure tout a fait semblable :

Sciatique- gastrocnemien 11 :
t (0,002) 0,0015 0,001 0,00067 0,00033

v2t (26,6) 24 24 23 24

Mais souvent, on y voit apparaitre un veritable minimum

Sciatique-gastrocnemien I :
t (0,0025) 0,002 0,0015 0,001 0,00067 0,00033

v2t 10,3 9,2 8,8 8,0 8,8 10,2

Ce minimum est de regle lorsque la serie comprend des passages 
de courant qui descendent, comme duree, a des valeurs encore plus 
petites. II a ete donnę comme un fait experiinental, surtout avec les 
condensateurs, qui fournissent facilement des decharges extreme- 
ment breves.

Hoorweg calculant 0,5 Cc2 a partir du voltage liminaire p observe 
l’a signale le premier ; Cybulski et Zanietowski, quoiqu’ils l’aient 
enonce autrement, avaient fait la mtae constatation.
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Weiss calculant i2t pour des passages de courants constants de 
duree t et d’intensite liminaire i est arriye au meme resultat a con­
dition que t descende au-dessous du demi-millieme de seconde. Et nous- 
memes comme tout le monde depuis, avons eu 1’impression de ren- 
contrer le minimum d’energie comme un fait experimental, mais 
seulement sur les nerfs et les muscles tres rapides, c’est-a-dire quand 
la serie des mesures comprend des durees de l’ordre du dix-millierne 
de seconde.

En realite personne, que je sache, n’a jamais mesure 1’energie 
depensee par ces ondes electriques tres breves. On n’a meme pas 
mesure leur intensite moyenne ; on a simplement regle une difference 
de potentiel et on est parti de la pour des calculs, elementaires, mais 
a la base desquels se trouve une hypothese implicite, a savoir : les 
raisonnements valables pour des durees de plusieurs seeondes s’ap- 
pliquent integralement meme si la duree est reduite a quelque dix- 
millieme de seconde. Or, cette hypothese une fois formulee, oserait-on 
la soutenir ? Elle apparait tout de suitę comme invraisemblable. 
Nous ayons eu deja 1’occasion de le faire remarquer au § 44 ; pour les 
passages de courants extremement brefs auxquels on doit faire appel 
pour etudier les excitabilites rapides dans la zonę qui nous interesse 
en ce moment, on fait une erreur par exces en prenant comme mesure 
de la quantite debitee le produit du yoltage par le temps de fermeture 
du circuit. Ce qui est vrai de la quantite est vrai aussi de 1’energie ; 
nous estimons trop haut celle-ci par rapport aux passages plus longs 
en prenant comme base pour les unes et pour les autres le produit 
c2/. Le releyement de la courbe d’energie du cóte des temps tres petits 
me parait imputable exclusivement a cette erreur, et, par suitę, le 
minimum n’est qu’une illusion. On ne peut donc utiliser la posi- 
tion de ce minimum sur 1’echelle des durees pour caracteriser une 
excitabilite ; et d’ailleurs, bien avant que d’avoir revoque en doute 
son existence reelle, j’avais du abandonner le minimum d’energie 
comme base de classification, puisqu’en tout cas, il n’apparaissait que 
sur une petite partie de la serie des tissus a classer.

97. Formule d interpolation tirće de 1’energie. — Mais 1’energie 
prise d’une toute autre faęon, va nous fournir la formule dewiandee :

1° Pour les courtes durees, elle reste constante d’un stimulus a 
un autre. Et ceci n’est pas simplement une schematisation, qui 
serait un peu brutale, des constatations approximatives faites ci-des- 
sus ; c’est une autre faęon de dire ce que nous avons vu en discutant 
la theorie de NernSt : la formule d’interpolation deduite de cette 
theorie

i = I< : y/7
l’excitabilite en fonction du temps 14
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est yerifiee par l’experience pour les stimulus de courte duree et 
seulement pour ceux-la (§ 74). Or, cette formule donnę

i'i 2t = k2t : t = k2.

i = a (constante) ; dans cette region, par consequent 1’energie est 
inesuree par «2t.

Traęons (fig. 35) les deux droites correspondant a ces deux cas : 
1° une parallele a l’axe des temps de hauteur k2 ; 2° une droite a2t 
passant par 1’origine et de pente a2. Ces deux droites se coupent en 
un point O. Considerons la yaleur d’abscisse de ce point, le temps 0. 
Nous pouyons facilement 1’obtenir a partir des chiffres experimentaux: 
a, intensite liminaire inyariable pour les passages prolonges, est 
directement mesurable; une mesure du seuil q avec une duree tr 
assez breve pour qu’on se trouve dans la zonę de 1’energie constante 
permettra de calculer k2 ; comme securite, ayons une autre mesure 
i2 pour une duree /2 un peu plus longue ou un peu plus courte ; nous 
devons trouver approximativement i2^ = i22t2 = k2. La valeur du 
point O correspond a la fois aux expressions des deux droites quand 
on donnę a t la yaleur 6, c’est-a'dire a2Q = k2, d’ou 9 = k2 : a2.

L’energie depensee par des stimulus de durees diyerses est egale 
au carre de la constante de Nernst ;

2° Pour les longues durees, 1’energie est proportionnelle au temps ; 
ceci est evident, puisąue nous savons fort bien qu’au dela du temps 
utile, 1’intensite liminaire ne yarie plus avec la duree du passage ;
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Nous venons de voir que A2ne ressort pas tres precis des experiences ; 
neanmoins 6 ainsi calcule n’est sujet qu’a une indecision tres faible, 
eu egard aux enormes differences qu’il presente d’une excitabilite 
a 1’autre. Yoici les yaleurs (en secondes) qu’on petit lui trouyer par
les chiffres cites au paragraphe precedent.

K3 a3 0
Spirogyre.............. ..32 a 34 -.1 32 a 34
Estomac de Grenouille 142 a 162 42 3,4 a 3,8
Escargot................ 0,87 a 0,90 9,7 0.090 a 0,093
Yorticelle.............. 1.24 a 1,50 110 0,011 a 0,013

Pour les deux sciatiques gastrocnemiens cites a la suitę, la question 
se pose differemment puisque la nous avons le faux minimum d’ener- 
gie ; on ne sait, notamment pour la preparation 1, ou prendre la yaleur 
de k2. Prenons, simplement pour comparer les yaleurs de 0 avec les 
excitabilites precedentes, A2 = le minimum. II yient :

Sciatique gastrocnemien de Grenouille I 0,0022
— — — II 0,0019

Nous avons donc bien la un temps caracteristique. Et ce temps 
presente une amorce de signification physique.

Nous pouvons en effet nous representer ceei.
L’excitation se developpe d’abord parallelement a la polarisation, 

celle-ci suiyant la theorie de Nernst. Mais apres un certain temps, 
qui, suiyant le cas, se comptera en milliemes ou meme en fractions de 
millieme de seconde ou bien en secondes entieres et meme dizaines 
de seconde, ou en toute yaleur intermediaire, commenee a interyenir 
un phenomene antagonistę. Laissons de cóte la naturę encore incon- 
nue de ce phenomene, dont nous avons pu approximativement et 
par analogie fixer 1’allure chronologique (§ 81 et 85). Toujours est-il 
qu’un tel phenomene existe ; Nernst lui-meme a ete tout de śuite 
oblige de l’introduire, yaguement, sous le nom & accommodation. 
I n peu apres le debut de son interyention, ce phenomene supprime 
totalement Tefficacite du courant, dont la prolongation est desor- 
mais sans influence sur le seuil ; Fintensite liminaire est devenue 
independante de la duree constante ; et la depense d’energie comme 
celle de quantite d’electricite sont par consequent proportionnelles 
au temps.

(Fest la precocite ou le retard de cette interyention qui determinć 
les enormes differences chronologiques constatees dans les diyerses 
excitabilites, differences chronologiques qui n’apparaissent pas 
dans la formule de Nernst et meme n’y sont nullement impliquees. 
On peut admettre que la polarisation suit immuablement son cours 
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suivant la racine carree du temps ; mais tót ou tard, par suitę d’un 
phenomene secondaire, elle cesse d’etre une cause d’excitation.

Si cette suppression d’efficacite etait brusąue, c’est a l instant 9 
qu’on la verrait se produire.

En ce point, changement de loi d’excitation, soit qu’on regarde 
1’energie, comme dans la figurę 35, soit qu’on regarde 1’intensite ou 
la quantite, comme dans la figurę 36. Entre 1’origine et 6, applica- 
tion de la loi de NernA ;

Intensite liminaire = K : \/t
Quantite = K \/t
Energie constante = K2 

courbe concave en haut 
.courbe concave en bas 
droite horizontale

a partir de 1’instant 0 :

Intensite liminaire constante — droite horizontale.
Quantite et energie proportionnelles au temps; droites passant par 

1’origine (1).

(1) L’intersection de deux courbes pour 1’abscisse 6 se revele aussi dans te tableau qui 
represente, sans preoccupation theorique, 1’intensite liminaire en fonction de la duree sur 
coordonnees logaritlimiques (fig. 37) ; on peut obtenir de la le meme resultat algebrique par 
un raisonnement different.

Le graphique de chaque experience apparait sous formę d’une droite inclinee a 45° qui, 
i

en approchant de la droite horizontale log — = 0 s’incurve pour se raccorder a celle-ci. 

Faisons abstraction de cet arc de raccordement; les deux droites se couperaient en un 
point dont l’abscisse, log. 0 est definie comme suit: la droite inclinee est la figuration de 

— = —; la droite horizontale, celle de — = 1 ; 1’intersection se produit pour t = 0 ; on a par 
“ /-
consequent c = y/6. Une excitabilite quelconque, ainsi figurec, ne differe d’une autre que
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Mais le changement n’est pas brusque ; le phenomene antagonistę 
se fait sentir progressivement et c’est graduellement que les intensites 
liminaires passent d’une des lois a 1’autre. Les points experimentaux 
jalonnent une courbe de raccordement qui est figuree en pointille 
sur les figures ci-dessus.

Quoique le point singulier correspondant a 6 n’existe pas dans la 
courbe experimentale, c’est neanmoins ce temps 9 qui conditionne 
la courbe toute entiere au point de vue chronologique ; il faut cher- 
cher une formule capable d’exprimer cette courbe en fonction de 9.

Pour Fintensite, le raccordement se fait entre une droite horizon- 
tale et une courbe a concavite superieure par un arc a concayite 
superieure ; c’est ainsi que la complexite de la loi se dissimule sous 
une inflexion toujours de meme sens. On ne voit pas, a priori, a quelle 
figurę analytique assimiler cette pseudo-simplicite.

Pour la quantite, le raccordement se fait entre une droite inclinee 
et une courbe a concayite inferieure par un arc a concayite superieure. 
C’est la complexite qui m’avait decourage de chercher une formule.

Pour 1’energie, un arc arrondit l’angle de deux droites ; c’est la 
plus simple de nos figures, et tout de suitę, on pense a une hyperbole. 
II faut essayer la formule de 1’hyperbole (si c’en est une, celle-ci n’a 
aucun rapport avec celle de Hoorweg).

Gardons pour les deux droites les notations que nous leur ayions 
donnees en partant de leur signification physiologique ; une hyper­
bole y ainsi placee repondra a l’expression

(y—-K2) (y —a2t) = b

Remplaęons y par sa signification physiologique, a savoir 1’energie 
i2t des stimulus de duree variable. II yient

(i2t — K2) (i2Z — a2t) — 6 = 0

Pour obtenir notre formule d’interpolation sous sa formę ordinaire, 
Fintensite liminaire en fonction de la duree t arbitrairement fixee, 
nous allons resoudre cette equation par rapport a i. L’equation est 
du 4e degre, mais bicarree, et par consequent soluble suiyant les 
regles elementaires.

Nous y introduisons 0 en remplaęant k2 par son expression a29. 
Enfin on peut mettre a en facteur a condition de remplacer la cons- 

b 
tante b, encore indeterminee, par une autre constante m = ~j-

par cette valeur particuliere du temps. Mais nous avions prealablement elimine la carac- 
teristique representee par a ; en retablissant ce facteur, inclus dans la constante de Nernst, 
K = ac, il vient K = a\/6, soit identiquement la meme expression de 0 que ci-dessus.



214 ESSAIS DE THEORIE

II vient, toutes simplifications faites et en ne donnant, des quatre 
solutions differant par le choix des signes -f- ou —, que celle qui nous
interesse

n V? + 6 +V/(<—0)2 +
2«

Une remarque experimentale va nous permettre de remplacer la 
constante m par une fonction de 0.

Dans toutes les experiences ou Fon a une serie de seuils suffisants 
pour faire la lecture, generalement par interpolation graphique, 
on trouve que, pour la duree 6, calculee comme ci-dessus, 1’intensite 
liminaire egale 1,1 a, a l’approximation des experiences. C’est-a-dire 
que la constante b, qui exprime 1’ecart entre la courbe et l’angle 
formę par ses asymptotes est, pour toutes les excitabilites, dans un 
rapport constant avec les aut.res parametres. Nous avons deja intro- 
duit a remplaęant b par m ; posons maintenant que l’expression 
sous le radical est, pour t = 9, egale au carre de 1,1, soit 1,2 (prati- 
quement aussi juste que 1,21) il vient

2 9 -|- \/4 m _
29

d’ou 4 7n = 0,16 92
On arrive donc finalement a

c yW 9+y'(t—9)2+0,16 92
2t

formule d’interpolation qui ne comprend, outre la variable i, et le 
seuil a directement mesurable, qu’un seul parametre arbitraire, une 
constante de temps, notre duree caracteristique 9.

Nous allons examiner comment cette formule suit la serie des 
valeurs de quelques experiences ; le calcul numerique est un peu 
long et peut paraitre fastidieux, mais il n’offre aucune difficulte.

Spirogyre — Calcul par a -= 1 ; 0 = 32
t 1 5 10 15 30 100

■ ( observe 5,8 2,6 1,9 1,45 1,1 1
( calcule 5,75 2,58 1,84 1,50 1,11 1,001

Escargot — Calcul par a = 3,1; 0 — 0,09
t. 10~2 14 2 1 3,6 5,7 8,6 oo

\ observe 8,2 6,4 5,0 4,0 3,5 3,1
1 calcule 7,93 6,57 5,05 4,06 3,42 3,1
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Sciatiąue gastrocnemien I; Calcul par a = 60 ; o = 0,0022
t. 10-3 0,33 0,67 1 1,5 2 2,5 3 oo

. \ obserye 175 115 92 76 68 64 61 60
1 calcule 157 112 92 76 68 62 62 60

Sciatiuue gastrocnemien II. — Calcul par a = 110 ; 9 = 0,0018
t . 10-3 0,33 0,67 1

. \ obserye 270 187 155
1 ) calculć 260 185 153

1,5 2 3
126 115 112 111,5
128 117 112 110

L’accord est tres bon. Il n’y a pas d’ecart systematique, sauf pour les 
durees de passage au-dessous du millieme de seconde, ce qui etait prevu.

En faisant le graphique des quantites a partir des intensites cal- 
culees, on retrouye nettement la sinuosite qui nous a reyele sur les 
chiffres experimentaux la complexite de la loi d’excitation,

Ainsi la consideration de 1’energie nous a conduits tres naturelle'1 
ment a la formule d’interpolation, yainement cherchee d’un autre cóte.

Ce rćsultat fut pour moi une surprise. L/energie avait ete aban- 
donnee, sauf sous la formę du minimum qui precisement est illusoire, 
Le paradoxe mis en lumiere par Tesla et par d’Arsonval, point de 
depart du trayail de Nernst, a sayoir 1’organisme restant immobile 
et insensible dans un courant a haute frequence capable d’allumer des 
lampes a semble, un moment, mettre hors de cause cette grandeur 
electrique, et Nernst ne se preoccupait nullement d’elle quand il 
batissait sa theorie ; e’est 1’analyse mathematique du processus de 
polarisation qui l’a ramene, sans qu’il y tendit, a une loi d’energie 
constante. Je laisse aux philosophes de la science le soin de demeler 
s’il s’agit la d’une coincidence ou d’une neeessite logique prófonde. 
Mais je youdrais faire remarquer qu’en tout cas nous avons inal 
raisonne quand nous avons cru que 1’inefficacite des tres grarides 
frequences prouyait quelque chose contrę la conception d’un role 
primordial de 1’energie dans l’excitation. Une lampę s’allume dans le 
courant alterne comme dans le courant continu parce que dans 
1’echauffement, 1’accroissement d’agitation des molecules n’est pas 
une grandeur orientee, un yecteur ; mais l’excitation est un pheno­
mene polaire, catodique, lie au sens du courant ; la physiologie l’avait 
reconnu depuis une epoque tres ancienne de cette histoire. Avec 
le courant alternatif, les impulsions de sens inyerse peuyent se neu- 
traliser reciproquement, quand bien meme la puissance de chacune 
se mesurerait a son energie. I n pendule que nous soumettrons a des 
chocs successiyement portes de gauche a droite, puis de droite a gauche, 
restera immobile, si la succession de ces chocs est infiniment rapide 
par rapport a son inertie ; eyidemment cela ne prouve pas que, fors-
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qu’il se met en branie sous 1’action d’un choc unique, on doive renon- 
cer a baser cette action sur 1’energie.

Une formule tiree de 1’energie n’a donc rien de paradoxal en soi; 
la notre ci-dessus donnę un commencement de satisfaction au besoin 
de theorie, en meme temps qu’elle nous fournit par la constante facile 
a tirer des experiences, le parametre demande pour exprimer la yitesse 
caracteristique d’un element excitable.

98. Relation entre cette formule et la chronaxie. — Toutefois, 
cette constante tard venue (1) ne me semble pas devoir prendre 
la place du parametre empirique que j’ai, a son defaut, propose il 
y a quinze ans sous le nom de clironazie.

La chronaxie est aujourd’hui largement adoptee comme notation ; 
on la trouve deja dans un assez grand nombre de travaux, et, de toute 
faęon, il faudrait y regarder a deux fois avant de la changer. Mais, 
abstraction faite de cette possession d’etat, la mesure que j’ai definie 
anterieurement sous ce nom se trouve etre la voie experimentale la 
plus comniode d’arriver a la constante 6. Celle-ci, en effet, est prati- 
quement egale a quatre fois la chronaxie.

Dans la notation ci-dessus, la chronaxie peut se definir comme la 
yaleur particuliere de t pour laquelle i = 2 a. Soit r cette yaleur. 
L’energie de l’excitation liminaire est alors 4 a1 2 Si ledit temps 
est assez petit pour se trouver dans la zonę d’energie constante, 
4 a2 t = a2 6, d’ou 4 t = 0.

(1) En septembre 1924, au cours meme de la redaction du present ouvrage ; commu-
niquee a 1’Academie des Sciences le 3 novembre 1924.

Ceci a condition que pour cette yaleur d’abscisse l’hyperbole soit 
pratiquement confondue avec son asymptote. Voyons de combien elle 
s’en ecarte.

Dans la formule (a) faisons t = 1 et 0 = 4. L’expression sous le 
t > i • f+4 + \/9+16 + 0,16 o

radical devient -----------------x, soit, tout calcul tait, 4,2

dont la racine est 2,049. Nous arriyons donc a i — 2,05 a au lieu de 
2 a. L’erreur sur i est ainsi de 2,5 pour 100. Nous en sommes a 1’appro- 
ximation de bonnes experiences physiologiques. Si Fon veut etre 
plus exact dans ces calculs, il faut faire 0 = 3,8 t. Des lors la faęon 
la plus simple et la plus surę d’obtenir la yaleur de cette constante est, 
en generał, de mesurer la chronaxie a la faęon habituelle, decrite au 
chapitre suiyant, et multiplier cette chronaxie par 4.

Sans doute, puisque nous avons une formule d’interpolation exacte 
ou tout au moins fort approchee, nous pouvons theoriquement cal­
culer a et 0 a partir de deux couples quelconques de yaleurs conju-
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guees pour i et i ; mais on voit tout de suitę que le calcul risquera de 
multiplier dans une proportion inconnue les erreurs experimentales 
commises sur ces yaleurs, si elles ne sont pas prises dans une portion 
conyer.able de la courbe et a une distance convenable l’une de 1’autre. 
Or. nous ne sayons pas d’avance comment realiser ces conditions ; 
il faudra souvent, d’apres l’indication donnee par les deux premieres 
mesures, en prendre une troisieme ; apres quoi, nous aurons devant 
les mains un calcul laborieux.

II est indique dans tous les cas de commencer par mesurer direc- 
tement a ; ensuite, une mesure de seuil avec un passage de courant 
suffisamment bref nous donnerait, comme nous avons vu au § 96, 
la yaleur de 1’energie constante pour les excitations courtes, et de la, 

/c1 2

(1) Remarquons que a et r etant donnes directement par l’experience, sans calcul, on sait 
immćdiatement, d’apres les tatonnements de determination, a quelle approximation on est
arrivć, et suivant les besoins, on peut serrer plus ou moins les essais.

par un calcul simple, 6 = —, A2 etant egal a i2t. D’apres ce que nous 

yenons de voir, on sera sur d’etre dans la zonę de 1’energie constante 
lorsqu’on a i > 2 a; mais si, experimentalement, on choisit une duree 
t quelconque pour chercher l’i correspondant, la condition peut n’etre 
pas realisee. Le mieux est donc de lixer i et de chercher le t corres­
pondant. Si on prend i — 2 a, et aucune yaleur ne semble preferable, 
on retombe exactement sur la methode de la chronaxie. En prenant 
i = 1,1 a, on aurait directement 9 ; mais la pente de la courbe est trop 
faible en cette region, et la determination de la duree serait imprecise.

En realite, quand on connait a et t, on possedc par la meme les 
indications physiologiques essentielles. De plus, sans avoir besoin 
d’appliquer la formule A, on sait que pour toute duree t <t, i = 2 a t / y 
D’autre part, pour t > 8 t, on a i = a.

En effet, dans la formule A, prenons t = 2 et 6 = 1, l’expression 

sous le radical deyient = 1,02 dont la racine est, a

tres peu de chose pres, 1,01, i ne depasse plus a que de 1 pour 100, 
exces negligeable qui tend vers zero a mesure que t grandit.

Restent les cas, exceptionnels, ou Fon aurait besoin de connaitre 
i pour t compris entre t et 2 6; ob peut alors utiliser sans erreur sensible 
la formule A en prenant 9 = 4 r.

La chronaxie gardę donc l’avantage d’śtre la notation la plus directe 
de Finfluence du temps dans l’excitabilite ; par la connaissance de la 
formule A, elle acquiert sous resery.e de 1’emploi infiniment simple 
du facteur 3,8 (ou 4 en arrondissant), toutes les proprietes d’une cons­
tante algebrique (1).
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QUATRIEME PARTIE

MESURE DE L’EXCITABILITE

CHAPITRE XI

La chronaxie

99. Notion generale de la chronaxie. — Tout ce que nous avons 
constate au point de vue experimental suggere une notion que nous 
pouvons resumer ainsi. Le temps n’a pas la meme valeur pour les 
divers objets excitables ; si nous voulons saisir 1’influence de la duree 
dans l’excitation, il nous faut considerer dans chaque cas un certain 
ordre de grandeur de cette duree, des milliemes de seconde et meme 
des fractions de millieme quand il s’agit du gastrocnemien de Gre­
nouille (en generał des muscles stries et de leurs nerfs moteurs) ; 
au contraire, des secondes entieres, s’ils’agit de muscles lisses. D’autres 
excitabilites prendront place le plus souvent entre ces deux-la; 
par exemple les muscles des Mollusques nous ameneraient a compter 
le temps en centiemes de seconde ; łe coeur de ces animaux nous le 
ferait compter en dixiemes de seconde; quelquefois, eomme pour les 
chromatophores de Spirogyres-(les chromatopbores de la Grenouille 
seraient d’ailleurs dans le meme cas), il nous faudra compter par 
dizaines de secondes.

C’est la naturę meme des choses qui conduit l’experimentateur a 
prendre ainsi tantót une certaine unitę de duree ou tantót une autre. 
En effet, passe deux ou trois milliemes de seconde, la duree plus ou 
moins longue du passage n’a plus aucune influence sur 1’efficacite 
de l’excitation portant sur le gastrocnemien de la Grenouille ; force 
est donc de prendre des durees plus petites pour reconnaitre et 
mesurer cette influence. Au contraire, sur un muscle lisse, un passage 
de courant d’un millieme de seconde, d’abord exigerait une tres grandę 
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intensite pour produire une reponse (reponse mediocre et bientót 
lassee), ensuite, ne marquerait qu’une difference difficilement sai- 
sissable avec un passage durant deux ou trois fois plus, ou deux ou 
trois fois moins, tandis que d’une seconde a une demi-seconde ou a 
deux seeondes, le seuil montera ou descendra dans une proportion 
importante.

II y a ainsi pour chaque excitabilite un ordre de grandeur du temps 
qui s’impose. La simple consideration de cet ordre de grandeur est 
deja fort interessante et capable d’expliquer bien des choses. Quand 
nous ayons compris que quelques milliemes de seconde ont, pour 
le muscle strie, la mśme yaleur que plusieurs seeondes pour le muscle 
lisse, nous ne sommes plus tentes de corisiderer l’excitabilite de l’un 
et de 1’autre comme differente par naturę, et nous pouyons ramener 
la contradiction apparente de ces deux excitabilites a 1’insuffisance 
de notre imagination lorsque nous opposons des notions comme 
bref et long, comme brusque et progressif. Quand nous faisons la com­
paraison entre les deux muscles sous la formę concrete indiquee aux 
§ 5 et 6, les manoeuyres relatiyes a la duree etant effectuees par nos 
seules mains, et ces durees etant appreciees seulement par nos sens, 
les mouyements que nous realisons peuvent bien nous sembler l’un 
tres brusque et 1’autre tres leni ; par leurs yitesses ils different consi- 
rablement moins que de 1 a 1.000, ils ne satisfont donc pas a la 
difference d’ordre de grandeur impliquee dans chacune des excita- 
bilites pour ce qui concerne le temps. Notre mouyement brusque 
est lent si on considere la yaleur du temps pour le gastrocnemien ; 
notre mouyement lent est brusque, si on considere la yaleur du temps 
pour le muscle lisse.

Voila le premier lineament de la notion de chronaxie (acta, 
yaleur, Xpovou, du temps).

100. Mais cette notion peut etre precisee beaucoup plus que par 
un ordre decimal de grandeur; en effet si l’on figurę les essais d’exci- 
tabilite d’un objet physiologique quelconque en portant la duree du 
courant electrique en abscisse et 1’intensite liminaire en ordonnee, 
on obtient une certaine courbe. C’est la relation que nous avons etu- 
diee en detail au chapitre V. Nous ayons examine des organes et des 
etres tres divers ; les courbes figuratiyes ont toujours nieme allure, 
et il ne s’agit pas d’une ressemblance banale et superficielle ; car si, 
au lieu de 1’intensite, nous figurons la quantite, nous yoyons appa- 
raitre une inflexion tres particuliere qui se retrouye dans tous les cas

Ces diverses courbes doiyent donc pouvoir se superposer a cond - 
tion de prendre dans chaque cas exactement 1’eclielle conyenable 
d’ordonnees et d’abscisses.
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Ceci est demontre mathematiquement puisque les diverses courbes 
se' laissent interpreter, avec toute la precision que peut donner 
l’experience par une seule et meme formule comprenant deux cons­
tantes (§ 97). D’autre part, le tableau sur coordonnees logarithmiques

(fig. 27, § 74), fait bien saisir, d’un seul coup d’oeil, et 1’homogeneite 
des lois et les relations chronologiques des diverses excitabilites. 
Mais les logarithmes paraissent rebarbatifs a bon nombre de biolo- 
gistes et 1’homothetie mettrait sans doute en jeu le meme tropisme 
negatif. Laissons les mathematiques de cóte et essayons des raisonne- 
ments simples sur des donnees directes de l’experience en ne nous 
servant que de la figuration graphique ordinaire.

Reprenons les quatre series de chiffres suivantes, provenant d’ex- 
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periences qui ont ete rapportees en detail au chapitre V : 1° gastroc- 
nemien de Grenouille (exp. II du § 8) ; 2° pied d’Escargot (§ 43) ; 
3° estomac de Grenouille (exp. II du § 42); 4° Spirogyre (§ 50).

Les durees experimentalement considerees sont, pour 1, des tiers 
de milliemes et des demi-milliemes de seconde ; pour 2, des centiemes 
de seconde : pour 3, et pour 4, des secondes. En cherchant, par des 
tatonnements d’ailleurs faciles. a representer ces experiences par des 
courbes aussi yoisines que possible de 1’identite, le temps toujours 
en abscisse, et Fintensite en ordonnee, je suis arrive aux quatre 
graphicpies reproduits dans la figurę 38.

Pour 1, qui a servi de point de depart, 1 division d’abscisse repre- 
sente 1 /3 de millieme de seconde ; pour 2, afin d’avoir une inflexion 
semblable il a fałłu donner a 1 division la yaleur de deux centiemes de 
seconde ; la courbe est ainsi, il est vrai, un peu trop rapidement redres- 
see, mais avec un centieme de seconde par diyision elle etait trop 
aplatie ; il faudrait une valeur intermediaire. 3 et 4 sont a peu pres 
bien figures en donnant a une diyision respectivement les yaleurs de 
une demi-seconde et cinq secondes.

Nous prenons ainsi une idee de la faęon dont le temps propre a 
chaque experienee peut se preciser. Mais le resultat obtenu par des 
tatonnements łaborieux est encore grossier. On peut arriyer du pre­
mier coup a un chiffre precis.

Faisons d’abord la remarque suiyante :
Nos diyerses courbes etant identiques, sous reserye d’une propor- 

tion dans les coordonnees, il suffit pour les comparer d’en reperer un 
point quelconque, pouTvu que ce point soit toujours semblablement 
place. Les deux coordonnees de ce point permettront la eomparaison 
exacte d’une excitabilite a une autre.

101. Or, 1'une des coordonnees caracteristiques peut etre facile- 
ment determinee par l’experience ; en effet, pour des temps assez longs 
la courbe deuient une droite horizontale ; la le seuil n’est pas fonction 
du temps. II suffit donc d’une seule mesure dans cette region pour 
caracteriser une courbe au point de vue de 1’ordonnee. Cette gran­
deur, nous le yerrons plus loin, est par elle-meme d’une importance 
physiologique secondaire, mais il faut la connaitre pour bien poser le 
probleme de 1’abscisse caracteristique, c’est-a-dire de Ja chronaxie.

Quelle que soit la marche qu’on yeuille suiyre ensuite, il est indi- 
que de determiner avant tout ce seuil independant de la duree. 
La commodite du langage m’a amene a fabriquer un mot pour le desi­
gner : Gest la rheobase (psoę, courant, base), ainsi nommee parce
qu’elle est la base au-dessus de laquelle se developpe la yariation 
d’intensite en fonction du temps de passage pour le courant constant.
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La rheobase une fois determinee, un point quelconque de la 
courbe situć plus haut peut etre repere par la proportion dans laquelle 
le seuil est ainsi remonte.

Soient A et B deux excitabilites differentes dont nous avons tracę 
les courbes experimentales avec des echelles quelconques (fig. 40, Ą.

est la JSpirogyre, fig. 39, B 1’Escargot). Fixons sur chacune une 
intensite qui soit un meme multiple (le double par exemple) de la 
rheobase que nous faisons egale a 1 ; le point ainsi fixe comme ordon-

nee a une valeur d’abscisse qu’on peut lirę avec une bonne approxima- 
tion sur Fechelle correspondante ; cette valeur est d’un peu plus de 
8 secondes pour A, de 22 a 23 milliemes de seconde pour B ; je dis 
que ces deux durees sont equwalentes, au sens particulier ou nous nous 
attaclions pour la consideration du temps ; 8 secondes equivalent 
pour la Spirogyre examinee a 22 milliemes de seconde pour 1’Escar- 
got examine.

En effet, portons sur un meme graphique les chiffres observes dans 
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les deux experiences, mais en attribuant a une division de 1’echelle 
des temps la yaleur de 8 secondes pour la Spirogyre et 0 s. 022 pour 
1’Escargot (1 diyision d’ordonnee etant d’ailleurs comptee = 1 rheo­
base dans les deux cas); nous obtenons deux courbes aussi exacte- 
ment superposees que possible, les points ne donnant pas des ecarts 
plus grands d’une experience a 1’autre que dans une seule et meme 
experience. En prenant, au lieu de deux fois, trois ou quatre fois, 
ou une fois et demie la rheobase, bref, n’importe quel multiple de la 
rheobase, on arriverait a un resultat analogue, on aurait par 1’abscisse 
correspondant a la hauteur relative choisie dans les deux courbes, 
un autre couple de durees qui permettraient tout aussi bien de faire 
du premier coup coincider les deux courbes ; ces durees caracteri-

8 16 24 32 40
Echelle pour la 5pirtJ$yrE (SectmdEs)

2

--------- J
X
X

X
X

C Escarpot
Spiropyrn

1

X
''e„ 

X ' " " -O- _

" " ~ - -X-O

Ec.ht 'He c/es t >rl 'es car."]ot
.. 0,0 22 0,0 44 0,06 6 0,0 68 0,

______________________________

Fig. 41

seraient de la meme faęon les deux excitabilites pour le changement 
dans la yaleur du temps en passant de l’une a 1’autre car elles seraient 
toujours dans le meme rapport, et c’est ce rapport qui nous interesse. 
Dans l’exemple choisi, la chronaxie de l’excitabilite lente est environ 
trois cent soixante fois plus grandę (8 : 0,022 = 364) que la chro- 
naxie de l’excitabilite relatiyement rapide.

La notion qui, au paragraphe precedent, ne considerait que des 
differences d’ordre de grandeur s’est donc precisee en un rapport aussi 
exact que le permettentles determinations numeriques experimentales 
et ces determinations sont d’une precision rare en biologie. Nous pou­
yons faire encore un pas de plus, sinon dans la precision, du moins 
dans la rapidite de la comparaison et la simplicite de l’experience.

102. Conyenons que nous prendrons toujours le meme multiple de 
la rheobase pour fixer un point de la courbe ; la duree correspondant 
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a cette intensite conventionnellement choisie deviendra par elle- 
meme une caracteristique de l’excitabilite en cause et situera d’em- 
blee 1’objet, au point de vue de sa vitesse ou de sa lenteur, parmi 
1’ensemble des objets etudies de la meme maniere.

D’autre part, la comparaison portant toujours sur un seul et meme 
point, nous n’avons plus besoin de connaitre autre chose que ce 
point ; il est inutile de faire toute une serie de determinations permet- 
tant de tracer la courbe, les mesures se reduisent a deux : 1° la rheo- 
baśe-; 2° la duree correspondant au multiple convenu de la rheo­
base.

Alors cette duree qui est le but essentiel de notre investigation va 
etre donnee par l’experience directement, sans aucun calcul. Apres 
avoir ajuste 1’intensite du courant, on cherche experimentalement la 
duree de passage atteignant juste le seuil. Lorsque Fintensite choisie 
est double de la rheobase, cette duree est la chronaxie au sens strict, 
telle que je Fai proposee en 1909. Sa definition, on le voit, est extre- 
mement simple. J’ai cherche dans ce qui precede a montrer d’un cóte 
la part d’arbitraire que comporte cette precision et d’un autre cóte 
la necessite objective avec laquelle se presente la chronaxie dans sa 
formę abstraite. On ne peut pas etudier l’excitabilite sans faire inter- 
venir une constante de temps. Cette constante de temps, nous n’avons 
pas pu la trouver dans la theorie, qui est encore a etablir; nous avons 
renonce a la chercher dans une formule algebrique qui, en 1’absence 
d’une theorie physique, serait toujours discutable et pourrait d’un 
jour a 1’autre se trouver remplacee par une formule essentiellement 
diflerente. Une fois la copyention acceptee, la chronaxie se trouve a 
1’abri de telles vicissitudes (1).

La convention de prendre pour chronaxie la duree de passage 
de courant constant qui atteint juste le seuil sous une intensite egale 
au double de la rheobase est maintenant acceptee. II n’est peut- 
etre pas superflu neanmoins de discuter rapidement ce choix.

A une certaine periode de mes recherches j’ai pense a caracteriser 
autrement ces differences dans 1’effet de la duree pour l’excitation

15

(1) Quelle que soit l’expression analytique a laquelle puisse conduire la theorie pour tra- 
duire le role du temps dans l’excitation, cette expression doit comprendre une constante 
de temps ; je dis que cellc-ci sera proportionnelle a notre chronaxie. Nous avons vu (§ 98) 
qu’il en est bien ainsi pour la formule tiree de 1’energie assimilee a une hyperbole. Mais 
soit / {t} une fonction quelconque du temps reussissant a exprimer la faęon uniforme sauf 
une constante de temps dont 1’intensite liminaire i varie par rapport a la rheobase a.

Soient dcux excitabilites dont les constantes de temps, dans cette fonction, sont respec- 
tivement et t2. Nous avons —=/(— \ et — = /( — ). Cherchons experimentalement 

al \ T1 / °2 \ T2 /
les durees et t2 pour lesquclles nous aurons 1 = — (definition abstraite de la chronaxie); 

ai a2.
, ■ (ll\ ^(łz\ łl *2

nous pouvons ecnre /I — ) = /1 — ), c’est-a dire — = —.
\T1/ V2/ T1 T2

L*EXCITABILITE EN FONCTION DU TEMPS
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C’etait par le temps utile (la designation complete serait « le temps 
utile de la- rheobase »), c’est-a-dire par la duree necessaire et suffi- 
sante pour que le courant rheobasique ait son plein effet. Ce temps 
utile qui se compte par milliemes de seconde pour les muscles stries 
de la Grenouille, par centiemes pour le myocarde, par dixiemes 
de seconde pour les muscles des Mollusques, etc., apparait d’emblee 
comme une notion intelligible ; pour toute duree plus longue le seuil 
est inyariable, et pour les durees plus courtes, c’est a partir de la que 
se developpe la relation entre Fintensite et le temps. Et cette limite 
caracteristique semble, par sa naturę meme, directement saisissable 
a l’experience.

En realite, il n’y a pas ici de point defini ; la courbe rejoint insen* 
siblement la rheobase : nous avons insiste aux § 47 et 48 sur cette 
allure. La recherche experimentale de cette limite est laborieuse et 
deceuante comme je Fai indique § 95; lorsque je l at prise comme 
notation, je l’obtenais par calcul a parlir d’autres determinations.

Fin 1915, en possession de la chronaxie precise, j’ai neanmoins 
conseille pour des buts cliniques la marche inyerse a savoir, la mesure 
du temps utile et, a partir de la, le calcul de la chronaxie. C’est que, 
youlant operer avec un rheotome permettant la lecture directe du 
temps, je n’avais pu, en periode de guerre, realiser qu’un appareil 
grossier donnant a peine le millieme de seconde. Je pensais, en Fem- 
ployant a la mesure du temps utile, en obtenir assez facilement des 
indications suffisamment precises pour la clinique. Cette methode n’a 
eu aucun succes ; et actuellement, je ne suis pas enclin a la -recom- 
mander. Maintenant que nous avons une formule permettant de cal­
culer tout ce que nous voulons dans la courbe, on peut voir qu il 
suffit de s’elever de 5 pour 100 au-dessus de la rheobase pour reduire 
de 30 pour 100 la duree necessaire ; or, on ne peut guere compter 
au cours de la serie d’essais successifs inevitables, rester en dedans 
d’une approximation au yingtieme. Pour avoir quelque chose de net 
comme experience et d’assure comme mesure de chronaxie, il faut 
reperer la courbe dans une region ou elle aura une pente plus rapide, 
c’est-a-dire ou la duree ne yarie pas trop pour une petite yariation 
d’intensite, ou, ce qui rerient au meme, pour une petite yariation de 
la rheobase, Fintensite ręstant constante. A mesure qu’on prend des 
intensites plus fortes au-dessus de la rheobase, et par suitę, des temps 
de plus en plus courts, ceux-ci yarient de moins en moins avec Fin­
tensite jusqu’au moment ou la courbe se confond avec la loi de Nernst 

(intensite liminaire inyersement proportionnelle a la racine carree 
du temps). A partir de la, on a toujours, pour une yąriation de 5 pour 
100 dans Fintensite, une yariation sensiblement de 10 pour 100 dans 
la duree (100 est a 105 a tres peu de chose pres comme la racine de 
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400 a la racine de 110). II n’y a donc aucun avantage, au point de vue 
de la precision, a chercher son repere vers des intensites plus elevees 
et des temps plus courts, qui, au contraire, presentent des diflicultes 
ou des inconvenients praliques. Or, c’est sensiblement au point 
meme ou l’intensite est le double de la rheobase, pour la duree choisie 
comme chronaxie, que la courbe d’excit,ation, en aliant vers la duree 
zero, se confond avec la loi de Nernst.

Le choix- de ce point, qui avait ete inspire a 1’origine surtout par 
un desir de simplicite reste donc justifie d’apres la connaissance plus 
approfondie que nous avons aujourd hui de la question.

103. Discussion de prioritć. — Afin d’ecarter certains malentendus 
qui parfois tendent a se produire, j’ouvre une parenthese pour 
preciser deux petites questions historiques.

En 1907, Keith Lucas, voulant caracteriser des courbes d’exci- 
tation par courant constant analogues a celles qui yiennent de nous 
servir de base, a eu recours, incidemment, a la duree pour laęuelle 
le yoltage necessaire est double. C’est bien la chronaxie. Je fais dater 
ma definition de la chronaxie de 1909. Cette notion devrait-elle, par 
droit de priorite, etre attribuee a K. Lucas ? Ou tout au moins, lui 
et moi sommes-nous arrives simultanement et independamment a 
une meme conception ?

En realite, Keith Lucas debutait, dans la question en 1907 ; la 
caracterisation d’un temps par le voltage double n’etait pour lui 
qu’un essai tat.onnant et incertain ; a telle enseigne que d’un memoire 
a un autre, cette vraleur, pour une seule et meme experienee, yariait 
de 17 [Journal oj Physiology, t. XXXV, p. 322) a 7 milliemes de seconde 
[Ibid., t. XXXVI, p. 116). C’etait un essai parmi d’autres. I/annee 
precedente il en etait a la caracteristique de Waller, et c’est apres 
ayoir pris connaissance des travaux de G. Weiss et des nótres, cites 
par lui dans son premier memoire de 1907, qu’il a commence a clas- 
ser les excitabilites par le point en question, concurremment d’ailleurs 
aeec le point ou le yoltage commence a monter ; en 1910 il allait les aban- 
donner tous deux pour adopter comme notation la constante 9 de 
la formule de Hill (voir § 94).

Or, des 1903, apres avoir pose nettement la notion de ehronaxie 
en generał (1), Mme Lapicque et moi avions pris comme mesure 
particuliere le rapport des parametres de la formule de Weiss, en 
donnant explicitement a ce rapport des notre premiere notę la signi­
fication d’un temps caracteristicjue. Nous avions en vue a ce moment

(I) « L’ordre de grandeur des temps a considerer differe suivant la rapidite propre des 
tissus. C’est tajatót le dLxieme oude centieme de seconde, tantót le millieme ou le dix-millieme 
qu’il faut prendre comme unitę. » Journal de physiologie et de Path. gen., 1903, t. V, p. 857. 
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la duree pour laąuelle 1’energie est minima (1). Mais presąue aussitót 
nous abandonnions cette consideration du minimum d’energie, 
puisque nos experiences d’Arcachon (avril 1903) nous montraient que 
ce minimum n’existe pas toujours (voir § 96). Des lors, nous avons 
considere ce rapport en lui-meme comme la mesure de ce que nous 
appelons aujourd’hui la chronaxie, et bientót (1905), montrant que 
Fintensite liminaire pour cette duree est egale au double de Fintensite 
pour la duree infinie (ce que nous appelons aujourd’hui rheobase), 
nous en donnions une definition (2) qui ne differe de notre definition 
actuelle que par une nuance, a savoir le calcul a partir de deux durees 
limitees quelconques, au lieu de deux mesures directes.

Au point de vue pratique, je pense*que cette seconde methode a 
constitue un serieux progres, mais, abstraitement comme numeri- 
quement, la difference est si legere que, dans la notę meme ou je 
proposais la chronaxie, j’ecrivais ceci :

« Elle (la chronaxie) concorde, a peu de chose pres, avec le rapport 
a/b de la formule hyperbolique ; on peut lui appliquer tout ce que 
j’ai publie sur ce rapport, soit seul, soit avec Mme Lapicque, depuis 
1903 (3) ».

Donc, si les recherches et les conceptions de K. Lucas sont auto- 
nomes (ses conceptions s’ecartent meme des nótres par des points 
importants que je discuterai plus loin), il y a entre lui et nous une 
serieuse difference soit comme datę soit comme fermete, quand il 
s’agit de la notation de 1’element chronologique de l’excitabilite, 
Keith Lucas d’ailleurs reconnaissait explicitement notre priorite. 
Notamment en 1912, dans une conference de haute vulgarisation 
(une Croonian lecture a la Societe royale de Londres) il disait : 
« Lapicque et moi avons trouve que divers tissus excitables peuvent 
etre differencies par le fait que la duree pour laquelle le courant exci- 
tant atteint une valeur constante minima est plus long pour certains 

(1) « II est facile de calculer pour quelle valeur de t le produit V2Z est minimum ; c’est 

pour t = (Soc. de Biologie, 4 aout 1903, tLV. : p. 445).
(2) « On peut, pour chaque tissu, calculer un temps absolu qui est pour ce tissu le module

a
de la duree et qui le caracterise par rapport aux autres... Le rapport presente des varia- 

a
tions bien systematiques suivant la vitesse de contraction des muscles. Faisant t = et por- 
tant dans la formule, on trouve i — 2b. Lorsque l devient infiniment grand, i tend vers une 

valeur constante qui est b. le temps T — 10 peut etre pris comme la duree d’excitation 

au dela de laquelle Fintensite correspondant au seuil ne varie plus que d’une maniere pra- 
tiquement insensible. » (Soc. de Biologie, 18 mars 1905, t. LVII, p. 501, 502, 503).

J’avais donnę une definition trds voisine de celle-la aux Travau.v du Laboratoire d’Arca- 
chon en 1904, mais mon memoire n’a paru dans cette collection qu’en 1905.

(3) Soc. de Biologie, 24 juillet 1909, t. LXVII, p. 283.
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tissus et plus court pour d’autres. » Et il datę ainsi ses references 
bibliographiques : Lapicque, 1903 et 1905 ; Keith Lucas, 1907 (1).

D’autre part, les physiologistes de langue allemande mettent par- 
fois en parallele avec la chronaxie une notation a laquelle ils paraissent 
attribuer la valeur d’une coneeption originale ; c’est a saroir le 
Nutzzeit de Gildemeister.

Ce Nutzzeit, propose en 1913 comme caracteristicpie de l’excita- 
bilite, n’est autre que le temps utile du courant rheobasique. c’est-a- 
dire une formę de la chronaxię, et une formę que j’avais explicite- 
ment utilisee huit ans plus tót (1905). Gildemeister, d’ailleurs, 
ne pretend nullement a la priorite. II cite une quinzaine d’auteurs, 
en tete desquels Fick, et ajoute :

« Parmi ces auteurs, quelques-uns ne font que mentionner en pas- 
sant le temps utile, tandis que d’autres apprecient sa grandę impor- 
tanee. Au deuxieme groupe, appartiennent Lapicque, moi-meme, 
et Keith Lucas. Lapicque a fait voir a diverses reprises, et d une 
faęon particulierement penetrante en 1908, que ce temps mesure sur 
le courant constant est une caracteristique importante pour un tissu 
donnę... Peu de temps apres (janvier 1910) parut un court travail 
de moi, ou j’indiquais le temps utile comme la notion d’ou il faut 
partir si Fon veut mettre de l’ordre dans les lois de l’excitation elec- 
trique. Presque en meme temps que moi (mars 1910) K. Lucas 
insistait sur la portee de cette notion pour la physiologie de l’exci- 
tation » (p. 366).

Ainsi, pour lidee en question, Gildemeister lui-meme recon- 
nait ma priorite d’une faęon dont je ne puis que le remercier. Quant 
au mot, c’est, dit-il, « une generalisation d’une expression Nutzzeit 
employee pour la premiere fois pąr Hermann », et la reference 
bibliographique donnę pour datę 1909.

Je ne me souviens pas ou et dans quel sens j’ai employe pour la 
premiere fois cette expression, je ne sais meme pas si j’ai ete le pre­
mier a Femployer, mais ce qui est sur, c’est qu’Hermann me la 
explicitement empruntee; dans le memoire cite par Gildemeister 
il Fintroduit de la maniere suivante : « J’appellerai Nutzzeit ce que 
Lapicque appelle temps utile » {temps utile en franęais dans le texte 
allemand, p. 172).

J’espere que desormais le Nutzzeit ne sera plus mis eh concurrence

(li Proceedings oj the Royal Soc., B, vol. 85, p. 517. — On remarąuera que Keith Lucas 
prend ici comme indice chronologique le temps utile et non la chronaxie propremcnt dite. 
C\-.st qu’il voulait le plus simplement possible parler a l’imagination de non-specialistes. C’est 

a 
exactemcnt ce que nous avons fait en 1905, sans pour cela renoncer, nous, au rapport pas 
plus que Keith Lucas a la constante 0 de Hiłl. 
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avec la chronaxie, dont il n’a ete, entre mes propres mains, qu’une 
ebauche proyisoire, abandonnee pour les raisons exposees aux para- 
graphes precedents.

104. La dćfinition de chaque excitabilitć exige deux parametres. 
Nous avons ramene la determination d une excitabilite a deux 
mesures experimentales qui sont chacune un seuil d’efficacite pour 
le courant constant — la rheobase, seuil d’intensite pour toutes les 
durees de passage au dela d’un certain minimum — la chronaxie, 
seuil de duree de passage pour une intensite double de la rheobase.

Ces deux seuils ont ete choisis de faęon a representer chacun un 
element caracteristique de la condition d’excitation, condition qui 
est toujours une combinaison de duree et d’intensite. Cette combi- 
naison etant representee par une formule algebrique, la rheobase et 
la chronaxie fourniraient a une telle formule des yaleurs pour le cal- 
cul de 1’intensite liminaire avec toute duree fixee, de la duree limi­
naire avec toute intensite fixee, permettant ainsi de prevoir la mesure 
du seuil d’une faęon generale. Elles seraient ce que Fon appelle en 
mathematique des parametres. Nous ne ferons plus, sauf accessoirement 
et en dehors de nos grandes lignes de raisonnement, appel a aucune 
formule. Mais nous nous servirons de Fappellation de parametres pour 
designer ces mesures particulieres qui ont une signification generale.

Une excitabilite donnee dans des conditions experimentales don­
nees, est parfaitement connue quand nous avons la yaleur de ces 
deux parametres ; en mesurant ceux-ci de nouyeau, nous pouyons, 
avec securite si les conditions experimentales ne changent pas, com- 
parer cette excitabilite a elle-meme, et connaitre ses yariations, par 
exemple, sous 1’action d’un poison. Ou bien, si nous faisons yarier 
une des conditions experimentales, par exeinple la temperaturę, nous 
pouyons mesurer 1’influence de cette condition.

Mais une simple mesure de seuil, d’intensite liminaire pour une 
duree fixe, est depouryue de signification ; et la comparaison en appa- 
rence la plus simple et la plus directe : un seuil ayant et apres un 
poison, un seuil a une temperaturę plus haute, puis a une temperaturę 
plus basse, ne permet aucune conclusion. On ne peut definir l’exci- 
tabilite par un seul parametre. II faut insister sur ce point, ou la 
physiologie classique pechait par defaut d’analyse, et ou les procedes 
simplistes oni laisse dans les esprits une fausse position de la question 
d’excitabilite. Dans tel ou tel cas l’excitabilite est-elle augment.ee ou 
diminuee ? Voila ce qu’on demandait au chariot de Du Bois Rey- 

mond ; la necessite de rapprocher les bobines indiquait une diminu- 
tion d’excitabilite, la possibilite de les eloigner, une augmentation. 
Et actuellement tandis que les uns continuent a trayailler ainsi, 

augment.ee
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d’autres, apres avoir mesure des chronaxies, se demandent si l’exci- 
tabilite a augmente ou diminue, ou meme croient devoir expliquer 
par exemple que diminution de chronaxie equivaut a augmentation 
d’excitabilite. Que la question soit ainsi mai posee, c’est ce que montre 
bien l’ińfluence de la temperaturę par exemple. On pourrait eiter 
nombre de cas analogues. Uaction de la temperaturę est particuliere- 
ment interessante parce que, historiquement, elle a eclaire le probleme 
avant qu’on n’eut debrouille les deux parametres de l’excitabilite.

Gotch et Macdonald (1896) ont trouve que pour les chocs d’induc- 
tion le seuil s’abaisse avec l’elevation de la temperaturę et monte 
avec son abaissement ; mais pour des decharges de condensateurs ou 
des courants galvaniques « meme de faible duree » (disent les auteurs, 
apres etre descendu comme duree jusqu’au demi-centieme de seconde) 
c’est l’inverse.

Ainsi, la chaleur augmenterait l’ęxcitabilite avec certaines especes 
de stimulus, et la diminuerait avec d’autres.

Waller (1899) qui venait de formuler cette ebauche de chro- 
naxie que nous avons examinee au § 33 a fait remarquer qu’il s’agit 
d’une difference dans la duree des stimulus. Un demi-centieme de 
seconde a pu seinbler presque infiniment court a Gotch et a Mac­
donald, comme autrefois a Du Bois-Reymond ; c’est tout de meme 
un stimulus plus long qu’un choc d’induction dont la duree peut 
etre une fraction de millieme de seconde. Quant aux decharges 
de condensateurs utilisees (un demi-microfarad sur cent mille ohms 
au moins, 5.10”7 X 10® = 5.10”2) elles avaient une duree plus longue 
encore. Nous arrivons donc a formuler ainsi le resultat experimental.

La chaleur augmente l’excitabilite pour les passages de courant tres 
brefs et la diminue pour les passages de courant plus prolonges.

Nous avons verifie le fait en 1903 sur le muscle et en 1907 sur le 
ner!. Mais nous avons pris une serie de stimulus de móme formę, 
gradues par leur duree, pratiquement, des decharges de capacites 
diyerses (de 1 microfarad a 1 centieme de m.) sur une resistance 
constante (8500 co).

Les durees yarient ainsi systematiquement de un quart de millieme 
de seconde a deux centiemes et demi de seconde (en prenant la duree 
de la decharcre egale a trois fois sa constante de temps). Voici les 
chiffres d’une de nos experiences.

Capacite
» Voltage LI MIN Al RE

a 9°

1,0 . 10-8 1,85 2,75
2,3 - 1,08 1,25
5 — 0,80 0,82

55 — 0,56 0,42
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Pour la plus grandę capacite de la serie, avec une decharge qui 
pourtant ne dure que six milliemes de seconde environ, le seuil est 
nettement plus bas, a 9° qu’a 29°, tandis que pour la plus petite, le 
seuil est notablement plus haut a 9° qu’a 29°. Pour la troisieme, 
les deux seuils sont egaux. Keith Lucas (1907), presque a la menie 
epoque, trouvait des resultats .entierement superposables. Bień 
entendu, le contact du nerf avec les electrodes n’a pas change ; les 
variations des seuils ne sont imputables qu’aux changements d’exci- 
tabilite. Or, on le voit, en prenant comme test 1’efficacite de la 
decharge d’un seul condensateur, suivant la capacite choisie, la 
conclusion aurait pu etre au hasard du choix, avec une parfaite net- 
tete dans chaque cas : le refroidissement diminue, augmente, ne change 
pas l’excitabilite.

Aujourd’hui nous pouvons traduire sans hesitation : le refroidisse­
ment abaisse la rheobase et augmente la chronaxie.

Et lorsque, en 1910, avec Mile Filon, nous avons repris la question 
pour savoir si la variation d’excitabilite en fonction de la temperaturę 
suivait la loi donnee par Van’t Hoff pour la vitesse des reactions 
chimiques. nous avons obtenu, avec beaucoup plus de simplicite, des 
resultats plus surs, en mesurant directement la rheobase et la chro- 
naxie ; 1’enonce generał de ces resultats est bien celui que nous venons 
de formuler (1).

Peut-on dire si le refroidissement augmente ou diminue l’excita- 
bilite ? On voit maintenant que la question ainsi laissee dans le vague 
n’a pas de sens. Mais si Fon se donnę une duree et une formę de cou- 
rant excitant, alors le seuil sera tantót plus haut, tantót plus bas, et 
nous póurrons le prevoir, le calculer, au moyen de nos deux para­
metres. \

Contrę la necessite des deux parametres on objectera peut-etre 
ceci. Lin interrogeant l’excitabilite au moyen des chocs d’induction 
qui sont des stimulus tres brefs, ou des decharges de condensateur, 
qui sont des stimulus plus ou moins brefs, on opere dans une zonę 
ou se font sentir a la fois les deux parametres. Mais si on emploie 
comme stimulus des passages de courant constant, le circuit etant 
ferme a la main pendant un temps qui est de 1’ordre de la seconde 
(ce que 1’electrodiagnostic classique appelle le seuil galvanique), 
on est generalement dans la zonę ou la duree ne compte plus. Ici, 
par consequent, une elevation ou un abaissement du seuil correspond 
a une yariation simple et reelle de l’excitabilite, yariation qui nous 
est revelee correctement comme sens et meme comme grandeur.

(1) Quanlitativement pour une Yariation de temperaturo de 10°, le rapport des chronaxies 
(Qio) est ćgal a 1,70 autour de la temperaturę ordinaire, plus eleve et meme superieur a 2 
si on prend des temperatures plus basses.
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Si nous pouyons expliquer que justement ainsi on a, sans le sayoir, 
atteint precisement un de nos parametres, il n’en reste pas moins 
qu’une seule mesure, un seul parametre donnę un resultat exact. 
Exact mais insuffisant. Dans un muscle qui est deja en degeneres­
cence avancee, on peut trouver un seuil galvanique normal. En con- 
clura-t-on : excitabilite normale ? Nullement, et 1’electrodiagnostic 
classique fera toujours appel en meme temps a 1’eacitabilite faradiąue, 
a l’excitabilite pour les chocs d’induction, c’est-a-dire pour des pas- 
sages brefs de courant, ce qui est manifestement, quelle qu’en soit 
1’imprecision, une faęon de reintroduire le parametre relatif a la 
duree.

Dans le cas du muscle degenere, meme avec excitabilite galvanique 
normale, l’excitabilite faradique sera considerablement diminuee. 
Que dira-t-on de l’excitabilite en generał ? Rien. Le medecin electri- 
cien indiquera cóte a cóte ses deux constatations et c’est 1’ensemble 
des deux qui sera le renseignement. Les enormes yariations de chro- 
naxie qui se presentent en pathologie humaine ont oblige la medecine, 
sinon a determiner deux parametres (les conditions experimentales 
sont si imprecises qu’on peut a peine parler de deux mesures), du 
moins a recourir a deux essais, a deux tests distincts, differant l’un 
de 1’autre par une question de duree.

La duree et l’intensite sont les deux elements irreductibles de 
l’excitation ; la rheobase exprime le besoin cLintensite, la chronaxie 
le besoin de duree. Theoriquement, les deux sont cLegale importance. 
Pratiquement, la chronaxie est d’une bien plus grandę signification 
que la rheobase.

105. Influence des conditions instrumentales. — Prenons une pre­
paration excitable quelconque, a une temperaturę fixe, et yarions de 
diyerses manieres notre circuit d’excitation.

II s’agit du courant constant, ou plus exactement dans la pratique, 
de la fermeture et de l’ouverture brusque d’un circuit sans self sur 
une force electromotrice constante. Avec des electrodes impolari­
sables, et surtout avec une resistance totale assez grandę pour exiger 
une force electromotrice totale de 1’ordre du yolt, on a sensiblement, 
a tout instant, une intensite proportionnelle a cette force (1).

Si Fon ajoute ou si Fon retranche dans le circuit des resistances, 
instrumentales ou anatomiques, mesurables en ohms, il faut aug-

(1) Sous reserve des phenomenes de polarisation intense signales recemment par Strohl 
[These de sciences, Paris, 1924) et qui se developperaient en un temps tres court apres la 
fermeture. MaL cette polaiisation se produit essentiellement dans la peau, ainsi que les 
yariations apparentes de resistance, etudiees par divers electrotherapeutes, en particulier 
Bourguignon [These de sciences, Paris, 1923). Cette cause d’erreur parait tres faible dan& 
les experiences physiologiques sur le nerf ou le muscle disseques. 
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menter ou diminuer le voltage dans la meme proportion. Ceci est une 
condition physique elementaire et ne pose aiicune ąuestion pour 
Fexcitation.

Mais la-forme des electrodes, principalement 1’etendue de leur sur­
face de contact avec les tissus ainsi que la position de ces electrodes 
en des points divers, exercent une influence qu’il nous faut analyser. 
On sait, depuis Du Bois-Reymond, que ce n’est pas Fintensite mais 
la densite de courant a 1’electrode active qui est la grandeur effi- 
ciente. L’intensite est le debit total d’electricite ; la densite, le debit 
par unitę de surface dans la section consideree. Or cette densite au 
point excite, pour une intensite donnee^ depend de conditions for- 
tuites ou contingentes dont la plus importante est 1’etendue de la 
surface de contact entre 1’electrode et le tissu ; par suitę, Fintensite 
necessaire pour obtenir une reponse d’un objet donnę yariera sui­
yant ces conditions fortuites, et non pas seulement suiyant l’excita- 
biłite propre de Fobjet ; le seuil de l’excitation mesure par cette inten­
site sera une yaleur sans signification physiologique par elle-meme. 
Si, sur un meme nerf ou sur un meme muscle, sans changement de 
temperaturę, on fait plusieurs determinations du seuil, en dćpla- 
ęant et en replaęant chaque fois les electrodes, on obtiendra genera- 
lement autant de yaleurs differentes, et il faut des precautions 
extremes pour retrouver des yaleurs yoisines ; inyersement si on 
varie largement les surfaces de contact, par exemple en efFilant ou en 
aplatissant le pinceau qui termine une electrode liquide, les yaleurs 
successives presenteront des ecarts considerables. Tous ces faits, 
d’experience banale, montrent que la connaissąnce exacte de Fin­
tensite employee dans une excitation n’offre pas par elle-meme grand 
interet ; et je ne vois pas de moyen de definir le probleme complexe 
presente par chaque cas particulier et d’arriver a la connaissance pre- 
cise de la densite, par quoi se mesurerait le yeritable seuil d’excita- 
bilite. 11 ne suffirait nullement en effet de determiner exactement 
1’etendue et la formę de la surface de contact entre 1’electrode et le 
tissu, comme s’il s’agissait de calculer la densite sur une section 
donnee d’un conducteur homogene et de formę geometrique simple ; 
d’abord la densite, a 1’electrode meme, est repartie d’une faęon 
complexe, et on n’est pas en droit de considerer la densite moyenne, 
les elements excitables etant tres petits par rapport a 1’electrode ; 
ensuite, il y a generalement des couches de tissu non excitable inter- 
posees, de sorte que les conditions exactes du courant a Fendroit ou 
se produit reellement l’excitation nous echappent completement. 
On a quelque chose de proportionnel au seuil physiologique, mais 
avec un facteur de proportion inconnu. Ce facteur .r pratiquement 
indeterminable est le meme pour toute duree du stimulus. II en resulte 
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mathematiquement que la rheobase seule en est affectee et que la 
chronaxie en est independante. L’experience nous avait montre, 
des une periode assez peu avancee de nos recherches (1906) que les 
deux parametres de la formule de Hoorweg-Weiss etaient affectes 
par tout deplacement, par toute deformatión des electrodes, mais 
que leur rapport restait invariable. II faut simplement avoir soin 
que rien, dans les conditions physiques du courant, n’ait change 
entre la mesure du premier parametre et celle du second ; cette con- 
stance se verifie en nieme temps que la constance de l’excitabilite 
elle-meme par une seconde mesure de rheobase aussitót apres la deter- 
mination de la chronaxie.

D’ailleurs quand, de cette maniere, le dispositif d’excitation s’est 
montre stable et qu’on peut le maintenir tel, siła rheobase physiolo- 
gique veritable reste indeterminee en grandeur reelle, ses variations 
peuvent etre appreciees exactement ; le facteur x etant constant, 
elles sont proportionnelles aux variations de la rheobase experi- 
mentale.

On devra parfois recourir pour cela a des precautions speciales; il 
ne serait pas toujours suffisant de prendre un circuit quelconque et 
de ne pas toucher a sa disposition materielle pour avoir le droit 
de raisonner sur des seuils mesures seulement en voltages.

Ainsi quand on veut etudier 1’influence de la temperaturę entre 
les deux electrodes restees en contact invariable avec le muscle ou 
le nerf, la resistance electrique du tissu change avec la temperaturę. 
On peut rendre cette variation negligeable, comme Gotch l’a fait 
remarquer, en mettant dans le circuit une resistance invariable tres 
grandę par rapporl a la resistance du tissu. Si un muscle fait 3.000 
ohms dans une resistance totale de 100.000 ohms, il faut que sa resis­
tance varie de 30 pour 100 pour que 1’ensemble soit affecte d’une 
variation du centieme.

Mais couramment on est amene a interrompre le contact entre les 
electrodes et la matiere excitable, puis a retablir ce circuit apres 
avoir fait intervenir une aetion quelconque dont precisement on 
desire connaitre l’effet sur l’excitabilite.

Par exemple, apres avoir determine la chronaxie sur une patte 
galvanoscopique, on retire cette preparation de dessus les electrodes 
pour la faire baigner un certain temps dans une solution donnee, 
puis on la reprend pour mesurer a nouveau son excitabilite. Dans 
ce cas, on ne peut pas faire fonds sur la comparaison des rheobases 
avant et apres le bain ; mais en partant ehaque fois de la rheobase 
telle qu’on l’observe a ce moment, la chronaxie, c’est-a-dire la duree 
liminaire pour le double de cette rheobase quelconque, gardę toute 
sa signification ; si le bain est une solution qui n’altere nullement
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le tissu, une solution yraiment physiologique a tous les points de vue, 
balancement des ions, concentration globale (ou A), reaction ionique 
(ou pH), la chronaxie se retrouvera identique malgre des yariations 
desordonnees de la rheobase. A la yerite, cette chronaxie stable est 
d’ailleurs difficile a obtenir ; mais par cela meme, elle constitue un 
test delicat pour la qualite physiologique des solutions; inyersement, 
une yariation de chronaxie pourra etre rapportee presque surement 
a une alteration, intoxication, etc., produite par le bain.

II y a pourtant des conditions instrumentales qui entrainent une 
modification systematique de la chronaxie, ou plutót, qui faussent

dans un sens determine 
la mesure de la chrona- 
xie. L’une de ces condi­
tions a ete bien etudiee 
sur le nerf ; c’est un 
trop faible ecartement 
des electrodes. Si le 
segment de nerf com- 
pris entre les electrodes 
n’atteint pas au moins 
un centimetre (sur le 
sciatique- de la Gre­
nouille), la rheobase est 
relevee d’autant plus 
que les electrodes sont 
plus rapprochees. Ceci 
est un fait connu depuis 

longtemps et yerifie (voir Laugier, These, 1921) ; mais les seuils pour 
des durees de passage tres courtes sont peu releyes ou meme ne le sont 
pas du tout (voir § 91). 11 en resulte une deformation de la courbe d’ex- 
citation (intensit.es liminaires en fonction du temps de passage) telle 
que le point ou 1’intensite liminaire est double de la rheobase se trouye 
rejete vers les temps plus courts. On s’en rendra facilement compte sur 
une representation schematique telle que la figurę 41 his. La courbe 
normale (avec electrodes suffisamment distantes pour que le proces- 
sus de l’excitation puisse se deyelopper librement dans tous les cas) 
etant represente en trait continu, le rapprochement excessif des 
electrodes fait apparaitre une courbe telle que celle qui est representee 
en pointille. La rheobase de celle-ci etant en B, sa chronaxie tombe 
au temps t; pour la courbe normale, la rheobase etant en B', la chro- 
naxie tombe en t'.

Cette erreur affecte un grand nombre des mesures prises sur le 
sciatique de la Grenouille, et notamment beaucoup de celles que j’ai 

intensit.es
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faites inoi-meme, le modele d’excitateur que j’ai adopte depuis 1910 
ne dorinant que six millimetres d’ecartement entre les electrodes. La 
grandeur de cette erreur est faible. Cardot et Laugier (1914) ont 
trouve, par exemple, avec un ecartement de douze millimetres, des 
chronaxies de 0,32 a 0,35; avec un ecartement de quatre millimetres, 
des chronaxies de 0,22 a 0,28, soit en moyenne, dans ce dernier cas, 
les trois quarts de la chronaxie precedente qui est la vraie ; mais 
il est rare qu’on ait aflaire a des electrodes aussi rapprochees ; avec 
six millimetres d’ecartement, le chifTre obtenu est compris entre 
huit et neuf dixiemes de la valeur maxima. Cette diflerence est 
presque toujours negligeable vis-a-vis de la precison demandee aux 
experiences ; pourtant, elle se fait parfois sentir ; par exemple, dans 
la comparaison de la chronaxie nerveuse a la chronaxie musculaire, 
ou l’on peut constater, a travers de petites inegalites accidentelles 
du meme ordre de grandeur, une difference systematique sensible 
dans les moyennes de plusieurs experiences.

Sur le muscle, il y a une autre cause d’erreur dont le determinisme 
n’a pas encore ete elucide, et que, pour ma part, je ne connais guere, 
ne m’y etant pas heurte dans mes propres experiences ; je 1’admets 
provisoirement, me reservant de reprendre une etude experimentale 
de la question. II s’agit de la dimension des electrodes.

Les premiers qui aient signale la grandeur des electrodes comrne 
une cause perturbatrice de la caracteristique chronologique de l’exci- 
tation sont, je crois, Jinnaka et Azuma (1922-1. Voir § 1.17). Dans 
des experiences portant sur l’extremite pelvienne du couturier, ils 
ont trouve exclusivement une petite chronaxie avec une electrode 
capillaire,. des chronaxies beaucoup plus grandes avec des electrodes 
larges.

H. Davis (1923) a insiste sur cette relation; il la declare tres 
systematique et tres importante, a tel point qu’il conclut ainsi 
«jusqu’a ce que les lois qui commandent ces larges variations puissent 
etre formulees, il ne me semble pas possible de parler d’une chro- 
naxie unique comme caracteristique d’un muscle donnę ». Mais sa 
publication n’est qu’une couĘte communication preliminaire a la 
Societe physiologique de Londres et ne contient pas de donnees 
experimentales permettant la discussion. La seule indication precise 
est la suivante : « Une electrode fme telle qu’un tubę a porę capil­
laire de 3 a 75 p de diametre ou le contact d’un fil metallique donnent 
de petites chronaxies de deux a cinq dix-milliemes de seconde, tandis 
que les electrodes liquides du type de Lucas donnent des chronaxies 
jusqu’a deux centiemes de seconde. » II s’agit exclusivement, comme 
chez les auteurs precedents, d’experiences sur l’extremite pelvienne 
du couturier de la Grenouille. II ajoute. « En variant la grandeur 
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de 1’electrode actiye, on peut obtenir a peu pres toute la marge des 
yaleurs intermediaires. » C’est ici qu’il nous faudrait connaitre les 
conditions et les yaleurs experimentales.

Pour moi, dans les tres nombreuses experiences que j’ai faites ou 
vu faire avec Mme Lapicque et divers collaborateurs, j’ai reguliere­
ment trouve qu’un fd metallique, fin ou gros, une electrode liquide 
touchant le muscle par une surface, non point microscopique mais 
de quelques millimetres carres, ou encore un pinceau plus ou moins 
effile, donnaient la meme chronaxie, et cette chronaxie est celle du 
nerf, comme je l’expliquerai en detail plus loin. Le muscle explore 
etait le plus souvent le gastrocnemien, parfois d’autres muscles epais. 
comme le triceps crural. Mais, d’autre part, le couturier nous a donnę 
des resultats irreguliers, par suitę desquels nous avons abandonne, 
au moins proyisoirement, cet objet classique. Et recemment, en cher- 
chant un premier contróle des aflirmations des auteurs ci-dessus, 
meme sur le gastrocnemien, j’ai obserye parfois une augmentation 
notable de chronaxie en interposant entre une electrode liquide et 
le muscle une grosse boulette de coton hydrophile imbibee d’eau phy- 
siologique. Enfin, Laugier m’a montre des experiences (non publiees) 
dans łesquelles le gastrocnemien reposait sur une couche epaisse de 
papier a filtre imbibee d’eau physiologique ; cette couche formait 
une des electrodes, 1’autre etait un fil fin touchant la face superieure 
du muscle ; dans ces conditions, on obserye des chronaxies disparates.

II y a donc, suiyant la distribution du flux electrique dans le muscle, 
certaines conditions donnant une chronaxie plus grandę que je con- 
sidere comme une fausse chronaxie. Tel est l’avis de Jinnaka et 
Azuma qui invoquent une deformation du courant en fonction du 
temps pour les fibres musculaires atteintes a trayers d’autres fibres, 
mais ils n’ont pas precise leur hypothese.

Sans savoir encore comment se produit cette fausse chronaxie, 
je puis dire que pour l’eviter il n’est pas necessaire d’observer au 
microscope, comme Jinnaka et Azuma, une fibrę musculaire exci- 
tee isolement par une electrode microscopique. Mais il est indispen- 
sable de s’en tenir a un tres petit seuil, c’est-a-dire (puisque nous 
savons maintenant que les fibres musculaires repondent indivi- 
duellement suiyant une loi de tout ou rien), a la reponse d’un tres 
petit nombre de fibres. II ne faut pas compter sur un raccourcis- 
sement de muscle capable de deplacer un levier indicateur ; il faut 
obseryer directemenl la deformation locale de la surface du muscle 
au yoisinage immediat de 1’electrode actiye.

Des qu’on n’a plus de tres bons yeux, l’observation a la loupe est 
a recommander. Les electrodes les plus diverses conyiennent, pouryu 
qu’elles ne diffusent pas trop le courant.
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Enfm, je me suis toujours arrange dans mes experiences a faire 
qu’au voisinage de 1’electrode active le courant passe a peu pres lon- 
gitudinalement dans les fibres musculaires; il est possible que ce soit 
la une condition necessaire pour obtenir une excitation definie. 
Les experiences de Laugier citees plus haut pour leurs irregularites 
donnent des lignes de courant presque perpendiculaires aux fibres. 
Les electrodes liquides de K. Lucas, a propos desquelles s’est posee 
cette question de fausse chronaxie, sont d’une disposition tout a fait 
exceptionnelle et doivent donner lieu a une irradiation tres complexe 
des lignes de courant. L’un des resultats qu’elles ont fournis est 
typique. Le myocarde de la Grenouille se caracterise sans ambages 
par une chronaxie voisine de trois milliemes de seconde. (M. La- 
picque et C. Veil, 1916.) K. Lucas a trouve un temps utile de 
deux secondes, soit une chronaxie voisine de deux dixiemes de 
seconde ; c’est une valeur soixante-dix fois plus grandę. Cette diffe­
rence me parait due aux conditions tres particulieres dans lesquelles 
cet auteur faisail passer le courant a travers le ventricule.

Ces conditions sont a definir et a interpreter, si Fon veut comprendre 
le phenomene perturbateur. Mais pour etudier la chronaxie muscu­
laire en elle-meme, il suffit de se mettre a 1’abri de cette perturba- 
tion par les precautions tres simples que je viens d’indiquer.

106. La chronaxie caracterise la region catodique. — Ainsi, d’une 
faęon generale, on peut modifier la naturę et la formę des electrodes, 
on trouve, avec des rheobases quelconques, une chronaxie invariable; 
il en est de meme si on deplace les electrodes, mais a condition que 
1’objet etudie soit homogene. La chronaxie (et avec elle la rheobase 
dans la mesure ou celle-ci est significative) caracterise donc bien cet 
objet.

C’est une caracteristique locale, temoignant de l’etat de la matiere 
vivante sous la catode et non ailleurs. Si,, en tout point d’un nerf 
(la reponse observee etant toujours celle du meme objet innerve), 
en tout point d’un muscle compose d’une seule espece de fibres, on 
obtient la meme chronaxie, c’ę£t que tous ces points sont composes 
de la meme substance, disposee suivant la meme structure et au 
meme etat. Mais cet etat peut etre modifie localement, au point de 
vue temperaturę par exemple ou equilibre ionique. Dans tous ces 
cas l’experience montre nettement que seule la region de la catode 
conditionne les parametres de l’excitabilite ; l’etat de la region ano- 
dique ou de 1’espace interpolaire n’a aucune influence. Des recherches 
precises sur ce point ont ete faites systematiquepaent par Cardot et 
Laugier (1912). Deja Gotch et Macdonald (1898) avaient etudie 
1’influence de la temperaturę sur le nerf en chauffant ou en refroidis- 
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sant celui-ci localement. Et c’est de la meme maniere que nous avons 
repris cette etude en 1906. Cardot et Laugier ont entrepris d’utiliser 
ce caractere local de l’excitabilite pour eclaircir les lois polaires de 
l’excitation galvanique. Ces lois polaires, et notamment la question : 
l’excitation nait-elle toujours a la catode lors de la fermeture, a l’anode 
lors de la rupture du courant ? restent en dehors du cadre de cet 
ouvrage. Mais les experiences de' Cardot et Laugier, eflectuees en 
faisant agir localement soit la chaleur, soit l’acide carbonique, outre 
les verifications qu’elles ont apportees aux lois polaires, ont bien 
mis en evidence ce fait : la modification d’une toute petite region sous 
1’electrode active determine completejnent l’excitabilite; la meme 
modification portant sur la region de 1’autre electrode, ou meme sur 
tout 1’organe interesse, moins la region de 1’electrode active, est nulle 
et non avenue.

II importe donc, pour mesurer la chronaxie d’un organe, d’etre 
bien assure que cette electrode ne tombe pas sur un point altere. 
Notamment dans la longueur d’un nerf qui vient d’etre disseque, 
en deplaęant la catode, on pourra trouver sur une certaine longueur 
une chronaxie constante, puis, ęa et la, des chronaxies differentes ; 
ces points singuliers sont des regions alterees par une lesion, generale- 
ment la section d’un rameau lateral du nerf ; on trouve regulierement 
une difference de chronaxie quand 1’electrode s’approche de l’extre- 
mite sectionnee du nerf ; cette yariation de chronaxie n’est pas 
simple, elle evolue considerablement de quart d’heure en quart 
d’heure (Cardot et Laugier), et peut offrir par elle-meme un objet 
d’etude interessant ; mais quand il s’agit de determiner la chronaxie 
normale d’un organe, on voit qu’elle constitue une cause d’erreur 
a eyiter.



CHAPITRE XII

Isochronisme du muscle et de son nerf moteur 
Theorie de la curarisation

107. Probleme de l’excitabilitć musculaire, dite directe. — Un cas 
particulier extremement interessant est presente par la constance 
de la chronaxie dans l’excitation directe et l’excitation indirecte 
du muscle. On dit classiąuement qu’on fait de l’excitation indirecte 
quand les electrodes ou 1’electrode active sont applicjuees sur le nerf, 
et si ces electrodes sont appliquees sur le muscle, on dit qu’on fait 
de l’excitation directe.

II est explicitement entendu que par cette derniere expression 
on naffirme pas que 1’element musculaire soit mis en cause sans inter­
mediaire par le courant electrique ; il ne s’agit que de la position des 
electrodes. Celles-ci etant en contact avec la masse musculaire, le 
courant difTuse dans cette masse atteignant a la fois les fibres muscu- 
laires et les filets nerveux qui s’y trouvent dissemines ; si ces derniers 
sont les plus excitables, il est possible que ce soient eux qui repondent 
d’abord, et les fibres musculaires seulement par leur entremise, de la 
meme maniere en somme que dans l’excitation dite, cette fois sans 
ambiguite, indirecte, quand le stimulus porte sur les fibres nerveuses 
en dehors du muscle.

Cette reserye tres sagę est forL ancienne ; jadis, on est alle jusqu’a 
se demander s’il y avait une excitabilite musculaire propre ; puis, 
apres avoir admis, il y a plus d’un demi-siecle, l’existence de cette 
excitabilite, principalement par l’investigation sur les muscles cura- 
rises et sur les muscles apres degenerescence du nerf, on l’a caracte- 
risee comme beaucoup plus lente que l’excitabilite nerveuse (Brucke, 
1867). C’est-a-dire, pour traduire la pensee des anciens auteurs dans 
la notion actuelle, on a attribue au muscle une chronaxie beaucoup 
plus grandę que celle du nerf (voir § 17). Telle est encore, sans grandę 
precision du reste, la conception classique.

l’excitabilite en fonction du temps 16
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Des 1906, avec Mme Lapicque, nous avons etabli que l’excitation 
directe et l’excitation indirecte donnent la meme chronaxie. A 
cette epoque la notion de chronaxie ne s’etait pas encore precisee 
dans le mot et dans la technique simple qu’il represente ; nous 
comparions les ęxcitabilites, par le rapport des constantes de la 
loi de Hoorweg-Weiss.

Voici une de nos experiences stir le gastrocnemien dc la Grenouille. 
Passages de courant constant limites par le rheotome balistique de 
W eiss. Electrodes impolarisables type Ostwald, d’une resistance de 
110.000 to la paire ; 47.000 de resistance supplementaire, outre le 
nerf ou le muscle. Voltages liminaires ^en volts) pour les durees ci- 
dessous exprimees en centimetres de Fappareil c; (yitesse de la balie, 
260 m /s).

c Nerf droit Nerf gauche Muscle droit
—. — — —
10 0,55 1,15 28
20 0,40 0,80 21
40 » » 15
45 )) 0,60 »
50 • 0,30 » »

)) 0,50 12

Sur ces chiffres nous ayions par le calcul trouye] pour le rapport 
b ja les yaleurs suiyantes : nerf droit 14,3; nerf gauche 15,5 ; muscle 
droit 15,2.

Aujourd’hui, en mesurant par interpolation graphique les chro- 
naxies du nerf gauche el du muscle droit pour lesquels on a les rheo- 
bases, je trouye des yaleurs egales a 1’epaisseur du trait de crayon ; 
et si Fon multiplie par 50 les yoltages liminaires du nerf droit, la por- 
tion de courbe jalonnee par les trois points ainsi reperes coincide a 
peu de chose pres avec la courbe du muscle. C’est bien Fegalite des 
chronaxies - cette egalite, malgre 1’enorme difference des rheobases, 
est tres remarquable.

Cette constatation ne porte aucune atteinte a la doctrine classique. 
En effet, la rheobase etant beaucoup plus haute dans l’excitation 
directe que dans Fexcitation indirecte, Fegalite de chronaxie s’ac- 
corde parfaitement, d’apres ce que nous avons vu aux deux para- 
graphes precedents, avec 1’hypothese que l’excitation dite directe 
atteint en realite les filets nerveux apres avoir diffuse dans la masse 
musculaire ; celle-ci n’aurait que le role passif d’une large elec- 
trode interposee entre notre electrode instrumentale et 1’element 
excitable.

Mais j’ai ete amene a faire une autre hypothese, a savoir : les 
fibres musculaires ont meme chronazie que leurs fibres neroeuses motrices.



ISOCHRONISME DU MUSCLE ET DU NERF 243

Cette seconde hypothese s’accorde aussi bien, mais pas mieux que la 
premiere, avec les constatations que nous venons de faire sur les 
parametres de l’excitabilite directe et de l’excitabilite indirecte. 
Elle introduit une complication, deux especes d’elements excitables 
au lieu d’une seule, et, en outre, la syntonisation de ces deux ele- 
ments, malgre les differences essentielles de structure qui separent la 
fibrę musculaire de la fibrę nerveuse.

J’ai longtemps hesite devant la hardiesse d’une telle affirmation; 
mais les faits 111’ont de plus en plus pousse dans ce sens. Chose curieuse : 
ces faits se rencontrent dans 1’etude des poisons curarisa-nts et de la 
degenerescence ; c’est en partant de la que les auteurs classiques 
avaient eonclu a une difference d’excitabilite entre nerf et muscle. 
Cette etude, mieux precisee, nous conduira a la conclusion inverse.

108. La curarisation. — La curarisation est un trouble fonctionnel, 
generalement produit par des poisons, caracterise par la trilogie 
suivante : l’excitabilite indirecte du muscle est abolie, mais son 
excitabilite directe subsiste et le nerf est, pour lui-meme, reste exci- 
table et conducteur (1).

Par consequent le trouble consiste essentiellement dans 1’impossi- 
bilite pour l’excitation de se transmettre du nerf au muscle. Sur cette 
definition tous les physiologistes seront d’accord, je pense. Mais 
d’ou vient cette impossibilite de transmission ? Quel est le mecanisme 
de la curarisation ?

Ici, la theorie classique est simple et nette.
Entre le nerf moteur et la fibrę conlractile se trouverait interpose 

un organe special : la plaaue motrice. Le curare (et par extension toute 
substance curarisante) serait un poison specifique de la plaque motrice. 
Ł ne fois celle-ci empoisonnee et misę hors d’etat de fonctionner, 
la communication entre le nerf et le muscle serait interrompue ; 
« le curare rend la plaque terminale impermeable a FinfluN nerveux... 
« Les muscles conservent leurs proprietes normales, leur irritabilite 
normale... La curarisation equivaut donc a la destruction de toutes les 
plaques terminales dans les muscles stries ; elle realise tres elegam-

(1) Les proprietes du nerf ne peurent etre verifiees que par des artifices, notamment par 
1’etude de la rariation negative qu’il serait trop long d’cxaminer ici. I/etude detaillee de la 
curarisation exigerait d’ailleurs elle-meme tout un vo1ume. Un tel volume est en prepa- 
ration par Mme Lapicque. Mais il est necessaire ‘des maintenant de mettre expressement 
hors de cause les poisons qui suppriment la fonction du nerf, excitablite et conduclivite, en 
respectant l’excitabilite musculaire directe : l’excitabilite indirecte etant supprimee, un examen 
superficiel peut faire croire a une curarisation. C’es1 pour t ant tout autre chose lheoriquement 
et il est facile experimeatalcment de faire la discrimination, il n’y a pour cela qu’a repeter 
l un des essais caracteristiques de Claude Bernard : le nerf etant seul baigne par le poison 
gardę son excitabilite s’il s’agit d’un poison curarisant, il la perd s’il s’agit d’un poison qui 
tue le nerf. Yoir L. et M. LapicqVe, Soc. de Biologie, 10 mai 1913 ; Jeanne Weill, Journ. de 
Physiologie et de Pathologie generales, t. XV, p. 789, 1913. 
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ment une operation infmiment complexe et manifestement irrea- 
lisable au bistouri » (1).

Une fois cette operation faite nous devons pouyoir mesurer la chro- 
naxie musculaire pour la comparer a la chronaxie neryeuse. C’est 
ainsi qu’avait raisonne Brucke.

Des nos premieres recherches (1903), nous avons constate que 
la chronaxie du muscle curarise etait a peu pres double de la chrona- 
xie du meme muscle normal. La difference etait parfaitement nette, 
meme a ce stade embryonnaire de la question, en employant des 
capacites graduees. Mais elle etait bien mince pour avoir. ete saisie 
par Brucke dans les conditions de ses experiences. Est-ce que la 
dose de poison, le degre de l’intoxication curarique commanderait 
des differences plus ou moins grandes ? Nous avions en effet opere 
seulement avec la dose limite, la plus petite dose suffisante pour sup- 
primer l’excitabilite indirecte ; les anciens experimentateurs y allaient 
plus largement, sans compter; peut-etre, pensions-nous, n’avons-nous 
pas totalement coupe la communication entre 1’element nerveux et 
1’element contractile, de faęon a avoir pure l’excitabilite de ce dernier. 
Nous ayons alors (1906-2-) systematiquement examine 1’effet de 
doses de plus en plus fortes et nous avons trouye des augmentations 
de chronaxie de plus en plus marquees ; le changement est presque 
illimite ; nous ayons obtenu jusqu’a soixante fois la chronaxie pri- 
mitiye, en injectant 20 milligrammes de curare a une Grenouille de 
30 grammes, l’observation portant sur le gastrocneinien ; avec 15 mil­
ligrammes dans les memes conditions la chronaxie etait cinquante 
fois plus grandę qu’avant le curare ; avec 5 milligrammes, 36 fois. 
Une dose de un demi-milligramme sur des Grenouilles de meme 
poids suffisait pour obtenir la suppression de l’excitabilite indirecte, 
et dans ce cas, regulierement, la chronaxie etait doublee ou un peu 
plus. On a tous les intermediaires avec des doses intermediaires.

Avec une bonne dose, ie changement est d’un ordre tel que meme 
des inoyens d’investigation relatiyement grossiers ont pu reyeler 
a Brucke une excitabilite lente ; mais a present que nous youlons 
mesurer, et non plus seulement constater, cette excitabilite lente, 
nous ne sayons pas ou la saisir. On n’obtient ni changement brusque, 
montrant qu’on passe de l’excitabilite neryeuse a l’excitabilite mus­
culaire, ni chronaxie fixe caracterisant le muscle fonctionnellement 
prive de ses nerfs. La chronaxie directe apres curarisation ne mesure 
rien, sinon un degre d’intoxication.

Dans ce qui precede, il s’agit de la periode d’etat apres intoxication, 
de l’excitabilite stable a laquelle le curare amene le muscle apres une 

(1) M. Arthus, La Physiologie, Paris, Masson, 1920, p. 198 ct 199.
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phase d’invasion dont la duree, yariable d’ailleurs suiyant les condi- 
tions de l’experience (injection a 1'animal intact ou bain autour de 
la preparation dissequee) est de 1’ordre de 1’heure.

Quelques annees plus tard (1913), en possession de la methode de 
mesure directe de la chronaxie qui permet des determinations en un 
temps tres court aveć des decharges de condensateurs, nous avons pu 
suiyre l’excitabilite dans sa yariation meme au cours de l’intoxication. 
Les resultats ont ete entierement confirmatifs, avec quełques preci- 
sions interessantes. Le curare etant injecte sous la peau du dos, on 
peut interroger le nerf pendant quelque temps ; la rheobase monte 
progressivement jusqu’a la disparition de l’excitabilite indirecte, 
qui subsiste d’autant plus longtemps que la dose est moins eleyee au- 
dessus de la limite ; la chronaxie du nerf ne change dans aucun cas. 
Si, pendant ce temps, on essaye l’excitabilite dite directe, on obtient 
exactement de meme eleyation de la rheobase sans changement 
de chronaxie, a peu pres jusqu’a ce qu’on arriye a la disparition de 
l’excitabilite indirecte. Sur le gastrocnemien de la Grenouille, il est 
presque impossible de saisir un intermediaire entre la yaleur primi- 
tiye de la chronaxie et la yaleur double; ensuite, sauf pour la dose 
limite, on la voit augmenter de faęon continue d’autant plus que la 
dose a ete plus forte.

Ge qui nous parait devoir s’interpreter ainsi : meme quand on 
applique les electrodes sur le corps du muscle normal (gastrocnemien), 
c’est encore a l’excitabilite indirecte qu’on a affaire ; dans le courant 
electrique qui diffuse a trayers le melange de fibres mu sculaires et 
neryeuses, celles-ci sont les premieres excitees, et c’estseulement quand 
la curarisation rend la transmission impossible ou suffisamment diffi- 
cile que se produit reellement l’excitation directe des fibres muscu- 
laires ; on trouve alors une chronaxie doublee, mais cette yaleur 
n’est qu’un point dans la courbe de yariation ; en raisonnant par 
continuite, on yoit qu’il doit exister une premiere phase, insaisis- 
sable ici, partant de la chronaxie meme du complexe avant l’intoxi- 
cation ; a ce moment les fibres musculaires ayaient une rheobase 
plus eleyee que les fibres neryeuses, mais meme chronaxie.

Tout recemment (1925), nous avons trouye un moyen d’excitation 
qui n’atteint pas ces fibres musculaires avant la curarisation, mais qui 
les atteindrait et re yelerait leur chronaxie plus grandę si elle preexistait.

110. Demonstration par les courants progressifs. — Dans un com- 
plexe d’excitabilites diyerses soumises au meme flux electrique, 
si l’une possede a la fois une rheobase faible et une petite chro- 
naxie, celle-ci se manifestera seule sous 1’action des stimulus a debut 
brusque. quelle qu’en soit la duree, car elle sera toujours atteinte 
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la premiere. Mais si le courant debute progressivement, ce debut 
diminuera 1’efficacite du courant d’autant plus qu’il sera plus lent, 
d’autant plus aussi que la chronaxie de 1’objet sera plus petite ; 
par suitę un stimulus de ce genre, bien choisi, permettra d’exciter 
selectivement dans le complexe un element a grandę chronaxie, 
menie si sa rheobase est plus elevee, comme ce parait etre le cas pour 
les fibres musculaires dans le gastrocnemien. J’ai expose cette loi 
avec dillerents exemples dans le chapitre vii.

Nous avons donc monte un circuit avec une capacite reglable en 
deriyation, comme aux § 65 et 66, montage indique pratiquement au 
§ 20. Les resistances etaient egales approximativement dans le cas 
du muscle et dans le cas du nerf et telles (10.000 ohms de chaque 
cóte de la capacite) que la capacite etant I microfarad la constante 
de temps ful 5.10 ~3; on peut admettre que le courant atteint prati- 
quement sa pleine yaleur en un temps egal a 4 fois cette constante. 
La duree d’etablissement etait donc, avec 1 microfarad, de 2 Cen- 
tiemes de seconde ; elle yariait, bien entendu, proporlionnellement 
a la capacite employee. Se plaęant comme intensite a la rheobase 
(avec zero de capacite), on trouve ensuite, en a joutant graduellement 
des condensateurs, que pour supprimer 1’efficacite du courant il faut 
sensiblement la meme capacite dans l’excitation directe et dans l’exci- 
tation indirecte, soit, pour le sciatique-gastrocnemien de la Grenouille, 
generalement deux a trois dixiemes de microfarad, c’est-a-dire un 
retard a 1’etablissement compris entre 4 et 6 milliemes de seconde, 
sur le nerf ccmme sur le muscle.

Ceci n’est que la constatation, sous une autre formę, de 1’egalite des 
chronaxies dans les deux cas, et n’est pas davantage decisif. Mais 
prenons, en excitation directe, des courants plus retardes que celui-la 
(en introduisant des capacites plus grandes) et cherchons pour ehaque 
formę de courant le yoltage liminaire, qui sera d’autant plus eleve 
que le retard sera plus grand. Ensuite, sans toucher aux electrodes, 
pour ne pas changer de ce point de vue la rheobase, curarisons le 
muscle et recommenęons la meme serie de determinations. \ oici, 
a titre d’exemple, une experience.

Gastrocnemien de Grenouille recevant en injection 3 milligrammes 
de curare.

Duree
Capacite 

en 
Microfarads

o 
0,3
1
3

. , . ł ULiAur. aien cenliemes de —— ■ , ----
seconde Avant curare Apres curare

0 (rheobase) 0,60 0,70
0,6 0,62 0,70
2,0 ■ 0,90 0,81
6,0 1,60 1,10
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Si nous portons les voltages liminaires en ordonnees sur les retards 
a 1’etablissement comme abscisses, nous obtenons le graphique ci- 
dessous (fig. 42) OABC pour le complexe normal, VXYZ apres cura­
risation (1) ; VXYZ se rapporte necessairement a 1’element muscu­
laire, puisąue 1’element nerveux etait mis hors de cause ; or ces mesures 
temoignent sans hesitation possible d’une rheobase plus haute et 
d’une chronaxie plus grandę que OABC ; mais si l’excitabilite ainsi 
caracterisee avait ete presente dans le complexe normal, nous aurions 
trouve comme seuils pour eelui-ci, non pas OABC., mais OAYZ, le

seuil qui se revele pour un complexe etant evidemment, en toute cir- 
constance, le plus bas. VXYZ se rapporte non au muscle normal, 
mais au muscle modifie par le curare. La chronaxie plus grandę cons- 
tatee sur le muscle curarise rend parfaitement compte de l’abaisse- 
ment des seuils pour les coujants progressifs. Mais si elle preexis- 
tait masquee seulement par l’excitabilite nerveuse a chronaxie plus 
petite, les courants progressifs rencontreraient ces seuils bas sur le 
complexe normal, et le curare ne les changerait pas. L’abaissement du 
seuil pour les courants retardes qui se produit sur le muscle curarise

(1) Cardot et Laugier (Journal de physiologie et de pathologie generales, 1913) ont montre 
que la loi d’excitation d’un objet quelconque, en fonction du retard a 1’etablissement, est une 
droite qui formę avec l’axe des retards un angle d’autant plus aigu que la chronaxie de l’objet 
est plus grandę. Nous retrouvons ici cette relation; apres une certaine zonę, le retard a 1’eta­
blissement ne compte pas, comme Font montre Gildemeister, K. Lucas et Laugier lui- 
meme. (Voir Tłtese de Laugier, 1921, p. 44, ainsi que § 65 ci-dessus.)
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par rapport au muscle normal, demontre que la grandę chronaxie 
qui apparait apres curarisation est produite par le poison, et non pas 
simplement demasquee par la disparition de l’excitabilite nerveuse.

111. Curarisation par la strychninę. — Nous venons d’etudier 
la curarisation avec un seul poison : le curare, qui a donnę son nom 
au phenomene. Mais il y a de nombreux poisons curarisants. Parmi 
ceux-ci la strychninę permet un contróle crucial des resultats auxquels 
nous a conduits 1’analyse de 1’action du curare. 11 y a longtemps que 
la strychninę a ete indiquee comme poison curarisant (Vulpian, 
1882). Nous avons, Mme Lapicque et moi (1908), entrepris d’etudier 
cette substance du meme point de vue que le curare. Pour eviter les 
repercussions possibles de 1’action sur les centres nerveux (la fatigue 
du muscle en augmente la chronaxie), nous avons opere principale- 
ment avec des preparations de pattes galvanoscopiques. On peut aussi 
operer par injection a 1’animal entier, a condition de couper le nerf 
des le debut des convulsions. II faut employer des doses de strychninę 
tres fortes par rapport a celles qui produisenl les phenomenes convul- 
sifs bien connuś ; par exemple une solution de 0 gr. 25 de sulfate 
de strychninę dans 100 cm3 d’eau physiologique. Une patte galvano- 
scopique plongee tout entiere dans un tel bain perd bientót son exci- 
tabilite indirecte, en conservant son excitabilite directe. II est facile 
de repeter pour la strychninę les epreuyes de Claude Bernard pour 
le curare : si on plonge le nerf seul dans le bain, l’excitabilite indirecte 
ne disparait pas ; si on y plonge le muscle en laissant le nerf en dehors, 
elle disparait ; donc nous avons le tableau exact de la curarisation 
classique.

Voici ce que donnę 1’analyse de l’excitabilite sous 1’action du bain 
total de la preparation. Pour le nerf la chronaxie descend bientót 
a la moitie de sa yaleur, pendant que la rheobase remonte progres- 
siyement jusqu’a l’inexcitabilite. Pour l’excitabilite directe, la- rheo­
base augmente un peu, mais la chronaxie ne change pas, meme quand 
l’inexcitabilite par le nerf est devenue totale, meme bien au dela de 
ce moment. Or, a partir de ce moment c’est 1’element musculaire 
lui-meme que nous excitons, c’est sa chronaxie que nous mesurons ; 
celle-ci se retrouve la meme que celle du complexe normal et du nerf 
normal. II n’y a aucune raison de supposer que ce ne soit pas la chro- 
naxie musculaire telle qu’elle etait avant 1’action du poison ; une 
alteration la ramenant juste a ce chiffre serait une coincidence bien 
improbable, et toutes les doses donnent cette coincidence. Si, d’autre 
part, on repete, au cours de la curarisation strychnique, les essais par 
courants progreSsifs suiyant le meme plan qu’au paragraphe precedent, 
on ne trouye aucun changemenl dans 1’influence des divers retards.
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Donc, a 1’etat norrnal, la chronaxie de 1’element musculaire etait 
egale a la chronaxie de son nerf moteur.

Si les premieres etudes sur la separation physiologique du nerf 
et du muscle ayaient porte sur un poison agissant comme la strych­
ninę, jamais on n’aurait pense a opposer la prćtendue lenteur d’exci- 
tabilite du muscle a l’excitabilite rapide du nerf.

Ainsi, la curarisation par la strychninę conduit a une conclusion 
quasi immediate qui concorde absolument avec la conclusion tiree 
de l’analyse laborieuse de la curarisation par le curare. Cette con- 
Cordance a laquelle on arrive par deux voies absolument independantes 
me parait constituer pour ce que nous appellerons desormais l’iso- 
chronisme dii nerf et du muscle une demonstration plus rigoureuse 
que nous ne l’exigeons d’ordinaire pour nos lois biologiques.

112. La triple excitabilite de Keith Lucas : premiere esquisse.
— Mais la yieille distinction de Brucke possedait une telle emprise 
dans la physiologie classique qu’elle subsiste encore dans beaucoup 
d’esprit.s ; bien mieux, parmi les etudes modernes sur l’excitabilite, 
il lui est venu un regain d’interet avec une complication nouuelle ; 
ce n’est plus deux, mais trois excitabilites qu’on pretend intriquees 
dans le muscle norrnal. Cette doctrine, qui a pour auteur Keith 
Lucas, adoptee et propagee par la physiologie anglaise, est en con- 
tradiction avec toute la serie de faits et de conceptions que j’expose 
dans le present chapitre. Mais le choix n’est pas difficile. La theorie 
des trois excitabiłites ne resiste pas a un examen detaille de ses 
propres fondements.

En 1906, K. Lucas se proposait un autre probleme, celni de la 
conduction musculaire. Dans ce but, il avait naturellement, comme la 
plupart de ses devanciers, pris pour objet le couturier, en raison du 
parallelisme des fibres dans ce muscle (ce choix du couturier n’a pas 
ete sans importance, comme nous le verrons par la suitę). Pour les' 
besoins de son probleme et sans avoir etudie specialement la question 
de l’excitabilite, K. Lucas a youlu se placer dans les conditions d’exci- 
tabilite optima ; et il a applique la methode de Waller (§ 33). II a 
obtenu des ehiffres tres diyergents, capricieusement diyergents comme 
toujours avec cette methode (1).

Neanmoins, en faisant un graphique sur coordonnees logarith- 
miques, ce qui attenue toutes les yariations, il a vu les ehiffres se

de la rheobase par la chronaxie ; la soi-disant caracteristique est donc affectee’par toutes les 
contingences de la rheobase qui se trouve en numerateur. Pour comprendre certains resultats 
de Keith Lucas, il est bon de noter que la caracteristique de Waller, dans la mesure ou elle 
est significative, varie en sens inverse de la chronaxie qui se troure en denominateur.

(1) La caracteristique de Waller,—- X constante, rerient e 
RC

n somme a faire le quotienfc
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grouper en deux series distinctes ; la curarisation diminuait la fre- 
quence de la caracteristique la plus grandę, qui disparaissait avec les 
fortes doses. Voila le point de depart des conceptions de 1’auteur, qui, 
experimentateur debutant, frais emoulu de 1’enseignement classique, 
a immediatemenl pense au nerf d’une part et au muscle de 1’autre.

Dans un memoire subseąuent (1907-1) il reprend la question en 
ayant cette hypothese dans Fesprit et compare systematiquement, 
sur le Crapaud, Fextremite pelvienne du couturier, connue comme 
depourvue de nerfs, et d’autre part, le tronc du sciatique. II ne pense 
pas a dire, quand il excite ce nerf, quel muscle il observe, et c'est 
incidemmenl plus loin que Fon troqve la mention : preparation 
sciatique-gastrocnemien. II en est encore par consequent a croire qu’on 
peut dire le muscle sans preciser quel muscle et le nerf, sans preciser 
quel nerf. II trouve, comme valeurs de la caracteristique de Waller, 
de 20 a 30 pour le couturier, de 41 a 233 pour le sciatique. « On voit 
donc, conclut-il, qu’il y a une difference nette entre le muscle et le 
nerf », et il continue ainsi : « Supposons que nous etudiions u u inelange 
de deux substances a. et y, ayant cliacune son excitabilite propre. le 
melange devra nous donner deux caracteristiques, dont Fune sera 
celle de a, et 1’autre celle de y. »

M ais en fail, sur le point du couturier ou aboutit le nerf. la double 
caracteristique anterieurement trouvee et qu’il s’agit maintenant 
d’interpreter se compose de deux groupes de valeurs ainsi echelon- 
nees : 1°, de 1780 a 19300 — 2°, de 37 a 69. Le premier groupe s’ecarte 
completement de ce que viennent de donner a et y ; il n’est pas change 
par le curare, donc ce n’est pas le nerf ; mais il differe considerable- 
ment de a ; donc ce n’est pas le muscle ; ce doit etre la substance 
anatomiqueinent intermediaire au muscle et au nerf; nous Fappelle- 
rons p.

Au point d’entree du nerf, nous admettons donc, non pas deux, 
mais trois substances excitables, muscle, nerf et p ; or, ce que nous 
trouvons, outre p, c’est une seule caracteristiquc, juste intermediaire 
a celles de a et de -f ; apres curare, elle donnę des valeurs aliant de 
13 a 56, soit fort pen de changement : la substance en cause se trouve 
donc au dela du point de blocage par le curare ; donc ce n’est pas le 
nerf ; nous admettrons que les nerfs ne sont pas excites a cause de la 
large derivation offerte par le muscle.

C’est ainsi qu’est nee la theorie des trois substances. K. Lucas 
1’a ensuite precisee par d’autres methodes, mais on voit qu’il l’avait 
constituee tout entiere a un moment ou il ne possedait que des chiffres 
de caracteristiques de Walter. Et quels chiffres 1 Pour le cas le plus 
simple et le plus clair, I’excitation par le nerf, les mesures divergent 
dans le rapport de I a 5. Ensuite, le raisonnement ayant ete fait que 
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les deux caracteristiques trouyees au milieu du couturier doivenf etre 
l’une celle du nerf, 1’autre celle du muscle, on constate, meme a Fap- 
proximation tres lachę des chilTres, qu’il n’y a pas concordance ; 
les deux caracterist:iques du complexe ne sont, ni celle du nerf pur, 
ni celle du muscle pur. C’est alors qu’au lieu d’abandonner Fhypothese, 
on inyente une excitabilite supplementaire.

113. Experiences avec le courant constant; courbes com- 
plexes. — Voila ou en est K. Lucas quand il prend eonnaissanee des 
travaux de Weiss et des nótres. Abandonnant alors la caracteris- 
tique de Wallf.r il realiśe un rheotome a pendule, qui, d’aiłleurs, est 
un excellent instrument pour les passages de courant limites (1907-2) 
et reprend avec cet appareil, suiyant sa propre expression, V analyse 
des tissus excitcMes. Ce qu’il cherche, d’une faęon avouee, c’est de 
demontrer plus clairement l’existence de ses trois substances exci- 
tables, et, tout de suitę, il declare que sa nouvelle methode est bien 
plus satisfaisante que la precedente, car il peut maintenant mettre en 
eyidence l’excitabilite du nerf intra-musculaire, qui n’apparaissait 
pas par 1’emploi des condensateurs (mais pourquoi donc?) et obtient 
parfois en une seule experience la tracę des trois excitabilites super- 
posees. Nous arriyons alors au memoire le plus connu (1907-3), celui 
sur lequel se fondent les partisans de la doctrine.

Les experiences consistent a prendre une serie de durees de passage 
et a determiner pour chacune cLelles le seuil de Fintensite, puis on 
porte en graphique ces intensites liminaires sur les durees correspon- 
dantes en abscisse. Nous voici donc ramenes a la formę menie sous 
laquelle nous avons dans cet ouyrage etudie toute la question de la 
ehronaxie, et nous allons pouvoir discuter avec precision. Les expe- 
riences portent sur le couturier de Crapaud, excise et inain- 
tenu plus ou moins longtemps dans du Iiquide de Ringer, ce 
bain constituant la catode. Ces conditions experiinentales ont 
pour la question une importanee que Fon ne pouyait soupęonner 
a ce moment, et sur laquelle nous reviendrcns apres 1’analyse 
eriticjue du trayail.

Cinq experienees dans lesquelles l’excitation portait sur l’extre- 
mite pelyienne du muscle ont donnę toutes des courbes admises comme 
continues avec des chronaxies (c’est moi qui introduis actuellement 
ce mot pour simplifier mon expose, mais l’evaluation est de K. Lucas) 
de 6 ii 8 inilliemes de seconde.

La theorie prevoyait cette simplicite uniforme, et fait conclure 
que nous ayons allaire exclusivement a la substance a (muscle); 
Ces experiences sont simplement une yerification preliminaire. Les 
experiences significatives sont obtenues en portant Fexcitation sur 
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le milieu du muscle, ou les elements divers sont intriques. Elles sont 
au nombre de 25 ; K. Lucas les classe de la maniere suivante :

Cinq courbes simples avec des cbronaxies de 5 a 8 : c’est l’excita- 
bilite a des precedentes.

Six courbes simples avec des chronaxies de 3 a 5 dix-milliemes de 
seconde ; il sagit de y, car le nerf donnę des courbes similaires avec 
des chronaxies de 7 a 12 dix-milliemes, concordance suffisamment 
proche, dit K. Lucas.

Trois courbes doubles ou on retrouve a la fois a et y.
Cinq courbes doubles, rapportees a a et (3.
Trois courbes doubles, rapportees a'y et p.
Enfin, trois courbes triples, ou Fon peut reconnaitre a la fois a, 

p et y.
Le raisonnement est cette fois plus serre que precedemment et il 

y a beaucoup d’ingeniosite et de finesse dans 1’int.erpretation des 
experiences. Mais il se revele aussi une complaisance manifeste pour 
la these qui etait. nous l’avons vu, formellement posee d’avance.

a y. — Prenons pour com- 
mencer la courbe 7 (page 120) ; 
je la reproduis (fig. 43) telle 
que 1’a donnee K. Lucas ; on 
y voit nettement deux courbes 
qui se combinenl; mais decal- 
quons seulement les points 
marques, c’est-a-dire les don- 
nes experimentales, en laissant 
de cóte les courbes continues 
imaginees pour relier ces 
points. II reste Faspect repro- 
duit fig. 43 his. Est-ce que 
vraiment un esprit non pre- 
venu y trouverait les deux 
courbes de K. Lucas ? N’est- 
il pas facile de relier tous ces 
points par une courbe simple, 
qui ne laisse en debors que 
de legers ecarts d’apparence 
accidentelle, comme on en
rencontre le plus souvent 

dans une serie de determinations experimentales quelconques ? 
On sait combien sont fallacieuses parfois ces courbes tracees au 

sentiment. suiyant l’expression consacree. Reprenons cette meme
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experience de K. Lucas et changeons 1’apparence graphique en por- 
tant en ordonnees les ąuantites (Vt), au lieu des yoltages V ; c’est 
une representation qui met en relief 1’allure de la loi d’excitation et 
les plus legeres divergences d’avec cette loi. Dans mes propres expe- 
riences, je me suis tres souyent servi avec avantage d’un tel graphique 
comme contróle.

Voici les ehiffres de l’experience 7 de K. Lucas avec les pro
•duits Vt calcules par moi :

Duree du Yoltage

Numero

courant 
(en 

milliemes 
de 

seconde)

liminaire 
(en 

centiemes 
de 

volt) Vt
— — — —
1 24 27 648
2 21 29 609
3 17 33 561
4 14 36 504
5 10 41 410
6 7 59 413
7 5,2 70 364
8 3,5 88 308
9 1,7 103 175

10 1,3 107 139
11 0,87 117 102
12 0,52 136 71
La figurę 44 donnę le gra-

phique des Vt. 11 y a ici une dis-
■continuite eyidente. Aucune
■courbe admissible comme loi ________ __________________
d’excitation ne peut passer du 43 bis
point 6 au point 5 (1). Mais cette
discontinuite-la, K. Lucas ne l’a pas vue ; c’est entre 8 et 9 qu’il a 
place 1’intersection de ses deux courbes. Entre ces deux derniers 
points, le graphique des quantites ne montre qu’une discontinuite 
douteuse ; en tout cas, si la courbe 12-9 ne passe pas par 8, elle passe 
au-dessous. Or, K. Lucas la fait passer au-dessus ; il a eyidemment 
ete incite a cela par un petit decalage du point 9 vers la droite (dans 
le graphique des yoltages), decalage sensiblement exagere, assure- 
ment par megarde, dans sa figurę. J’ai refait ce graphique des yolta­
ges (fig. 45) sur les donnees numeriques de son experience : (chaque 
point ainsi determine est indique par une croix, a la faęon habituelle, 
plus precise qu’un cercie noir) ; j’ai figurę par un trait simple les

(1) Les ehiffres memes en temoignent ; voir le tableau numerique ci-dessus ; la quantite 
■augmente, au lieu de diminuer, en passant du temps 10 au temps 7.
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continuites telles qu’ellcs m’apparaissent correspondant a ce que j’ai 
figurę de menie sur le gra- 
phique des quantiles ; et, 
d’autre part, j’ai figurę en 
pointille les courbes de 
K. Lucas. Si nous compa- 
rons ceci a notre figurę 42, 
reproduction photogra- 
phique de la figurę de 
K. Lu cas, on voit que la 
courbe y est une suppo- 
sition non seulement gra- 
tuite, mais invraisemblable, 
et, d’autre part, la discon­
tinuite de 5 a 6 dans la 
courbe denommee a n’a 
pu etre masquee complete- 
ment ; il subsiste au point 
5 une brisure manifeste (1 ).

Cette discontinuite ne peut d’ailleurs aucunement etre interpretee
comme le passage d’une 
excitabilite a une autre, 
cjuelles que soient cełles-ci; 
en effet, lełement de courbe 
6-8 est manifestement au- 
dessus de la courbe 1-5 ; 
supposons que cliacune de 
ces portions se rapporte a 
une substance excitable dis- 
tincfce ; c est supposer que 
dans le complexe, le seuil 
qui se manifeste est le seuil 
le plus haut: ce qui est 
absurde.

La discontinuite en ques- 
tion n’a donc pas de signi- 
fication physiologique ; elle 
ne peut resulter que d’er- 
reurs de mesure, erreurs
d’une grandeur tres acceptable a priori, surtout de la part d'un expe-

(1) Encore un coup, je n’incrinune nullement K. L. de mauvaise foi : j’ai fait sa connais- 
«ance personnellc precisement au moment ou il venait de publier & memoire ; il exposait sa 
decouverte avec le plus sincere enthousiasme et tenait tout particulierement a me la sou- 
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rimentateur qui uenait a peine de constituer sa methode ; on peut 
releverdes ecarts de 10 pour 100 et davantage dans ses experiences de 
contróle. (L. c., p. 115) et encore la s’agit-il de comparaison de seuil 
pour un nieme temps, pour une meme position de rheotome, a 1’abri, 
par consequent, des erreurs possibles sur la graduation de Fappareil. 
C’est a une erreur de graduation precisement, que je serais tente de 
rapporter la discontinuite qui nous occupe, car on la retrouve au 
meme point dans un certain nombre d’experiences, par exemple, 
dans les experiences 1 et 2, qui sont donnees comme courbes univoques 
caracteristiques du muscle pur.

Ainsi. dans l’experience que nous venons d’analyser, la double 
courbe est tracee d’une faęon purement arbitraire.

1 15. Discussion de l’excitabilite (3. —- L’existence d’une courbe 
relative a la substance [3 parait au premier abord mieux fondee. 
Dans les speciinens produits, surtoul pour la combinaison d’a et de [3, 
les points experimentaux montrent un rebroussement incontestable. 
Voici la reproduction photographique (fig. 46) de la figurę 8 de 
K. Lucas. Faisons, comme tout a 1’heure, le graphique des produits Vt.

Voici le tableau numerique :
umero Duree Yoltage Vt

— — — —
1 24 40 960
2 21 42 882
3 17 42 714
4 14 45 630
5 10 52 ' 520
6 7 65 455
7 5,2 75 390
8 3,5 107 374
9 1,7 108 184

10 0.87 108 94
11 0,52 108 56
12 0,35 110 38
13 0,17 133 22

Le graphique des Nt donnę la figurę 47. Une discontinuite apparait 
au point 8. Mais comment faut-il interpreter cette discontinuite ? 
K. L. rattache le point 8 aux points precedents, en faisant passer 
par ce point la courbe correspondante a celle que je tracę en pointille 
sur la figurę 47. Une telle courbe apparait ici comme inacceptable 
pour une loi d’excitation ; et correlatirement sur le graphique des 

mettre. Je regęette de ne lui avoir presente a ce moment que des objections surperficielles ; 
1’ąnalyse detaillee que je fais seulement aujourd’hui (1925) 1’aurait, je crois, convaincu. Ce chan- 
gement de systeme graphique fait si bien apparaitre le caractere fallacieux des courbes au 
sentiment!
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yoltages (fig. 46 ou 48) maintenant que notre attention est appelee 
la-dessus, on peut remarquer que cette courbe extrapolee vers les 

temps courts se releve trop 
pour aller rejoiudre asympto- 
tiquement 1’ordonnee du 
temps zero.

Au contraire, on peut tracer 
facilement (fig. 47, trait con- 
tinu) une courbe simple con- 
forme a 1’allure que nous avons 
etablie pour la loi d’excitation 
§ 49, en ne laissant a quelque 
distance que le point 8. II ne 
parait pas douteux que ce 
point soit une erreur, un vol- 
tage accidentellement pris trop 
haut, et conserye neanmoins 
comme seuil; cette erreur etait 
facile dans les conditions de 
l’experience, car sur un mus­

cle un peu lent comme le couturier du Crapaud excise depuis un cer­
tain temps et conserye dans du Ringer, un stimulus bref, meme trop 
fort, ne provoque qu’une 
courbe correspondant, ega- 
lement en trait continu, sur 
le graphique des yoltages 
(fig. 48) ; alors les points 9 
et suirants presentent par 
rapport a cette courbe des 
ćcarts en moins tres nota- 
bles ; or, ce sont ces points 
seulement que K. Lucas 
a compris dans sa courbe p. 
Doit-on, laissant de cóte le 
point 8 comme aberrant, 
admettre comme reelle et 
significatiye la courbe 9-12- 
13 ? D’abord il faut dire 
que les points indiquent a peine une courbe ; le point 12 se trouve a 
2 centiemes de volt au-dessus du point 11 ; si on avait lu 108 au 
lieu de 110 on aurait simplement une droite horizontale, avec le seul 
point 13 plus haut, beaucoup plus haut. Or, il s’agit de durees de 
passage qui sont au-dessous du millieme de seconde, et le rheotome 

tres petite reponse. Mais je tracę la
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employe ici, que j’apprecie hautement comme un bon instrument, 
n’est tout de meme pas a ces durees d’une precision suffisante pour 
permettre une mesure a 2 pour 100 pres. D’ailleurs, dans l’experience 
suivante (n° 9 de K. Lucas) les voltages correspondants, sur lesquels 
onaffirme de meme une excitabilite [3, sont successivement :

pas

1,7 61
0,87 62
0,52 62
0,35 61
0,17 78

du tout ; elle n’a pu etre admise queIci, la courbe ńe s’indique 
par extension du cas pre- 
cedent, lui-meme si dou- 
teux.

Par consequent, nous 
avons bien une perturba- 
tion, mais aucune raison 
d’affirmer que cette per- 
turbation soit due a l’en- 
tree en jeu d’une nouvelle 
excitabilite. Au contraire, 
je crois bien reconnaitre 
dans ce cbiffre trop haut 
suivi d’une serie de seuils 
identiques pour des temps 
decroissants une cause 
d’erreur qui m’est apparue 
des mes premieres recher­
ches sur les muscles lents 
(Mme Lapicque et moi 
l’avons signalee des 1903), 
que j’ai toujours rencontree sur de tels muscles et dont j’ai 
reproduit la description au §*39. Lorsqu’il y a eu quelques essais 
infructueux, l’excitation enfin efficace donnę un seuil artificiellement 
releve et entraine a sa suitę une augmentation notable de l’exci- 
tabilite, c’est-a-dire des seuils trop bas. Or, le couturier de Crapaud 
conserve dans du Ringer est certainepient apte a presenter ce pheno­
mene. J’ajoute que ce phenomene est surtout marque pour les sti­
mulus brefs, et par consequent intenses. Pour autant qu’on puisse, 
d’apres un compte rendu d’experience, affirmer quelque chose qui n’est 
pas explicitement dans-ce compte rendu, voici qui a produit dans I’ex- 
perience en cause la perturbation interpretee comme le signe de la 
substance [3. Du temps 5,2 (point 7) au temps 3,5 (point 8), il fallait,

l’excitabilite en fonction du temps 17
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cTapres la loi normale d’excitation, relever le voltage dans une assez 
forte proportion ; on a d’abord pris un voltage trop faible, puis une 
serie de voltages croissants, mais croissant trop lentement d’essai en 
essai, et c’est ainsi qu’on n’a obtenu de reponse qu’a 1,07, apres 
0,75 ; puis, laissant le meme voltage, ou ne le montant qu’a peine, on 
a essaye un temps plus court : reponse ; un temps plus court encore : 
reponse, et ainsi de suitę. Un physiologiste qui n’a pas eu 1’occasion 
de se faire la main sur les invertebres peut tres bien ne pas se delier 
de 1’influence des essais anterieurs, tant efficaces qu’inefficaces. 
K. Lucas ne parait pas avoir soupęonne cette yariation experimentale 
de l’excitabilite ; et l’ayant rencontree, il l’a prise pour le passage 
d’une substance excitable a une autre, d’autant plus yolontiers que 
ce resultat cadrait avec ses idees preconęues.

116. Discussion des courbes triples et conclusion ; l’excitabilitć 
variable du couturier. — Prenons maintenant. les courbes triples 
ou K. Lucas voit et montre, a, 3 et y. Nous y retrouverons sans 
rien de plus les elements des deux courbes doubles. Voici sa figurę 12, 
genęralement choisie par les partisans de sa doctrine pour la repro- 
duire comme demonstration. A cóte de la reproduction photogra- 
phique (fig. 49), je mets le decalque des points experimentaux sans 
courbe interpretative (fig. 50). L’examen d’ensemble de ces deux 
figures suffit a montrer ceei : 1° la courbe y est entierement arbitraire ; 
sur la figurę 50 rien ne l’indique ; 2° pour tracer une courbe y et une 
courbe a, il a fallu poser cette derniere de telle faęon qu’elle a manifes- 
tement pour asymptote une ordonnee placee fort loin de 1’origine ; 
3° la courbe [3 consiste dans la meme perturbation que nous avons 
analysee pour l’experience precedente.

Le graphique des Vt ne nous apporterait pas de lumiere speciale ; 
il demontre seulement qu’il est inadmissible de faire rentrer comme le 
youdrait K. Lucas le huitieme point (toujours en partant des temps 
longs) dans la courbe des points precedents ; cette impossibilite 
d’ailleurs apparait dans les noinbres : il s’agit du temps 4,4 ; le vol- 
tage etant 89, la quantite est 392, superieure a la quantite du temps 
5,2 (yoltage 70, quantite 364), resultat inconciliable avec les lois 
unanimement acceptees ; ceci est, sous une autre formę, 1’erreur de 
la courbe devenant presque yerticale loin de 1’ordonnee du temps 
zero.

En resume, si, de cette figurę 12, la plus typique du trayail de 
K. Lucas, nous enlevons ce qui provient de 1’interpretation de l’au- 
teur pour ne garder que la representation de ses resultats numeri- 
ques, nous ne trouvons plus qu’une courbe d’excitation normale, 
avec quelques points aberrants ; deuxiemement, des troi* courbes 
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tracees par l’auteur, deux sont entierement arbitraires et l'une de 
celles-ci est inadmissible.

Ce resume vaut pour tout le 
travail. Sur 25 series composees 
chacune de 10 a 13 points, 14 
ne permettent pas de relier tous 
leurs points par une courbe 
simple (quelconque) sans ecart 
superieur a la largeur d’un coup 
de crayon. Voila tout le fait. Or, 
dans les cas les plus favorables, 
il est bien difficile (fen parle 
d’apres une longue pratique) 
d’obtenir, successivement sur 
une meme preparation, je ne 
dis pas 13 points, mais 6 ou 
7 points seulement sans un 
ecart. (Et d’ailleurs dans quelle 
recherche obtient-on des series 
de mesures sans ecarts acci-
dentels ?) K. L. au contraire a implicitement adinis que tous ses 

ehiffres etaient parfaitement
» exacts. Pas un instant il n’a

envisage l’hypothese d’une
determination de- seuil entachee

•
d’une erreur accidentelle ; ni 
1’hypothese d’un changement

• d’excitabilite pour une seule
• et meme substance. « Une

* • . .

brisure dans la ligne joignant les 
points sera interpretee comme 
le passage d’une substance 
excitable & une autre », a-t-il 
formellement pose a priori. Et 
comme il a dans 1’esprit trois 
substances, n’importe quel 
ecart lui suggere l’une ou 1’autre 
des courbes correspondantes ; il 
n’est pas difncile pour Fident.ifi- 
cation de ces courbes ; pre- 

sentent-elles des chronaxies de 0,3 & 0,5 millieme de seconde ? c’est 
le nerf, bien que celui-ci, interroge directement, n’ait fourni que des 
valeurs au moins doubles de celles-la ; sont-elles a grand rayon ? c’est
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le muscle, quand bien meme elles sont inadmissibles comme loi d’exci- 
tation quand on connait Hoor­
weg et Weiss ; enfin, quelques 
seuils egaux pour trois ou 
quatre durees de passage peu 
differentes dans une zonę ou 
la mesure est particulierement 
difficile, c’est une troisieme 
substance, entite ad hoc qu’il 

.nous definit uniquement 
comme intermediaire entre le 
muscle et le nerf. Par conse- 
quent les courbes dites com- 
plexes me paraissent etre le 
plus souvent des series expe- 
rimentales entachees d’erreurs 
banales et leur pretendue ana- 
lyse est entierement & i ej eter.

Pourtant, j’admets que 1’en­
semble des series demontre l’existence de deux excitabilites, a 
peu pres celles que K. Lucas denomme 
a et y, celles-ci qui se distinguent 
nettement Fune de 1’autre dans les 
courbes simples, par exemple fig. 51 
(fig. 3 de K. Lucas, p. 181) et fig. 52 
(fig. 5 de K. Lucas, p. 119); dans les 
courbes dites complexes, on retrouve, 
en negligeant les ecarts, tantót Fune, 
tantót 1’autre (1). Les experiences ne 
sont pas en generał assez bonnes pour 
que Fon puisse legitimement en tirer 
une chronaxie ; notamment, il n’y a 
pas une seule courbe a qui resiste 
a l’epreuve du graphique des quan- 
tites. Mais la difference de a. et de y 
est assez grandę pour se noter claire- 
ment au seul aspect des courbes sur 
une meme echelle des temps. J’admets 
aussi que l’extremite pelvienne du
muscle ne donnera souvent que des courbes a, & Fexclusion de y (2).

(1) U y a peut-etre certaines courbes ou se retrouvent successivement a puis y, par exemple, la 
fig. 6. Mais cette intrication reste douteuse, et d’ailleurs sans interet, apres ce que nous allons voir.

°(2) Quant a 0,K. Lucas ne l’a pas rencontre une seule fois (dans cinq experiences) sur c«
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AvAnt que d’interpreter cette difference, il faut connaitre les faits sui- 
vants, a 1’eclaircissement desquels K. Lucas lui-meme a contribue plus 
que personne, mais quelques mois apres le memoire qui nous occupe.

Le couturier est un muscle dont l’excitabilite s’altere tres vite 
quand il a ete excise, et particulierement quand il est conserve dans 
du liquide de Ringer (avec calcium). Cette alteration consiste dans 
une augmentation de sa chronaxie ; 1’alteration debute par les extre- 
mites du muscle et marche moins vite dans le centre ; la chronaxie 
primitive, celle que Fon peut observer sur toute 1’etendue d’un muscle 
fraichement decouvert, laisse en place, et conservant sa circulation, 
se retrouve relativement longtenrps au point de penetration du nerf.

II y a la un phenomene, peut-etre pas special au couturier, mais en 
tout cas plus marque chez ce muscle que chez d’autres, infiniment 
plus marque certes chez lui que chez le gastrocnemien. Sa ijature 
est inconnue ; K. Lucas a seulement demele 1’influence des sels alca- 
lins et alcalino-terreux ; sa grandeur est considerable, la chronaxie 
peut augmenter dans une proportion enorme.

Dans les experiences que nous avons examinees plus haut, ce phe­
nomene s’est surement produit ; on avait reuni toutes les conditions 
favorables a sa production, et, d’ailleurs, il est toujours bien diffi- 
cile de l’eviter.

Ainsi que dans n’importe quelle alteration musculaire, degeneres- 
cence, intoxication, etc., les diverses fibres ne sont pas atteintes en 
meme temps, au meme degre. Le hasard de l’excitation peut ainsi 
tomber sur une chronaxie de valeur quelconque. Dans les series de 
K. Lucas, suiyant ce que je connais d’autre part et que j’ai expose 
a u chapitre precedent (et rien dans les experiences de K. Lucas ne 
s’y oppose) je vois dans l’excitabilite y a peu pres la chronaxie pri- 
mitive, qui peut etre indifferemment celle du nerf ou celle des fibres 
musculaires non alterees, et dans l’excitabilite a, celle des fibres mus- 
culaires fortement alterees.

La seule contre-epreuve qu’ait faite K. Lucas pour demontrer 
que y est bien le nerf par opposition au muscle consiste dans 1’dmploi 
du curare ; ce poison fait disparaitre l’excitabilite y, et laisse subsis- 
ter a ; cette constatation s’explique tout aussi bien par 1’accroisse- 
ment de chronaxie musculaire qui est pour nous 1’action specifique 
du curare. L’objection a faire a mon interpretation, c’est qu’elle 
implique une serie d’excitabilites, non defmies, 1’alteration des fibres 
etant continue, tandis que K. Lucas en trouve, reserve faite de p, 
deux seulement et toujours les deux mśmes.

point du muscle. Mais, au moins dans les exemples qu’il donnę (pour le Crapaud), il n’est pas 
desccndu comme duree au-dessous de 5 <r, et c’est toujours pour des durees plus breves qu’appa- 
rait p.
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D’ab'ord ce dernier point 11’est rien moins qu’assure, car l’identifi- 
cation des diverses valeurs de y e’t d’a est assez incertaine. Mais voici 
le resultat d’experiences recentes calquees sur c*elles de Keith Lucas.

117. Experiences de Jinnaka et Azuma. — Ces auteurs (1922-1), 
avec une patience et une minutie vraiment japonaises, ont determine 
des series non plus seulement de 13, mais de 25 points ; dans la courbe 
jalonnee par ces points, ils montrent six courbes distinctes plus nette- 
ment qu’aucune serie de K. Lucas, sans meme avoir besoin de les 
souligner par des extrapolations en pointille. En outre, ils retrouvent, 
disent-ils, la substance |3 dans l’exlremite pelvienne du couturier, 
ou l’on admet (et K. Lucas a fait fonds la-dessus) qu’il n’existe pas 
de terminaisons nerveuses.

J’avoue ne pas comprendre les valeurs absolues des durees chez ces 
auteurs. Dans cette premiere partie de leur travail, les durees sont a 
peu pres 10 fois plus grandes que ce qu’il faudrait pour s’accorder 
avec les donnees de Keith Lucas, comme avec ce que j’aurais attendu ; 
ils ont des chronaxies (type a.) qui vont presque au dixieme de seconde, 
et ce qu’ils indiquent comme une courbe de type [i commence a se 
relever (temps utile) entre 2 et 3 milliemes de seconde. Les temps 
etant exprimes en fractions decimales de seconde, j’avais pense un 
moment que la virgule etait par erreur deplacee d’un rang vers la droite.

Sous cette reserve, les resultats de Jinnaka et Azuma dans leur 
expression generale comme ci-dessus, constitueraient une illustra- 
tion (je ne dis pas une demonstration) de la faęon dont je me repre- 
sente les phenomenes. Ces resultats sont en tout cas inezplicables 
dans la theorie de K. Lucas ; c’est l’expression meme des auteurs qui 
abandonnent formellement cette theorie ; mais ils proposent une 
toute autre explication que la mienne.

Voici comment ils formulent leur hypothese.
« Lucas semble avoir admis comme premisse de son raisonnement 

que le courant constant employe atteint tous les elements impliques 
dans l’excitation sans subir de changement de formę... Si, au contraire, 
nous supposons que le courant excitant peut etre deforme en traver- 
sant le tissu, il est concevable que meme un muscle constitue de 
fibres d’excitabilite uniforme puisse apparaitre comme un tissu exci- 
table complexe eu egard a sa faęon de repondre aux courants de breve 
duree. »

Pour verifier cette hypothese, Jinnaka et Azuma ont entrepris 
des experienceś par l’excitation et l’observation d’une fibrę unique, 
au moyen de la methode de Pratt et Eisenberger (1). II ont realise 

(1) American Journal of Physiology, t. XLIX, p. 1, 1919.
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une electrode capillaire a porę de 10 p, (les fibres du couturier ont de 
20 a 40 u de diametre) et obserye au microscope. Dans ces conditions 
qu’il s’agisse du muscle in situ ayant conserve sa circulation, ou du 
muscle excise depuis plus ou moins longtemps et conserye dans du 
Ringer, ils obtiennent toujours une loi d’excitation parfaitement con- 
tinue, et regulierement caracterisee comme il suit en fonction du temps : 
temps utile, 2 a 3 a ; chronaxie, 0,2 a 0,3 a.

Ces indications sont celles des auteurs eux-memes (sauf le mot 
chronaxie) ; le rapport du temps utile a la chronaxie est bien celui 
auquel nous sommes habitues, tandis que chez Lucas, il etait tres 
heteroclite (de 3 a 16, suiyant le cas, au lieu de 10 environ). L’epreuve 
par le graphique des quantites ne montre dans chaque serie des chiffres 
aucune irregularite, sauf un releyement systematique des seuils 
pour les durees de plus en plus petites, au-dessous du millieme de 
seconde (1).

La correction de cette erreur aurail pour effet de diminuer un peu la 
chronaxie et d’ailleurs, les temps utiles indiques par les auteurs qui 
font etat de relevements du seuil moindres que un centieme de la 
rheobase sont aussi un peu trop grands. Mais d’autre part, 1’etalon- 
nage du rheotome des auteurs, effectue par 1’enregistrement au moyen 
d’un galyanometre a corde comparatiyement avec la sinusoidę d’un 
diapason a 100 V. D. est eyidemment peu precis pour les durees en 
cause ici ; et nous pouvons dire seulement qu’il s’agit d’une chronaxie 
du meme ordre que celle du sciatique-gastrocnemien (1’animal etant 
la Grenouille dans l’un et 1’autre cas).

Quelle est l’excitabilite ainsi definie par l’etude au microscope de 
la fibrę musculaire unique ?

Pour moi, j’y vois l’excitabilite de cette fibrę elle-meme, ou, indif- 
feremment, celle de son nerf.

Si, autrefois, a la suitę d’experiences macroscopiques sur le cou­
turier excise, j’ai considere ce muscle comme lent, j’ai reconnu depuis 
(sans l’avoir encore publie) que ces memes experiences portant sur 
un couturier fraichement decouvert, laisse en place et gardant sa 
circulation, donnent une chronaxie qui n’est pas tres differente de 
celle du gastrocnemien. Jinnaka et Azuma y reconnaissent aussi 
l’excitabilite musculaire vraie, mais ils 1’identifient a l’excitabilite [3 
de Keith Lucas. Ici, je ne comprends plus, car les grandeurs indiquees 
pour le temps utile, 2 a 3 et pour la chronaxie 0,2 a 0,3 a sont presque

(1] II s’agit sans doute de 1’erreur physique que nous avons signalee au § 44, un retard a 
1’etablissement qui n’est plus negligeable par rapport a un temps tres petit ; cette erreur 
serait seulement plus grandę ici que dans les experiences de Weiss et les nótres ; les auteurs ne 
paraissent pas s’etre preoccupes de soigner leur circuit en vue de rendre ce retard aussi petit 
que possible ; ils y introduisent notamment une boite de resistances etalonnees sans donner au­
cune indication sur ses qualites-(enroulement bifilaire ?).
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exactement celles de la substance y et nullement celles de [3. La courbe 
[3, dit Keith Lucas, se reconnait a ce que du point ou elle commence 
a monter jusqu’au point ou elle atteint une hauteur double, elle est 
toujours comprise entre 7 dix-milliemes de seconde (temps utile le 
plus long) et 3 cent-milliemes (chronaxie la plus petite). On peut ici 
encore se demander s’il y a erreur sur la position de la yirgule ou lap- 
sus sur la lettre grecque. Mais Jinnaka et Azuma n’insistant pas sur 
cette identification avec p et n’en tirant aucune conclusion, laissons-la 
de cote. II reste de leurs experiences (qu’il serait bien interessant de 
voir confirmer) que l’excitation d’une fibrę unique donnę toujours 
une loi reguliere avec une petite chronaxie, et quel’extension de l’exci- 
tation a des fibres de plus en plus nombreuses donnę des lois de plus 
en plus accidentees avec des chronaxies de plus en plus grandes, et 
ce serait seulement avec une electrode large que le couturier presente- 
rait une grandę chronaxie. Nous avons vu qu’ils expliquent ces faits 
par la deformatipn du courant electrique a mesure qu’il trayerse 
le tissu ; leur theorie de cette deformation est tres reservee et reste 
yolontairement yague, faisant simplement allusion a certains fac- 
teurs possibles. Introduisant une self considerable en serie avec le 
muscle, et repetant la recherche des yoltages liminaires pour une serie 
de temps de fermeture, ils obtiennent une courbe a caractere chrono- 
logique tres different ; cela leur parait un fait important ; « il est donc 
possible que des fibres musculaires du meme type puissent montrer 
des courbes differentes suiyant la deformation du courant qui excite » ; 
le resultat qu’ils ont obtenu etait certain, et meme calculable, a priori-, 
il ne prouve eyidemment rien pour leur theorie. Pas plus demonstra- 
tive ni explicative est leur experience consistant a produire dans 
l’excitatibn au moyen d’une large electrode liquide des contractions 
de plus en plus hautes en allongeant le temps de passage sous yoltage 
constant, quand bien meme 1’enregistrement montre que 1’accrois- 
sement de hauteur se fait par escalier, conformement a la loi du 
« tout ou rien ». La diffusion du courant, sans deformation, suffit 
a expliquer 1’entree en jeu successive de differentes fibres.

118. La substance 0 et la curarisation ; Keith Lucas, Camis 
et Guglielmetti. — Rien ne demontre la coexistence, dans le com­
pte neuro-musculaire norrnal, de plusieurs excitabilites possibles 
a distinguer l’une de 1’autre par leurs chronaxies respectiyes. Et meme 
apres les inyestigations que nous venons de passer en revue, on peut 
dire qu’il ne subsiste pas de place pour une telle hypothese. Dans tout 
le complexe il n’y a qu’une seule chronaxie.

Or, nous ayons incontestablement affaire a deux especes d’ele- 
ments anatomiques entierement distincts, la fibrę musculaire et la 
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fibrę neryeusc ; nous sommes obliges cTadmettre que ces deux ele­
ments sont isochrones malgre les profondes differences morpholo- 
giques et physico-chimiques qui les separent. Y a-t-il une troisieme 
espece d’element, ou. pour employer le langage de K. Lucas, une troi­
sieme substance excitable ? II faudrait encore lui attribuer la meme 
chronaxie.

La courbe dite [3 de K. Lucas, consideree comme revelatrice de 
cette troisieme substance, n’est qu’un accident sans importance ; 
j’espere l’avoir fait comprendre plus haut. Sans doute, je n’ai pas eta- 
bli, contrę l’existence reelle d’une telle-excitabilite, caracterisee par 
sa rapidite extreme, un faisceau d’arguments experimentaux compa- 
rable a celui que j’ai apporte contrę la pretendue lenteur du muscle 
oppose au nerf ; je me suis contente de montrer que le phenomene 
invoque peut difficilement etre assimile a une courbe d’excitation, 
tandis qu’il s’interprete autrement d’une faęon vraisemblable. Etait-il 
besoin d’entreprendre la demonstration complete ? Une demons- 
tration negative est toujours bien laborieuse ; la preuve incombe a 
ceux qui affirment. Or, cette preuve d’une troisieme substance, ou 
d’un troisieme element excitable n’apparait nullement, quoi qu’on en 
ait dit, dans 1’etude detaillee de l’excitation en fonction du temps. 
Nous pourrions donc desormais, dans cet ouvrage, laisser la question 
de cóte, si elle n’avait pas ete rattachee, par divers physiologistes, 
a la question de la curarisation. Je pense expliquer celle-ci, comme on 
le verra plus loin, par des considerations purement chronologiques, 
tandis qu’on veut continuer a l’expliquer par 1’empoisonnement 
electif des plaques motrices, vieille conception morphologique rajeu- 
nie en l’avatar plus abstrait de la substance |3. K. Lucas n’a pas, que 
je sache, prononce le mot de plaque motrice (1), et d’autre part, 
je ne connais pas de lui une seule ligne ou il ąttribue a sa substance 
intermediaire un role dans la curarisation.

Mais 1’assimilation s’est si bien faite que, en 1915, un physiologiste 
italien travaillant alors en Argentine, Camis, n’ayant pas reussi a 
curariser le Batracien ordinaire de la-bas, Leptodactylus ocellatus,

(1) Sa substance {3 n’etait rien autre que le-support hypothetique dc l’excitabilite parti- 
culiere qu’il croyait avoir saisie dans la portion du muscle contenant les terminaisons ner- 
veuses. Voici, en ses propres termes, pourquoi et comment i) la ćonsiderait comme intermediaire 
au muscle et au nerf : « Puisque cette substance ne se retrouve pas dans les fibres nerveuses 
ni dans le muscle depourvu de nerf, nous sommes forces de la situer a la jonction du muscle et 
du nerf ; comme fonction il est peut-etre possible qu’elle soit (it may perhaps be} un chainon 
intermediaire dans la conduction de l’excitation du nerf au muscle. » [L. c., p. 123).

Disant. sans preciser, substance intermediaire, il se reservait peut-etre de 1’identifier, non a la 
plaque motrice traditionnelle, mais a la substance receplive de Langley, qui est autre chose. 
Les interessantes experiences de Langley faites au moyen des poiśons, notamment de la nico- 
tine, ont demontre, par rapport a 1’action locale de ces poisons, des proprietes speciales au point 
du muscle par ou arrive le nerf. II s’agit de faits d’observation directe, dont la relation avec 
l’excitation electrique ou, d’une faęon plus generale, avec l’excitation en fonction du temps, 
n’a pas encore ete etudiee ; nous pouvons donc les laisser en dehors de notre discussion. 
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en donna comme explication que les muscles de cet animal etaient 
depouryus de substance p. Voici ses conclusions a ce sujet, telles qu’il 
les a reproduites lui-meme en 1919 :

« f) La methode analytique qui se fonde sur la determination du 
temps d’excitation permet de reconnaitre dans la region neryeuse 
du muscle couturier du Leptodactyle l’existence de deux substances 
seulement ;

« g) L’examen et la discussion des phenomenes obseryes suggerent 
1’idee que le modę special de se comporter du Leptodactyle depend 
de 1’absence dans ses muscles de la substance receptiye pour le curare 
et il en resulte une confirmation de la doctrine de la substance recep­
tiye, ou substance (de Lucas) (1). »

Houssay et son ecole protesterent que Leptodactylus etait parfaite- 
ment curarisable ; parmi les travaux de cette serie, celui de Jean 
Guglielmetti (1921) traite particulierement du role de la substance p. 
Voici le passage de Lucas (Z. c., p. 128) qu’il cite (en anglais ; je tra- 
duis) : « L’action du curare observee dans ces experiences peut 
etre resumee de la maniere suiyante. II y a une intensite d’action du 
curare qui rend impossible l’excitation par le nerf, mais laisse la subs­
tance p encore excitable, et en connexion fonctionnelle avecle muscle. 
Le curare agissant un peu plus fortement abolit la courbe de la subs­
tance p, soit en ralentissant son processus d’excitation, soit en depri- 
mant son excitabilite, mais laisse la substance a pratiquement sans 
changement, a la fois dans son excitabilite et dans sa rapidite. » 
Et il ajoute, sans plus : « Donc, pour Lucas, le curare produit son 
action sur la substance p ou substance intermediaire. D’accord avec 
sa theorie, on devait s’attendre a trouver l’excitabilite de p chez le 
L. ocellatus ; M. Camis aflirme qu’elle n’existe pas ; nous avons pu 
demontrer le contraire. » (Z. c., p. 75-76).

La demonstration de Guglielmetti consiste a obtenir une reponse 
en certains points du nerf par la methode suiyante : recherche d’une 
rheobase, doublement du yoltage, puis passage durant 0 s. 000085, 
soit un peu moins d’un dix-millieme de seconde (2).

Or, si on admet une intrication d’excitabilites multipłes deyant

(1) Journal de physiologie et de pathologie generales, t. XVIII, p. 199.
(2) C’est, dit-il, la methode de Lapicque qu’il a preferee a celle de Lucas a cause de sa rapi­

dite. Je profite de cette occasion pour protester contrę l’opposition que l’on fait, a la suitę de 
Camis, dans cette serie de travaux, entre la methode de Lucas et la methode de Lapicque pour 
determiner l’excitabilite. Ce que l’on appelle methode de Lucas, c’est la determination d’un 
certain nomhre de seuils pour un certain nombre de durees de passage : j’ai travaille de cette 
faęon, apres Weiss, de 1902 a 1909, soit durant sept annees, dont quatre ou cinq anterieurcs 
aux premiers essais de Lucas qui nous a explicitement emprunte cette technique. Si j’y ai 
renonce en 1909, c’est precisement a cause de la rapidite qu’on obtient dans la mesure directe 
de la chronaxie a partir de la rheobase, mais c’est aussi en m’appuyant sur ma longue etude 
de la courbe complete, apres m’etre assure que, d’une faęon generale, cette courbe est simple 
et univoque. 
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fournir une courbe d’excitation complexe, cette methode ne peut rien 
•donner de defini ; en particulier, elle ne permettait jamais de trouver 
une excitabilite p, si elle existait telle que K. Lucas l’a decrite. En 
elfet, et Guglielmetti le rappelle łui-meme en ces termes a la page 
precedente (p. 75) : « On ne peut pas trouver isolee la courbe p, car 
il faut employer de fortes intensites pour obtenir le seuil, meme 
pour des courants de longue duree, et dans ces conditions, se produi- 
s ul les seuils de a ou y avant celui de p. »

Ainsi voila deux auteurs qui admettent l’existence de l’excitabilite P ; 
l’un (Camis) ne la retrouve pas chez 1’animal ou il la cherche, et 
1’autre l’y retrouve par un procede, qui, d’apres la definition meme de 
cette excitabilite, ne permet pas de 1’atteindre ; de tels resultats ne 
sont pas pour ebranłer ma conclusion negative.

Mais ce que je veux faire ressortir, c’est que chacun voit dans ses 
propres resultats, en contradiction avec ceux de 1’autre, une confir- 
mation de la doctrine de la curarisation de Lucas. Mais qui a formule 
cette doctrine ? Pas Lucas, a ma connaissance ; je crois pourtant 
avoir bien lu cet auteur, et Guglielmetti me montre qu’il serait 
inutile d’v chercher davantage, puisque lui-meme cite le texte 
fondement de son opinion ; or, ce texte ne vise pas autre chose que 
1’action du curare sur la substance p prise en elle-mSme ; il ne contient 
absolument rien sur le mecanisme par lequel se produirait la separa- 
tion fonctionnelle du nerf et du muscle et par consequent n’introduit 
pas p dans ce mecanisme ; bien plus, il dit expressement que p reste 
inaltere pour des doses rendant. impossible l’excitation par le nerf !

Camis comme Guglielmetti ont cru voir dans K.- Lucas une con- 
ception qui preexistait dans leur ceryeau.

119. La plaque motrice traditionnelle est un mythe anonyme.
— 11 est curieux que la doctrine de la plaque motrice elle-meme soit 
nee par une erreur analogue ; on la repete et on 1’enseigne depuis plus 
d’un demi-siecle, mais elle n’a point d’auteur responsable. Je n’ai 
pu decouvrir qui l’a formulee le premier ; en tout cas, rien n’est plus 
inexact que de 1’attribuer a Claude Bernard, sous le couvert de qui 
on 1’abrite generalement (1), car Bernard au contraire croyait a une 
action sur le nerf lui-mśme, et, dans cette opinion, il a combattu 
1’hypothese que Vulpian a proposee en 1852, deux ans apres les 
experiences de Bernard, hypothese qui parait avoir ete le germe de 
l’explication classique.

Germe bien menu ! Hypothese bien reservee !

(1) « Claude Bernard a prouve que cette substance agit sur les extremites peripheriąues des 
nerfs moteurs (plaques motrices terminales) ». H. Beaunis, Nouveaux elements de physiologie 
Jiumaine, 2e edition, 1881, p. 1400.



268 MESURE DE l’ EXCIT A BILITE

Fig. 292. •— heux librę* musculaire* du p*oa< d‘un co-
< hun dinde avec les termiuaisons dc leurs fibres ner- 
veuses.

a, b, fibres primitiwcs qui se reunissent et se coRfffndeut 
avec les deus plaques terminale* e, f ;

e, nevriteme avec ses uoyaus d, d; il sc confond arce Ic 
sarcolemme gg;

i> noyauł musculaires. 

« Nous sommcs dans 1’ignorance par rapport au siege exact et a 
la naturę de la modification par suitę de laquelle les fibres nerveuses 
motrices perdent leur action sur les muscles. Peut-etre y a-t-il une 
matiere organisee toute speciale etablissant la communication entre 
ces deux sortes d’elements anatomiąues et pouvant subir sous l’in- 
fluence du curare des modifications particulieres qui annulent d’une 

faęon plus ou moins dura- 
ble ses aptitudes fonCtion- 
nelles. »

Un certain temps apres. 
J1862) Rouget publiait le 
travail ou il lanęait le terme 
de plaque terminale. C’est ce 
que l’on considere comme la 
decouverte d’un organite 
intermediaire au muscle et 
au nerf. Pour ce faire, il faut 
n’avoir pas lu la publication 
de Rouget. Voici en effet ce 
qui s’y trouve reellement : 
« Le tubę nerveux... se ter- 
mine par un epanouisse- 
ment du cylindre axe qui se 
met en contact immediat avec 
les fibres contractiles. » La 
plaque y est decrite comme 
ceci : « En continuite avec 
le cylindre axe, une couche, 
une plaque de substance 
granuleuse s’etale sous le 
sarcolemme a la surface des 
fibrilles (musculaires) » et 

Rouget insiste en disant que « la plaque elle-meme a tout a fait 
1’aspect de la substance du cylindre axe ». II y a en outre une agglo- 
meration caracteristique degioyaux, dailleurs indetermines.

Les"observations ayaient porte sur le Lezard.
Dans un memoire plus detaille publie deux ans apres, Rouget 

ayant etendu ses recherches aux Ratraciens est non moins affirmatif 
sur le contact direct entre nerf et muscle. « La partie centrale de la 
fibrę (nerveuse) depouillee de sa couche medullaire se met seule en 
connexion directe avec la substance contractile » (p. 588) et son resume 
repete « le cylinder axis arrive au contact immediat de la substance 
contractile » (p. 590). Mais il y a plus, car « ici (chez la Grenouille) 
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l’epanouissement du cylinder axis sous formę de plaque et les nom- 
breux noyaux qui accompagnent ces plaquesmanquent completement 
(p. 588) et dans le resume, on retrouve que « chez les Batraciens, le 
cylinder axis ne s’epanouit pas en une plaque terminale » (p. 590).

Ainsi la plaque terminale de Rouget, bien loin de constituer dans 
la pensee de cet auteur un organe special interpose, n’est pour lui 
formellement qu’un epanouissement du cylindre axe sans change- 
ment de substance ; il affirme formellement un contact direct entre 
la substance neryeuse et la substance contractile. En tout cas, com­
ment cette plaque terminale de Rouget pourrait-elle seryir a expli- 
quer 1’action du curare puisqu’elle n’existe pas, precisement chez la 
Grenouille, sujet de presąue toutes les etudes relatives a ce poison ?

Je ne crois pas que ce soit Vulpian, comme on le dit parfois (1), 
qui ait lui-meme introduit la plaque terminale de Rouget dans son 
hypothese ; le texte prudent que j’ai cite plus haut se trouye dans 
une de ses dernieres publications (2).

La formule de la doctrine sur laquelle on s’est repose durant un 
demi-siecle s’est peut-etre presentee pour la premiere fois sans que 
son auteur ait cru innover. Avec des souvenirs un peu effaees, il se 
cree parfois, dans un trayail cerebral inconscient, des systemes si 
commodes qu on les adopte sans avoir le loisir de les discuter. Une 
telle genese, semblable a celle des legendes populaires, expliquerait 
que l’auteur inyolontaire ne se soit pas signale lui-meme et soit reste 
indetermine. On comprend que la formule ait ete facilement accueillie, 
car la plaque motrice etait en generał representee sous une formę pro- 
pice a cette interpretation. Voici par exemple (fig. 53) un dessin tire 
d’un manuel d’histologie tres repandu (H. Frey). C’est probablement 
sur un tel schema que s’etait fixee 1’imagination des physiologistes. 
Ranvier lui-meme, dans son Traite technigue qui fut longtemps a 
juste titre notre oracie, donnę (&cóte de beaucoup d’autres plus signi- 
ficatifs, il est yrai)^ un dessin (sa figurę 276) qui n’est pas tres diffe- 
rent de celui-ła. A partir de telles figures, on se represente tres bien 
un organe particulier interpdse entre le nerf et le muscle.

120. Structure reelle de la plaque motrice. —- Pourtant, des 
1862, c’est-a-dire l’annee meme de la premiere publication de Rouget, 
Kuhne ayait decrit tout autre ęhose; il montrait le cylindre axe 
penetrant au sein de cet amas de protoplasme et de noyaux et s’y

(1) « Frappe du fait que la paralysie du nerf moteur ne se produit qu’autant que le curare 
lui est offert par son extremite musculaire, Yulpian en concluait que cette substance agit loca- 
lement et d’une faęon elective sur la plaque terminale du nerf moteur. » Morat et Doyon, 
Traite de physiologie, t. II, fonctions d’innervations, p. 114.

(2) Leęons sur les substances toxiques et medicamenteuses, 1882. 
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ramifiant en bois de eerf. La ramure (i) de Kuhne fut 1’objet de nom- 
breuses discussions, quant a sa naturę, et quant a la naturę de la 
substance qui l’enveloppe ; mais bientót, il lut acquis qu elle etait 
reelle, de naturę neryeuse, et enveloppee d’une couche de sarcoplasma 
musculaire qu’on appelle la sole. Ainsi nous revenons au contact 
direct entre substance nerveuse et substance musculaire, mais sous 
une formę plus compliquee, et la plaque terminale deyient l’engre- 
nage meme, pour ainsi dire, des deux substances qui s’y affrontent. 
C’est en ce sens que les histologistes emploieront desormais le mot 
plaque motrice, a moins qu’ils ne l’appliquent, en en restreignant le 
sens, a la seule ramification neryeuse, plus souyent etudiee cjue sa 
contre-partie sarcoplasmatique.

Les physiologistes ont bien eu connaissance de la ramure (buisson) 
de Kuhne, mais ils ont continue a raisonner comme si la płaque 
motrice etait un organe homogene, distinct a la fois du muscle et 
du nerf. Or, un tel organe, c’est-a-dire 1’element postule pour le role 
capital dans la curarisation, n’a jamais ete precise morphologiquement 
d’une maniere capable de s’adapter a ce role, et l’on ne peut aperce- 
voir quoi que ce soit qui reponde a ce postulat.

Cette annee (1925), sur ma proposition, la Societe de Biologie a 
mis la question de la plaque motrice a 1’ordre du jour de sa reunion 
pleniere et a invite un morphologiste autorise, del Rio Hortega, 

a presenter le rapport introductif. On trouyera aux comptes rendus 
de la Societe (avril) ce rapport, qui, en 24 pages, fait la misę au point 
de l’etat actuel de-la question prise du cóte morphologique. Je ne sau- 
rais trop engager les physiologistes a s’y reporter. On n’y trouyera 
aucunement notre mythique plaque motrice ; on n’en trouyera meme 
pas la refutation ; les histologistes 1’ignorent purement et simplement; 
ils ne se doutent pas de l’equivoque qu’ils ont depuis 60 ans entre- 
tenue chez nous en conservant, apres en avoir totalement change le 
sens, le mot de plaque motrice, ou meme plaque motrice de Rouget, 
car ils ont oublie 1’erreur fondamentale de Rouget (2).

Mais on y trouyera, avec 1’affirmation de 1’articulation immediate 
des deux substances musculaire et nerveuse, l’expose des discussions 
en cours sur le detail de cette articulation ; et on pourra remarquer 
qu’il s’agit de discussions homologues a celles que nous avons eues 
a suivre relativement a l’articulation des neurones entre eux. L’etude 
du developpement des plaques motrices confirme 1’homologie. Une

(1 En allcmand, Geweih ; je ne sais pourquoi en France on dit le buisson de Kuhne.
(2) Le rapport de del Rio Hortega debute ainsi (apres avoir rappele Doyere et sa colline 

dans laquelle, dit-il, une fibrę nerveuse penetre pour s’y diviser) ; « une decouverte analogue a 
ete faite par Rouget ch'ez les Vertebres: elle nous fit connaitre la plague motrice les carac- 
teres fondamentaux sous lesquels on la distingue aujourd’hui, a savoir une sole sarcoplasma- 
tique multinucleee et une expansion nerveuse terminale ramifiee. » 



ISOCHRONISME DU MUSCLE ET DU NERF 271

fibrę nerveuse motrice vient toucher transversalement une fibrę 
musculaire, avanl la formation du sarcolemme ; la preiniere ebauche 
de plaque motrice est representee par un bouton axonique, en contact 
avec un noyau de la fibrę musculaire ; la terminaison nerveuse s’hyper- 
trophie en se divisant sous formę de digitations, tandis que les noyaux 
proliferent et que le sarcoplasma s’accumule.

Autrement dit, au point de contact des deux elements, chacun deve- 
loppe sa substance pour s’engrener avec 1’autre par une large surface.

Reste-t-il une couche de sarcolemme ou autre interposee? celle-ei 
serait en tout cas infiniment mince et indiscernable a quelque colo-

Fig. 54

ration elective que ce soit, si bien qu’on doit conclure a un contact 
immediat. La discussion porte plutót sur l’hypothese d’une conti- 
nuite, par fibrilles ultra-terminales. Continuite ou contiguite : nous 
retrouvons bien ici le probleme des connexions interneuroniques ; 
et ici aussi la reponse donnee par les meilleures autorites est la meme : 
avec Tello, del Rio Hortega conclut: les expansions nerveuses de 
la plaąue motrice se terminent toujours librement. Donc, contiguite.

Les partisans d’une substance ou organe intermediaire, siege elec- 
tif du poison curarique, voudront-ils invoquer ce sarcoplasma de la 
sole qui est incontestablement du sarcoplasma musculaire, mais au- 
quel son accumulation móme confererait des proprietes speciales ? 
Une telle hypothese est ecartee d’emblee par le fait que 1’accumula- 
lion en question n’existe pas chez la Grenouille. Rouget n’y avait 
pas trouve ses plaques terminales ; en fait il n’y a point de substance 
granuleuse ou sole perceptible ; les ramifications nerveuses depour- 
vues de toute espece de gaine s’etendent sur le sarcolemme au long 
des myofibrilles.

A la seance pleniere de la Societe de Biologie le rapport de del 
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Rio Hortega n’a rencontre parmi les histologistes aucune contra- 
diction sur les donnees morphologiques que je viens de resumer ; 
et quand j’exposai, a peu pres comme je viens de le faire, que 1’entite 
legendaire utilisee dans la theorie de la curarisation n’avait aucune 
realite, aucune contradiction ne se fit jour parmi les physiologistes.

On peut resumer cette histoire en trois dessins schematiques 
(figurę 54). En A, la plaque motrice telle qu’elle est connue des his­
tologistes depuis Kuhne, mi-nerveuse et mi-musculaire ; en B, la 
plaque motrice telle que la conceyait Rouget, toute neryeuse ; en 
€, telle qu’il la faudrait pour la theorie classique de la curarisation, 
constituee d’une substance qui ne serait ni neryeuse ni musculaire; 
sous cette formę, elle n’existe que par hypothese implicite ; une fois 
explicitee, son inexistence est patente.

121. Theorie chronologiąue de la curarisation. — Ainsi, point 
de plaque motrice au sens d’un organe intermediaire : si l’exci- 
tabilite [3 n’existe pas, il n’y a non plus aucune raison d’admettre une 
substance intermediaire correspondante; et d’ailleurs parmi les don­
nees morphologiques que nous yenons de passer en revue, ou pourrait- 
on situer conyenablement une telle substance ?

Mais alors comment agij le curare ? Car c’estle besoin de cette expli- 
cation qui, apres avoir fait inventer un organice ou une substance 
ad hoc, en a maintenu la legende (1).

On peut chercher une explication d’un autre cóte. II n’est pas 
etonnant que dans la seconde moitie du xixe siecle, apres 1’eclatante 
decouyerte de Cl. Bernard sur le mecanisme admirablement simple 
de l’intoxication par J’oxyde de carbone, on ait pense en toute cir- 
constance a caracteriser un poison par une substance ou un organe 
qui le fixerait et qui se trouverait par la meme paralyse.

L’oxyde de carbone est le poison du globule rouge, ou, si l’on 
veut, de 1’hemoglobine, et cela explique tout; le curare, poison de la 
plaque motrice, etait une replique a ce modele. Mais meme s’il exis- 
tait une plaque motrice, comme il existe un globule rouge, 1’assimi-

(1) On trouve un peu partout, au lieu de l’hypothese timide de Vulpian, un raisonnement 
formel sur la necessite de faire intervenir les plaąues motrices, sans toutefois qu’on se donnę la 
peine de definir celles-ęi. Voici les expressions qu’en ont donnóes, chacun de son cóte, deux phy­
siologistes eminents dans d’excellents manuels elementaires :

« L’experience prouve que le curare n’empoisonne ni les nerfs sensibles ni les centres ner- 
veux, ni les nerfs moteurs, ni les muscles. En procedant ainsi par exclusion, il ne reste que les 
plaques terminales. » Elements de Physiologie humaine, Leon Frśdericq et Nuel, 3e edition, 
1893, p. 309.

< Le muscle et le nerf etant tous deux excitables, le fait que l’excitation du nerf ne produit 
aucune contraction du muscle ne saurait guere etre explique autrement qu’en admettant de la part 
du curare une action electioe sur un organe intermediaire entre le nerf et le muscle en admettant, 
en d’autres termes, qu’il met hors d’activite les plaques motrices terminales. » Elements de Phy­
siologie humaine, A. Waller, trąd, franęaise de Herzen, 1898, p. 412 
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lation ne serait pas possible quant a 1’action elective strictement loca- 
lisee. Nous avons vu que l’excitabilite propre du muscle est modifiee 
par le curare ; sa chronaxie augmente dans une proportion qui devient 
enorme avec les fortes doses. Cette grandę chronaxie etait percep- 
tible meme pour les moyens d’investigation rudimentaires dont se 
servaient nos devanciers ; mais ils l’avaient interpretee comme une 
propriete preexistante, non comme une action du poison. Avec un 
autre poison curarisant, et des łongtemps reconnu comme tel, la trych- 
nine, nous avons vu que l’excitabilite du nerf est modifiee ; la chro- 
naxie diminue notablement. Une telle modification etait insaisissable 
pour nos devanciers.

Nous avons donc un fait nouveau, le changement de chronaxie 
tantót de l’un et tantót de 1’autre des deux elements du complexe 
et cette consequence remarquable que d’une faęon comme de 1’autre, 
les deux elements, isochrones a 1’etat normal, quand l’excitation 
peut passer du nerf au muscle, se montrent heterochrones quand le 
phenomene caracteristique de la curarisation s’est produit, quand 
l’excitation ne peut plus passer du nerf au muscle.

II est plus remarquable encore, si l’on suit progressivement l’into- 
xication, que ce phenomene caracteristique apparaisse pour un degre 
determine d’heterochronisme, lorsque la chronaxie du muscle a dou­
ble par 1’effet du curare, ou lorsque la chronaxie du nerf est devenue 
deux fois plus petite par 1’effet de la strychninę; desorte que, suivant 
deux mecanismes opposes, la curarisation apparait dans chaque ćas 
au moment ou la chronaxie du muscle est deux fois plus grandę que 
celle du nerf.

Voici qui est simplement un autre enonce des faits : la transmission 
du nerf au muscle est impossible lorsąue la chronaxie du muscle est 
au moins deux fois plus grandę que celle du nerf.

Pour faire une theorie de la curarisation nous n’avons qu’a dire : 
la transmission du nerf au muscle est impossible parce que les deux 
elements different notablement de chronaxie.

Ce qui entraine 1’affirmation reciproque suivante : Z’isochronisme 
du nerf et du muscle est la condition necessaire de la transmission.

L’ancienne theorie de la curarisation, ruinee dans toutes ses bases, 
peut donc etre remplacee par une conception entierement differente et 
plus interessante, me semble-t-il. La curarisation n’est qu’un phe­
nomene negatif, a savoir 1’empechement de la transmission ; en dis- 
cutant le mecanisme de cet empechement, nous sommes amenes 
a une hypothese sur la condition du phenomene positif, a savoir le 
passage de l’excitation d’un element anatomique a un autre element 
anatomique, et cette condition est 1’accord d’une certaine constante 
de temps entre les deux elements.

l’excitabilite en fonction du temps 18
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Aujourd’hui que la T. S. F. est dans toutes les mains, une synto- 
nisation comme condition d’une transmission apparaitra, je pense, 
comme une chose toute simple et naturelle. II faut prendre gardę 
toutefois que 1’analogie entre une commande nerveuse et une trans­
mission par resonance n’est que lointaine, car l’influx nerveux n’est 
nullement vibratoire. Une theorie plus exacte de la transmission 
physiologique suppose la connaissance de la formę del’onde nerveuse 
et la consideration de toute une serie de faits qui ne peut trouver place 
ici. Je me contenterai d’indiquer le point de depart du raisonnement :

1° La lenteur a 1’etahlissement du courant excitant entraine une 
diminution d’efficaęite d’autant plus grandę que la chronaxie de 
1’objet excite est plus petite (§ 60, 61 et"62).

2° Ainsi que nous le verrons plus loin, 1’onde nerveuse dans un nerf 
donnę presente une phase ascensionnelle dont la duree croit comme la 
chronaxie de ce nerf.

3Q La grandeur (intensite) de cette onde s’accroit tres peu avec 
la grandeur de l’excitation qui l a fait naitre.

A partir de la, avec une precision qui n’est pas encore complete, 
on peut comprendre -comment la transmission exige 1’egalite des 
chronaxies. Pour le moment, nous allons prendre cette condition 
comme une hypothese empirique et en chercher des verifications 
experimentales.

122. Diverses formes d’heferochronismes curarisants ; epreuve 
cruciale. — Les poisons curarisants sont nombreux et divers. Tous 
ceux que j’ai essayeS ou fait essayer reproduisent la particularite que 
nous avons consideree comme essentielle dans 1’action de la strych­
ninę et du curare : heterochronisme des que la transmission n’est 
plus possible.

Le cas le plus frequent se produit dans le meme sens que par le 
curare ; augmentatión de la chronaxie musculaire. Par exemple, 
la sparteine curarise a dose elevee (5 centigrammes en injection a une 
Grenouille) ; on peut suivre facilement les stades intermediaires ; 
la chronaxie de l’excitation-directe augmente peu a peu, celle du nerf 
ne change pas, jusqu’au moment ou l’excitation indirecte est impos- 
sible ; a ce moment la chronaxie du muscle est environ le triple de la 
chronaxie primitive, pouvant ensuite s’elever jusqu’au quintuple 
et dayantage (Jeanne Weil, 1913).

Nous n’avons pas trouve d’autre poison que la strychninę cura- 
risant uniquement par acceleration du nerf.

La scopolamine presente un cas intermediaire curieux et bien signi- 
ficatif ; ce poison diminue legerement la chronaxie du nerf, et en 
meme temps augmente notablement la chronaxie du muscle ; la trans-
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mission disparait avant que la chronaxie du muscle ait double, 
mais a ce moment, par suitę de la modification du nerf en sens inyerse, 
la chronaxie du muscle est neanmoins double de la chronaxie ner­
yeuse.

Complexe normal Rheobase Chronaxie (1)

Nerf.........................
Muscle.....................

0,07
-0,06

6
7

La preparation est plongee dans un bain de solution de Sydney 
Ringer additionnee de 1 pour 100 de chlorhydrate de scopolamine.

Apres 10 minutes, on a :
Complexe normal Rheobase Chronaxie (1)

Nerf.........................
Muscle.....................

Apres une heure :

Nerf.........................
Muscle.....................

Apres 1 h. 40 m.

Nerf.........................
Muscle.....................

0,09 4
0,07 7

0,13 5
0,25 9

pas de reponse
0.49 10

(Obrę, 1924).
La yeratrine, independamment de son action bien connue sur la 

courbe de contraction musculaire, a ete indiąuee comme curarisant, 
mais avec doute, en raison des resultats contradictoires des expe- 
riences. Or cette substance produit a la fois sur le nerf et sur le 
muscle des modifications de chronaxie yariables suiyant le degre 
d’intoxication ; la curarisation se produit lorsque du jeu de ces 
deux actions resulte un heterochronisme important.

Une petite dose de yeratrine (1 /4 de milligramme en injection a 
une Grenouille moyenne) fait tomber au bout d’une heure, dans l’exci- 
tation indirecte comme dans l’excitation directe, la chronaxie au tiers 
ou meme au quart de sa yaleur primitiye. Pas de curarisation.

Avec une dose de deux milligrammes, dans les meines conditions, 
suppression de l’excitation indirecte, avec chronaxie de l’excitation 
directe tres diminuee, comme ci-dessus ; quelques instants auparayant, 
quand le nerf repond encore, on lui trouye a peu pres sa chronaxie 
normale, avec seulement une rheobase tres augmentee.

(1) Ici ct dans les experiences suivantcs la chronaxie est exprimee en centiemes de micro­
farad, la mesure se faisant par les condensateurs suiyant une methode qui sera decrite plus loin; 
il suffit de savoir que la chronaxig en temps yarie proportionnellement aux capacites indiquees.
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M USC LE Nerf

Rheobase Chronasie * Rhóobase Chronaxie

Normal..................... 1,1 6 0,14 6

Injection de deux milligrammes de veratrine.

Apres 20 minutes . 2,3' 3,5 2,7 6
Apres 30 — 2,6 2,5 Inexcitable

En plongeant une preparation nerf-muscle dans un bain de solu­
tion physiologique additionnee de un millieme de sulfate de veratrine, 
on peut suivre de dix en dix minutes les progres de l’intoxication. 
On voit alors une premiere phase, ou, comme avec les doses faibles 
en injection, on observe sur le nerf comme sur le muscle une petite 
chronaxie avec une rheobase abaissee ; puis l’excitabilite nerveuse 
diminue et se ralentit, sa chronaxie revient vers la normale, sa rheo­
base s’elevant de plus en plus; bientót l’excitabilite indirecte dis- 
parait ; la chronaxie du muscle se retrouve petite ; elle 1’est tou­
jours restee. Ainsi ce n’est point par une action exclusive sur l’un des 
deux elements que se produit 1’heterochronisme ; c’est seulement 
par un effet secondaire des fortes doses ; le nerf revenant alors a sa 
chronaxie primitive s’eloigne de la chronaxie diminuee qu’il avait 
d’abord partagee avec le muscle, et quelle qu’ait ete la complication 
anterieure, c’est seulement a cette phase que se produit la curarisation.

Remarquons que 1’heterochronisme est ici inverse par rapport a 
ce que nous avons vu pour les poisons precedents : c’est la chronaxie 
du muscle qui est plus petite que celle du nerf. Ainsi, pour les divers 
poisons curarisants que nous avons examines, nous voyons l’hete- 
rochronisme se presenter toujours en meme temps que la curarisa­
tion, mais de manieres diverses.

Nous avons rencontre les combinaisons que voici, en marquąnt 
par le signe -f-, 1’augmentation de chronaxie, par le signe— sa dimi- 
nution :

Muscle Nerf
1° Curare, sparteine........... -p =
2° Strychninę..................... = —
3° Veratrine....................... — =

Dans tous les cas, l’inexcitabilite par le nerf apparait comme dans 
les deux premiers que nous avons etudies lorsque le rapport de l’une 
des deux chronaxies a 1’autre est au moins egal a 2 ; peu importe 
que ce soit l’une ou 1’autre qui soit la plus grandę. Dans le cas mixte 
de la scopolamine, ou l’une augmente pendant que 1’autre diminue, 
c’est encore au moment ou le rapport devient 2 que l’excitation 
cesse de se transmettre au muscle.
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On est amene a considerer theoriquement une quatrieme combi- 
naison ; augmentation de la chronaxie du nerf, avec chronaxie mus- 
culaire invariable. On n’a jusqu’ici observe aucun poison qui jouisse 
de cette propriete ; on n’a donc pas pu verifier si la derniere des combi- 
naisons possibles pour 1’heterochronisme s’accompagnerait aussi de 
1’empechement de transmission, et si cet empechement se produisait 
encore juste au meme degre d’heterochronisme.

Mais, considerant que le cas de la strychninę et celui de la vera- 
trine sont deux combinaisons symetriques, nous avons le moyen de 
realiser une experience cruciale.

Faisons d’abord agir la veratrińe, a la dose et au stade curarisant 
(stade qui est durable si nous 1’abandonnons a lui-meme). Nous avons 
une chronaxie musculaire deux fois plus petite que la chronaxie 
nerveuse ; l’excitation du nerf ne se transmet pas au muscle. Faisons 
maintenant agir la strychninę a la dose ou cette substance nous a 
donnę une diminution a moitie de la chronaxie nerveuse ; sous l’ac- 
tion de la strychninę seule, cette modification de chronaxie concor- 
dait avec l’arret de la transmission neuro-musculaire. Si la meme 
modification se produit sur le nerf veratrinise, e41e retablira dans le 
complexe veratrinise 1’isochronisme. Et alors 1’empechement devra 
disparaitre, si le mecanisme de l’empechement dans une curarisation 
de quelque type que ce soit est 1’heterochronisme.

Le retablissement de la transmission ainsi prevu reussit assez faci­
lement.

A une Grenouille qui a reęu eninjection deux milligrammes de vera- 
trine et qui, par suitę, est curarisee, on injecte un centigramme 
de sulfate de strychninę ; au bout de quelques minutes l’excita- 
bilite indirecte est reapparue, et le nerf presente alors une chronaxie 
yoisine de celle du muscle.

De meme, une patte galvanoscopique curarisee par un bain de vera- 
trine au millieme reprend son excitabilite indirecte si on la plonge 
dans un bain de sulfate de strychninę a trois pour mille ; la curari­
sation ne disparait nullement dans un bain de liquide physiologique 
sans alcaloide, ni meme dans-un tel liquide additionne de strychninę 
en proportion trop faible, au millieme par exemple. D’ailleurs, le 
retour de ł’excitabilite indirecte est passager et fait place, souvent 
au bout d’un quart d’heure ou d’une demi-heure, a une inexcitabi- 
lite totale. La phase de retablissement n’en est pas moins significative.

Yoici le detail et les ehiffres d’une experience :

Rheobase Chronaxie

Muscle norrnal
Nerf

1,4
0,15

9
10
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Chronaxie

4

nerf est descenduedu

Injection de deux milligrammes de veratrine. Apres trente minutes, 
l’excitation par le nerf est inefficace. Injection de un centigramme de 
sulfate de strychninę.

Apres cinq minutes, l’excitation du nerf est redevenue efficace. 
On procede alors a une mesure des parametres, et on obtient (dix 
minutes apres 1’injection de strychninę) :

Rheobase

Muscle..................... 1,0
Nerf......................... 0,65

Par 1’effet de la strychninę, la chronaxi 
a la yaleur de la chronaxie du muscle altere par la veratrine ; et 
ainsi 1’addition de ces deux actions symetriques, dont chacune prise 
separement est curarisante, aboutit au retablissement de la transmis- 
sion par retablissement de 1’isochronisme a un autre niveau. 11 me 
parait qu’on a le droit d’etablir conformement a la plus stricte me­
thode (Posita causa... sublata causa...') un rapport de cause a effet 
entre les deux phenomenes dont nous avions constate la parfaite 
concomitance et meme la liaison quantitative. On peut donc affir- 
mer : 1’heterochronisme empeche la transmission du nerf au muscle. 
La production de cet heterochronisme a un degre suffisant suiyant une 
modalite quelconque est le mecanisme de la curarisation.

123. Curarisation dans la fatigue musculaire. — Je voudrais 
examiner encore un cas de curarisation, qui cette fois est un pheno­
mene physiologique, resułtant du fonctionnement meme des organes, 
et non plus de l’intervention d’une drogue ; c’est la fatigue muscu­
laire.

La disparition de l’excitabilite indirecte par la fatigue, alors que le 
muscle est encore parfaitement excitable, est un fait bien connu. 
II etait naturel de rapprocher ce fait de la curarisation, et en effet, 
on a assigne la plaque motrice pour siege a la fatigue, en reprenant 
identiquement le raisonnement classique relatif au curare. « L’expe- 
rience prouve que le muscle et le nerf ne sont epuises ni 1’unni 1’autre; 
puisque l’excitation d’un nerf excitable ne produit plus de contrac­
tion dans un muscle excitable, il s’ensuit que 1’organe epuise se trouve 
entre le nerf et le muscle, nous youlons parler de la plaque motrice. » 
(A. Waller, Elements de Physiologie, p. 458).

Voici ce que donnę l’examen de l’excitabilite en fonction du temps. 
(L. et M. Lapicque, 1919).

Dans le muscle soumis a de nombreuses excitations reiterees, 
directes ou indirectes, la chronaxie augmente; quand l’excitabilite 
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indirecte disparait, la chronaxie est egale au double ou un peu plus 
de la normale ; par l’excitation directe, la fatigue peut etre poussee 
a un degre plus eleve, et la chronaxie continue a augmenter, jusqu’a 
quadrupler et davantage. Dans le nerf, tant qu’on peut 1’interroger, 
sa chronaxie ne change pas.

Si maintenant on laisse reposer le muscle, surtout si on lui a 
menage sa circulation, la chronaxie baisse peu a peu ; l’excitabilite 
indirecte reparait quand elle est redescendue a peu pres au double de 
la normale.

Exemple d’une experience :
Bufo oulgaris. — Moelle detruite. Sciatique et gastrocnemien 

laisses en place, avec circulation respectee autant que possible. Les 
chronaxies sont mesurees par passages limites de courant constant 
et exprimees en milliemes de seconde. Les excitations destinees a 
produire la fatigue sont fournies par une bobinę d’induction a chariot.

Avant fatigue :
Rheobase Chronaxie

1.0
1,0

Muscle....................... 1,4
Nerf (avec shunt). . 0,6
Environ 200 secousses maximales par excitation directe. 
Le nerf est devenu pratiquement inexcitable.

Rheobase Chronaxie

Muscle....................... l,2®k 3,5
10 minutes de repos :

Le nerf est rcdevenu excitable, mais avec un seuil tres releve ; 
a la bobinę (onde induite d’ouverture unique), le seuil est a douze cen­
timetres au lieu de vingt-deux au debut de l’experience. Les para- 
metres du muscle sont :

Rheobase Chronaxie

Muscle....................... 1,5 1,8

Pour le nerf, la rheobase est a 10 volts au lieu de 0,6 ; sa chronaxie 
n’est pas mesurable, faute d’un yoltage suffisant.

Encore dix minutes de repos :
Rheobase Chronaxie

Muscle. 1.5 1,5
Nerf .. . • 5,0 1,0

Encore dix minutes de repos :
Rheobase Chronaxśe

Muscle 1,4 1,0
Nerf. . 2,0 1,0
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La serie de ces faits rentre entierement dans notre theorie 
de la curarisation ; il s’agit d’un empśchement de transmis­
sion par heterochronisme type curare, c’est-a-dire augmen- 
tation de la chronaxie musculaire sans modification de l’excita- 
bilite nerveuse (1).

Cette theorie fournit en meme temps une explication tres simple 
d’un autre fait connu, signale d’abord par Abelous (1893): a savoir le 
retablissement par 1’adrenaline de la fonction neuro-musculaire dans 
le muscle fatigue.

L’adrenaline agissant sur le complexe normal a pour effet de 
diminuer la chronaxie a la fois du nerf et du muscle ; la modification 
peut etre importante, mais etant de meme grandeur sur les deux 
elements, elle n’entraine pas d’heterochronisme, et ne produit pas 
de curarisation, sinon accidentellement et tres transitoirement, par 
suitę d’une inegale yitesse de penetration dans les deux elements. 
Mais sur le muscle fatigue. a chronaxie augmentee, son action est plus 
forte ; elle a donc pour effet, dans la fatigue, de rapprocher les deux 
chronaxies et peut ainsi retablir la condition fonctionnelle. (M. 
Lapicque et M. Nattan-Larrier, 1922.)

On voit quelle finesse d’analyse permet la conception chronolo- 
gique de la transmission nerf-muscle (2).

(1) L’elevation de la rheobase dans l’excitation indirecte avant curarisation complete, 
elevation qui se produit de mt'me dans 1’action du curare, doit etre rapportee a une difiiculte 
de transmission, acheminement vers 1’empechement total, par un heterochronisme moindre 
que le rapport 2. Une telle conception parait inconciliable avec la loi de « tout ou rien » pour le 
nerf, loi qui resulte d’experiences toutes differentes que je ne conteste pas. C’est le point le plus 
delicat d’une theorie complete de la transmission fondee sur 1’isochronisme ; mais cette theorie 
telle que je 1’aperęois maintenant et telle que je l’ai indiquee dans mes cours, implique au con- 
traire, sinon le « tout ou rien » absolu, du moins une marge tres reduite de la grandeur de l’in- 
flux nerveux en fonction de la grandeur de l’excitation ; des lors, l’elevation considerable de 
la rheobase pour un heterochronisme leger se comprend fort bien.

(2) L’insuffisance explicative de la theorie classique de la curarisation apparait claircment 
dans un conscieneieux travail paru tout recemment. Rebello et Fontes (1925) etudiant depuis 
quelque temps les secousses rythmiques produites dans les muscles par les solutions de citrate 
de soude d’une part, dc chlorure de baryum de 1’autre, ont voulu examiner 1’influence des 
poisons curarisants sur ce phenomene et declarent avoir ete surpris des resultats. Le curare 
empeche la production de ces secousses par la premiere substance, mais nullement par la 
seconde ; la strychninę, a dose curarisante, laisse au contraire se produire 1’action du citrate, 
mais diminue ou meme empeche celle du baryum. Or sur un muscle dont le nerf est degenere, 
le citrate agit parfaitement, ce qui montre 1’origine myogenique des contractions rythmiques 
dans ce cas.

Voici alors 1’hypothese que formulent les auteurs (seulement a titre d’essai bientót rejete, 
il faut le dire tout de suitę). « On tendrait a admettre que, en aliant des centres vers la peri- 
pherie se trouveraient places successivemenl, le point terminal de la degeneration ncrveuse, 
le point d’attache du citrate, celui du curare et en dernier lieu celui du baryum. »

Ceci est un bon modele du raisonnement sur le type du globule rouge intoxique par l’oxyde 
de carbone : a chaque poison, un siege d’election. Mais cette fois il ne suffirait pas d’inventer 
une plaque motrice, il faudrait une serie de quatre chainons. Et encore le raisonnement ne peut 
pas se poursuivre, car, ajoutent les auteurs, « cette simple hypothese de travail ne trouve ou 
placer le point de fixation de 1’action curariforme de la strychninę » qui bloque 1’action ner- 
veuse et 1’action de baryum, mais laisse agir le citrate.

Puisque la theorie classique n’a pas donnęsatisfaction a Rebello.et Fontes je serais heureux 
que la notre puisse leur fournir un moyen de systematiser leurs interessantes experic-nces.
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124. Le muscle apres degćnćrescence de son nerf. — Le rai­
sonnement ici, soit dans un sens, soit dans 1’autre, est exactement 
superposable a ce que nous avons vu pour le curare. Le raisonnement 
ancien, classique depuis Brucke, etait le suiyant. Un nerf moteur 
etant coupe, ce nerf subit la degenerescence wallerienne dans le sens 
centrifuge ; au bout d’un certain temps, il a degenere jusqu’a ses 
ultimes terminaisons. L’excitation directe du muscle ne peut evidem- 
ment atteindre alors autre chose que 1’element musculaire lui-meme ; 
nous trouyons une excitabilite lente. Donc le muscle est un organe 
& excitabilite lente.

L’erreur de ce raisonnement consiste a confondre le muscle dont 
le nerf a degenere avec le muscle normalement innerye ; on se base 
sur 1’hypothese implicite que rien dans le muscle ne change apres 
la disparition du nerf. Mon maitre Dastre se plaisait a repeter que 
1’hypothese implicite est la faute de methode la plus redoutable en 
science experimentale. L’importance de ce vice logique est ici ecla- 
tante, car il suffit d’expliciter l’hypothese pour que tout le monde 
la rejette immediatement.

Non ! le muscle degenere n’est pas identique au muscle normal 
et il est bien plus facile pour lui que pour le muscle curarise de se 
rendre compte du changement qui s’est produit. Considerant l’exci- 
tabilite seule, nous ayons, pour Lun comme pour 1’autre, 1’impossi- 
bilite de fixer une chronaxie. La clinique a fourni d’innombrables 
documents sur l’evolution de l’excitabilite dans un muscle squelet- 
tique humain dont le nerf a ete coupe ; les mesures sont fort peu pre- 
cises en generał, reposant seulement sur la yariation du seuil faradique 
(voir § 135) ; elles sont suffisantes pour montrer que la chronaxie 
s’accroit regulierement pendant deux a trois mois. Quelques obser- 
yations recentes avec de meilleures methodes (comparaison du seuil 
d’ouverture au seuil de fermeture faradique, Bourguignon et Lau- 
gier, 1912, et yraies mesures de chronaxie, Bourguignon, 1923) 
nous permettent de suivre quantitativement le phenomene ; il s’agit 
d’une yariation parfaitement graduelle, qui va jusqu’a centupler 
la chronaxie normale. Or, l’inexcitabilite neryeuse (par le tronc du 
nerf) est totale en tres peu de jours ; accordant quelques jours de 
plus pour que la degenerescence ait fait disparaitre de la scene meme 
les dernieres ramifications neryeuses, nous constatons que le muscle 
priye de nerfs continue a evoluer vers la lenteur par suitę d’un pro- 
cessus autonome et donnę des chronaxies de plus en plus grandes 
ayec le temps, comme le muscle curarise donnę des chronaxies de 
plus en plus grandes avec des doses croissantes de poison, sans qu’on 
puisse saisir l’etat du muscle pur, enerye, mais normal.

Sur les Yertebres inferieurs, a sang-froid, le phenomene est sem- 
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blable, mais moins rapide et d’une beaucoup moins grandę amplitudę. 
Une serie de travaux tout recents nous ont fait connaitre en detail 
le phenomene. Voici quelques ehiffres empruntes a une recherehe 
effectuee tout recemment dans mon laboratoire (Apostolaki et 
Deriaud, 1925); les chronaxies sont exprimees en milliemes de micro­
farad, c’est a dire par des grandeurs arbitraires proportionnelles, 
aux chronaxies veritables (voir §■ 134).

Le nerf et le muscle norrnal (sciatique et gastrocnemien de la Gre­
nouille) donnent des valeurs de 50 a 70 ; l’exęitabilite du tronc du 
nerf disparait au bout de huit a dix jours apres avoir presente une 
elevation de la rheobase, mais pas de changement notable de la chro- 
naxie. A ce moment le muscle correspondant a encore sa chronaxie 
normale ou a peu pres ; elle peut rester telle vingt jours et meme 
trente (il y a des differences individuelles importantes dans la rapidite 
de l’evolution) ; elle augmente ensuite graduellement, passe a 100 ou 
120 (soit le double de la normale) en trois a six semaines, a 200 a u 
bout de deux mois, a 250 au bout de trois mois.

Ou donc prendre dans ces ehiffres la chronaxie propre du muscle ?
L’excitabilite musculaire a certainement change, puisque ici nous 

savons que toute la physiologie, et meme la constitution histologique 
du muscle a change. Nous avons affaire (je parle surtout pour les 
animaux a sang chaud, plus etudies a ce point de vue, et d’ailleurs 
sujets plus favorables) a un muscle qui devient lent a tout point de 
vue.‘ On peut etablir un parallelisme entre l’allongement de la con­
traction et celui de la chronaxie. Voici le tableau qu’en a dresse Bour­
guignon (these, p. 254) :

Formę de la contraction Chronaxie (1)

Contraction restee vive dans tous ses 
element s.... ............................................

Ralentissement de la decontraetion. . . 
Galvanotonus a debut Łrusque..............
Galvanotonus a debut lent.......................
Contraction lente sans galvanotonus et 

contraction myotoniąue.......................

Jusqu’a 10 fois la normale.
De 5 a 10 ou 15 fois la normale. 
De 10 ou 15 fois la normale a 9a. 
De 9 a 20 a.

De 10 a 70 a.

Ce ralentissement parallele de l’excitabilite et de la contractilite 
conformement a la loi generale montre bien que nous ne pouvons 
pas inferer du muscle a nerf degenere au muscle norrnal qui avait 
certainement une contraction vive et une petite chronaxie. Rien ne 
justifie 1’idee d’une chronaxie plus grandę pour le muscle que pour 
le nerf.

(1) Exprime d’abord cn mutliples de la normale pour tenir compte des differences de chro- 
naxie normale entre les differents muscles puis en temps absolu, a partir d’une augmentation 
•devant laquelle les differences au depart sont devenues negligeables.



CHAPITRE XIII

Techniąue instrumentale

125. Force electromotrice ; accumulateurs et reducteurs de 
potentiel. — Nous ayons vu au chapitre xi comment la notion 
generale de chronarie, c’est-a-dire de yaleur du temps caracteristique 
d’une excitabilite donnee, deyient concrete, sans formule algebrique, 
en considerant par conyention la duree pour laquelle on atteint le 
seuil sous une intensite double de la rheobase.

La chronaxie est donc une grandeur experimentale directe, et rien 
n’est plus simple, theoriquement, que de la mesurer.

On commence bien entendu par chercher la rheobase, ou plutót 
le yoltage rheobasique : c’est-a-dire que, le circuit d’excitation etant 
constitue avec les precautions conyenables, on prend, par deriyation 
sur une resistance graduee, une fraction du potentiel d’une batterie 
d’accumu,lateurs juste suffisante pour atteindre le seuil par une fer­
meture prolongee.

Ensuite, par une manoeuvre de la resistance graduee, on double 
cette fraction du potentiel, et au moyen d’un appareil mecanique, 
on fait passer le courant pendant des durees limitees reglables, que 
Fon yarie jusqu’au moment ou on se retrouve juste au seuil. La duree 
ainsi trouyee est la chronaxie.

Pratiquement, la seule difficulte est 1’obtention des courants bien 
definis pour des durees extremement breyes de 1’ordre du dix-millieme 
de seconde, parmi lesquelles se trouyent les chronaxies des nerfs 
et des muscles rapides. Mais il pput etre utile de passer en revue tous 
les details techniques, avec des explications elementaires, car 1’etude 
de l’excitabilite ne doit pas etre reseryee aux physiciens.

Nous commencerons par traiter du potentiel et de 1’intensite.
On possede aujourd’hui dans les accumulateurs des sources tres 

commodes d’un potentiel sufFisammeht constant pour nos besoins. 
II faut prendre des accumulateurs au plomb ; les accumulateurs fer- 
nickel recemment entres dans la pratique industrielle ne peuvent pas 
nous seryir ; ils ne presentent pas, dans leur decharge, le long plateau 
de potentiel constant que justement nous youlons utiliser.
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Pour le laboratoire de physiologie. je recommanderai 1’accumula- 
teur portatif, en bac de verre, ferme, point trop petit, de 20 a 40 am- 
peres-heure. Chaque element doit etre contróle de temps en temps 
au yoltmetre : il doit marąuer deux volts ; immediatement apres la 
charge, ił marque un peu plus ; il faut le faire debiter un moment 
pour le ramener a son plateau de 2 yolts et eviter dans les recherches 
la phase de descente. Des qu’il marque moins de 2 volts, il faut le 
faire recharger completement.

II est rare qu’on puisse se contenter de 2 volts. On prend un certain 
nombre d’elements, que Fon reunit en serie (le póle negatif du premier 
au póle positif du second, et ainsi de-suite). Tenir tres propres les 
contacts de ces bornes. J’ai renonce a toute espece d’emballage ferme 
dissimulant les connexions. Une caissette sans couyercle, emboitant 
les accumulateurs jusqu’a la moitie de leur hauteur, avec un peu de 
fibrę de bois entre eux et autour d’eux pour eviter les chocs, permet 
leur transport et leur usage sur en meme temps que la suryeillance 
el la manipulation des connexions. Une batterie de 5 elements, donnant 
jusqu’a 10 yolts, repond a la plupart des besoins physiologiques.

Si l’on faisait partir le circuit d’excitation directement de la batterie, 
on pourrait, en prenant 1, 2, 3 elements, etc., avoir 2, 4, 6 volts, etc. 
Mais nous avons besoin de fractionner bien dayantage notre yoltage. 
Pour cela, on constitue un premier circuit d’ou partira en deriyation 
reglable le circuit physiologique. Le principe utilise est le suiyant :

Un conducteur ayant dans toute sa longueur la meme composition 
et la meme grosseur, avec une difference de potentiel constante entre 
ses deux extremites, presente entre deux quelconques de ses points 
une difference de potentiel egale au rapport entre la distance de ces 
deux points et la longueur totale du conducteur.

Ainsi, un fil metallique cylindrique de un metre de long reunissant 
les deux bornes d’un accumulateur presente, entre deux de ses points 
separes par un centimetre, une difference de potentiel cl’un centieme 
du yoltage total, soit ici deux centiemes de volt.

Si le conducteur est formę de parties differentes mises bout a bout 
et presentant, par centimetre, des resistances differentes, il faudra 
sur chaque partie, pour obtenir une meme difference de potentiel, 
prendre des longueurs differentes, mais telles que chacune presente 
la meme resistance totale. Par exemple, formons le circuit avec 90 cen- 
timetres du fil metallique sus-indique, et un metre d’un fil du meme 
metal dix fois plus gros, et par consequent dix fois moins resistant -T 
ce metre de fil equivaut comme resistance a dix centimetres du fil 
fin, nous aurons la meme resistance totale, et par consequent nous 
aurons toujours deux dixiemes de volt par decimetre du fil fin ; mais 
nous aurons deux centiemes de yolt par decimetre du gros fil.
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II est capital pour nos experiences de reduire autant que possible 
la self-induction du circuit ; quoique ce phenomene ait moins d’im- 
portance ici que dans le circuit d’excitation proprement dit (a propos 
duquel nous l’expliquerons), il est plus prudent d’eviter pour le 
reducteur de potentiel la formę tres courante de 1’enroulement en 
helice; le lii cloit etre dispose en zig-zag dans un plan.

La resistance du reducteur de potentiel doit etre tres petite par 
rapport a la resistance du circuit derive, pour que la fermeture de 
celui-ci ne trouble pas sensiblement la distribution du potentiel ; 
d’autre part, elle ne doit pas etre trop petite pour ne pas admettre

une trop grandę intensite (l’intensite est egale au quotient du yoltage 
par la resistance) qui la ferait chauffer en meme. temps qu’elle epui- 
serait les accumulateurs. Les circuits physiologiques sont toujours 
a grandę resistance, se comptant par dizaines de milliers cFohms. 
Nous prendrons pour resistance de notre reducteur de potentiel 
quelques dizaines d’ohms. S’il fait 100 ohms par exemple, nous pour- 
rons y atteler dix accumulateurs, ce qui donnera une intensite tres 
tolerable de deux dixiemes d’ampere. L’energie de ce courant serait 
neanmoins suffisante pour echauffer rapidement le fil s’il ne pouvait 
se refroidir ; ce fil doit donc rester nu dans Fair ; comme, d’autre 
part, on est amene a enfermer la resistance dans une boite pour la 
proteger, il faut laisser a celle-ci un assez grand volume, et meme 
la munir d’orifices de ventilation.

Sur ces principes, les constructeurs. fabriquent des reducteurs de 
potentiel (ou potentiometres), sous formę d’une boite a 1’interieur 
de laquelle un fil resistant convenable est relie de place en place a 
des plots disposes en cercles sur le couvercle ; un contact tournant 
sur chacun de ces cercles peut etre mis en rapport avec l’un ou 1’autre 
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des plots, et suiyant les plots choisis sur les divers cadrans, on inter- 
cepte une fraction determinee du fil resistant,_et de la on derive dans 
le circuit d’excitation une fraction determinee du potentiel applique 
aux deux extremites de ce fd.

Une disposition simple est representee schematiquement dans la 
figurę 56. On place Faccumulateur en SS' ; et le circuit physiologique 
partira de UU'. Quand les deux contacts tournants sont sur le plot 
zero ils sont tous deux relies au meme point de la resistance ; ici

Fig. 57

a la jonction du fil fin et du gros fil; quel que soit le courant qui par- 
coure ces fils, il n’v a point de difference de potentiel entre les deux 
contacts. Supposons que le fil fin, a gauche, soit diyise en neuf parties 
egales, le gros fil a droite en dix parties egales (.j en ai figurę moins 
pour alleger la figurę) ; quand nous placerons le contact M sur les 
plots 1, 2, 3, etc, nous etablirons entre U et U' une difference de poten­
tiel de 1, 2, 3 dixiemes du yoltage total ; en plaęant ensuite M' sur 
les plots 1, 2, 3, etc., nous ajouterons une difference de potentiel egale 
a 1, 2, 3, centiemes du vo<lagę total. Nous pouvons donc avoir toutes 
les fractions de ce yoltage par centiemes.

Et quand, par tatonnement, nous aurons trouye la rheobase, nous 
lirons le yoltage correspondant sur les deux cadrans ; 3 a gauche et 2 a 
droite, par exemple, font 32 centiemes de yoltage total. Pour chercher
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la chronaxie, nous en prendrons les G4 centiemes, en meltant le con­
tact de gauche sur le plot 6 et celni de droite sur le plot 4.

La figurę 57 represente une realisation de ce dispositif avec quelques 
complications qui ont leur utilite. S et U sont les bornes de la source 
de potentiel et de 1’utilisation. R et R' sont les deux cercles de plots 
avec chacun son contact tournant ; il y a vingt plots a gauche et dix 
a droite, de sorte qu’avec un accu, on gradue par centiemes de volt (1).

En outre, I est un interrupteur, a fiche, situe entre S" et A du 
schema 56 permettant d’etablir le courant pour 1’usage et de 1’inter- 
rompre des qu’on n’en a plus besoin, de maniere a menager la charge 
des accumulateurs ; cette manceuvre est pratiquement importante. 
Un voltmetre psut Atre, par la manceuvre du commutateur C, place 
en derivation entre U et U', 
si Fon veut lirę directement 
en volts la difference de po­
tentiel. F est un interrupteur 
a fiche interpose eńtre S et B ; 
quand on l’ouvre, le courant 
passe par la lampę L. H est 
un autre interrupteur place 
a la jonction du 
du fil fin ; son 
interpose entre 
lampę L'. Ces 
constituent des 
doit employer 
dans la resistance graduee une intensite trop 
le circuit, F etant ouvert, il n’y a entre A et B qu’une partie de ce 
potentiel, d’autant plus faible que la resistance de L est plus 
grandę par rapport a la resistance A B (on trouve dans le commerce 
des lampes de resistances diverses) ; en mettant les deux contacts 
tournants chacun sur son chiffre maximum, on sait quel est le vol- 
tage que la lampę laisse entre A et B, et Fappareil gardę toute sa 
precision. Si, au ćontraire, on a besoin d’un voltage eleve on laisse F 
ferme et on ouvre H • tout le potentiel de la source alors se trouve sur 
1’utilisation ; on ne peut fractionner que dans la partie la plus elevee, et 
on en lira chaque fois la valeur au voltmetre ; la precision est moindre, 
mais encore suffisante dans la plupart des cas physiologiques ou medi- 
caux. Par le jeu successif ou simultane des deux interrupteurs F et H, 
les lampes L et L' ayant ete conyenablement choisies, on peut frac­
tionner a volonte tout le potentiel de la source.

gros fil et
ouverture
eux une

deux lampes, d’un modele 
resistances supplementaires

un potentiel eleve qui, sans

commercial usuel, 
utiles quand on 

elles, entretiendrait 
forte. Avec L dans •

(1) La figurę indiąue par erreur 21 plots a gauche et 11 a droite.
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On simplifie beaucoup la manceuvre" par 1’artifice suiyant. On 
dispose (fig. 58), a cóte de la resistance AB une autre resistance A'B' 
exactement egale ; un commutateur permet de faire passer le cou­
rant, tantót par les deux resistances, tantót par AB seulement; dans 
le premier cas, la difference de potentiel entre A et B, et par suitę, 
entre deux points quelconques, est exactement la moitie de celle 
qu’elle est dans le second cas. On commence donc l’experience en 
etablissant la connexion ca' puis, quand on a trouve la rheobase, 
on deplace cette connexion de ca' en cb'; le yoltage du circuit phy- 
siologique se trouve ainsi double sans qu’on ait eu meme a faire la 
lecture du chiffre de la rheobase, si on ne*s’interesse pas a ce chiffre.

Ce dispositif a ete imagine par Gaudou et moi en 1924 et nous l’avons 
publie sous notre nom ; mais j’ai reconnu ensuite que Guglielmetti

l’avait deja publie en 1921, et il dit lui-meme l’avoir emprunte a 
Tedesciii. Je le considere comme tout a fait recommandable ; il aug- 
mente non seulement la rapidite, mais aussi la securite de la manceuyre, 
car il evite trois interventions du ceryeau de 1’operateur dont chacune 
peut donner lieu a une erreur : 1° lirę le chiffre de la rheobase ; 2° mul- 
tiplier par 2 ce chiffre ; 3° manceuvrer les contacts pour realiser ce 
yoltage double. II a encore un autre ayantage : c’est que si fon ne tient 
pas a mesurer la rheobase, on peut mesurer la chronaxie avec un 
reducteur de potentiel non gradue et meme affecte d’irregularites 
quelconques. Chacun peut alors se construire facilement, a peu pres 
sans frais, un instrument de ce genre suflisant pour une grandę partie 
des recherćhes physiologiques. La figurę 59 represente une realisation 
•executee en quelques heures a mon laboratoire.

Soit une certaine longueur, deux metres par exemple, d’un fil assez 
resistant, ferro-nickel ou mieux constantan de 1 dixieme de millimetre, 
ou fixe sur une simple planche les deux extremites a deux bornes 
A et A' placees l’une pres de 1’aulre, et le milieu du fd a une borne 
B placee a 1’autre bout de la planche. La source de potentiel sera 
connectee aux deux bornes S et S' ; un bon conducteur isole (fd de 
lumiere, ou meme seulement de sonnerie electrique) reunit S a l’extre- 
mite A de la resistance ; S' fait partie d’un commutateur conduisant 
par des fds bons conducteurs et que d’ailleurs on realisera aussi egaux
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que possible, soit a l’extremite A', soit au milieu B de la resistance. 
Le circuit d’excitation part de la borne A d’une part, et d’autre part 
d’un contact p mobile le long du fil AB ; contact mobile qui peut 
etre constitue simplement par une petite pince piąte a ressort (une 
serrc-fine ou une pince a burette) a laquelle on aura soude un fil 
conducteur. On yerifie la construction de 1’appareil en mettant un 
bon yoltmetre entre A et B ; la manoeuyre du commutateur de S'cen 
S'c' doit exactement doubler le yoltage. L’emploi physiologiąue est 
le suivant. On etablit la connexion S'c: et on cherche la rheobase par 
deplacement du contact p ; quand on l’a trouyee on manceuyre le 
commutateur de S'c en S'c' : le potentiel entre A et p est par la meme 
double.

126. Electrodes impolarisables. — Dans le circuit d’excitat.ion, 
le premier point a examiner ce sont les electrodes, c’est-a-dire le con­
tact entre le circuit metallique et la matiere yiyante.

En principe ces electrodes doiyent etre impolarisables. Pour com- 
prendre ce que cela veut dire, il faut se rappeler ce qu’est pratique- 
ment la polarisation des electrodes (1).

Essayons, sous un potentiel de quelques dixiemes de yolt, de faire 
passer a trayers une solution salinę physiologique (7 pour mille de 
NaCl, avec ou sans une tracę de potassium et de calcium) un courant 
electrique amene par deux fils de platine seryant d’electrodes. Au 
moment de la fermeture du circuit, le courant s’etablit suiyant la 
loi d’ohm (quotient du yoltage par la resistance) ; mais, immedia- 
tement, il commence a diminuer d’intensite, et en un temps tres court, 
qui peut etre une petite fraction de seconde, il tombe a presque rien ; 
les electrodes sont polarisees ; des ions -f- se sont accumules sur 
1’electrode —, des ions — sur 1’electrode -|- ; nous pourrions dire 
qu’elles sont neutralisees ; on dit qu’elles sont le siege d’une force 
contre-electromotrice egale et de signe contraire a la force electromotrice 
qui animait notre circuit.

11 en sera de meme dans un muscle ou dans un nerf auquel nous 
amenerions un courant par des fils de platine ; la matiere vivante, 
en effet, est essentiellement, quant a sa conductiyite electrique, assi- 
milable a la solution ci-dessus, et les colloides qui lui donnent sa con- 
sistance ralentissent la yitesse des ions, diminuent la conductiyite 
specifique, mais n’en changent pas les lois, sinon pour y introduire

(1) J’ai a dire un mot pour m’excuser d’explications aussi elementaires. On trouve dans des 
memoires ou meme des traites didactiques de physiologie, suivant une formule venue je ne 
sais d’ou, que les electrodes impolarisables sont celles dont le contact avec les tissus ne pro- 
voque pas de phenomene electrique. Certains croient que des electrodes de platine sont impo­
larisables. 

l’excitabilite en fonction du temps 19
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des possibilites internes de polarisation qui sont yraisemblablement 
le processus essentiel de l’excitation elle-meme. Pour etudier, ce 
qui est notre objet, l’excitabilite, soit probablement une repercussion 
de ces polarisations internes, il ne faut pas que celles-ci soient mas- 
quees par la polarisation plus intense, brutale, des electrodes metal- 
liques.

Une premiere precaution consiste a ne pas prendre des forces elec- 
tromotrices trop petites, par consequent trop facilement annulees 
par les forces contrę-electromotrices de polarisation, qui ont une limite 
superieure coinprise entre 1 et 2 volts. Mais si on peut ainsi empecher 
que le courant tombe a zero, on ne 1’empechera pas d’etre deforme 
suffisamment pour troubler nos recherches.

Voici, figurę 60, la reproduction d’un oscillogramme ayant enre- 
gistre directement le courant trayersant un gastrocnemien de 
Grenouille, sous un potentiel de 4 volts, avec electrodes en platine 

de un demi-millimetre de diametre. Un
centimetre d’abscisse represente enyiron 
un centieme de seconde. Le circuit etant 
ferme en A Fintensite monte jusqu’en B 
et redescend aussitót ; apres un tour 
comple.t de Fappareil, soit une a deux 
secondes plus tard, le courant est devenu 

constant mais a la moitie enyiron de sa yaleur theorique. Or, nous 
comptons que le courant passera sous intensite constante tout le 
temps que nous tiendrons ferme le circuit. Pour cela, il nous faut 
des electrodes impolarisables.

La polarisation se produit au passage d’un conducteur metallique 
a un conducteur liquide, et reciproquement ; elle ne se produit pas 
au passage d une solution a une autre solution avec laquelle elle com- 
munique libręment. D’autrć part, la polarisation manque, ou est 
ramenee a une autre formę de polarisation plus faible et infiniment 
plus lente, negligeable dans nos experiences, quand existent certaines 
relations chimiques entrd le metal et la solution. Des electrodes de 
cuiyre dans une solution de sulfate de cuiyre, des electrodes de zinc 
dans une solution de sulfate de zinc ne donnent point de polarisation. 
Dans ce cas, les ions + etant de meme metal que 1’electrode s’agglo- 
merent a la catode en lui passant leur charge des qu’ils yiennent en 
contact avec elle ; du cóte de 1’anode, les ions — sont 1’acide ; ils 
yiennent former avec les atomes du metal, en leur faisant abandonner 
une charge negatiye, une nouyelle quantite du sel dissous. II n’v a 
donc rien de change, sauf, tres peu, la concentration au yoisinage de 
chaque electrode, et le courant continue a passer.

Les premieres electrodes impolarisables ont ete constituees par 



TECHNIQUE INSTRUMENTALE 291

Du Bois Reymond, en utilisant cette propriete des solutions dont 
le cation est de meme naturę chimiąue que le metal amenant et enime- 
nant le courant ; pendant longtemps on s’est servi exclusivement de 
ses electrodes zinc-sulfate de zinc. Comme on ne peut pas mettre 
en contact avec la matiere vivante la solution de sulfate de zinc 
qui est yiolemment toxique, on interposait une solution physiolo- 
gique ; soit, comme faisait Du Bois Reymond, en trempant dans 
le sulfate de zinc des compresses de papier a filtre imbibees de solution 
physiologique ; soit, au moyen d’un tubę en U, ou de tout autre dis- 
positif, la solution physiologique, moins dense, surnageant le sulfate 
de zinc. De toute maniere, le sulfate de zinc diffuse a trayers la solution 
physiologique qui devient toxique ; et quand une paire d’electrodies 
a pu, au mieux, seryir au cours d’une experience de quelques heures, 
il faut en preparer de neuves le lendemain.

Ostwald a imagine, pour des experiences phvsiques, on systeme 
d’electrodes a depolarisant insoluble; soit une solution de chlorure 
de potassium sur du mercure qui joue le role d’electrode met.allique • 
on y jette une pincee de calomel (protochlorure de mercure) ; le trans­
port de courant par l’ion K+ 4t l’ion Cl- n’a plus d’autre effetque de 
transformer, a la catode, un peu de calomel en KC1 et mercure ; du 
cóte de l’anode, un peu de mercure en calomel. II a suffi de mettre 
a la place du KC1, toxique, du NaCl phvsiologique, pour avoir de 
bonnes electrodes physiologiques. Je les ai employees regulierement 
de 1905 a 1908. Elles sont bien superieures en commodite aux elec­
trodes de Du Bois Reymond. lei, en eflet, en raison de la solubilite 
pratiquement nulle du chlorure mercureux, il n’y a pas de diffusion 
de substance toxique, et les memes electrodes peuyent servir tres 
longtemps. Dans ce systeme c’est l’anion, commun a la solution et 
au depolarisant, qui joue un role important.

Or, il existait deja en physiologie une autre espece d’electrode 
a depolarisant insoluble, agissant de meme par l’anion chlore et qui 
est encore plus eommode que 1’electrode d’OsTWALD. C’est l’elec- 
trode argent-chlorure d’arge<nt, imaginee par d’Arsonval depuis au 
moins 40 ans. Un fil, un bouton, une lamę d’argent, recouyerts de 
chlorure d’argent fondu par la chaleur et qui reste adherent sur le 
metal a la faęon d’un yernis, constituent des electrodes impolarisables 
pour une solution de chlorure ou pour la matiere yiyante ; on peut 
les mettre directement en contact avec celle-ci, le chlorure d’argent 
etant pratiquement insoluble dans ltes liquides de 1’organisme.

On peut aussi interposer de la solution physiologique et c’est sous 
cette formę que 1’electrode de d’Arsonval s’etait repandue dans les 
laboratoires de physiologie ; une baguette d’argent recouverte de 
chlorure d’argent fondu etait introduite a trayers un petit bouchon de 



292 MESURE DE l’eXCITABILITE

caoutchouc dans un tubę de verre, effile a 1’autre extremite et rempli 
de solution physiologique. Une telle electrode a le gros ayantage 
pratique de pouvoir etre inclinee en tout sens, suiyant les besoins, 
tandis que 1’electrode d’OsTWALD doit rester droite en raison de la 
naturę fluide de tous ses constituants et oblige a completer le circuit 
avcc des siphons auxiliaires lorsque cette position ne permet pas 
d’atteindre 1'objet excitable.

Mais des critiques s’etaient fait jour, et les electrodes au chlorure 
d’argent etaient tombees en defayeur. On leur reprochait de n’etre 

pas en fait impolarisables ; ce reproche etait exact 
dans les conditions ou les employaient le plus sou- 
vent les physiologiśtes ; des electrodes preparees 
des longtemps, souyent achetees toutes preparees 
dans le commerce, etaient conseryees au repos 
pendant des mois, des annees comme des instru- 
ments inertes ; puis au jour du besoin, remisęs en 
seryice sans contróle sur la foi de l’etiquette. Si 
alors un physicien regardait les phenomenes, il 
yoyait des electrodes polarisables ; en effet, a la 
surface de 1’epaisse et compacte couche de chlorure 
cfargent fondti s’etait produite, sous 1’action de 
la lumiere, une pellicule d’argent metallique 
reduit ; l’on etait retombe sur un contact direct 
metal-solution.

En 1908, desirant remedier aux incommodites 
des electrodes type Ostwald, j’ai cherche de divers 
cótes, et de tatonnement en tatonnement, je suis 
arriye au systeme suiyant : electrode d’argent 
baignant dans le liquide phvsiologique et frai- 
chement chloruree par electrolyse. C’est le sys- 

me suis arrśte depuis cette epoque, celui qui 
je le recom-

jeteme auquel
est exclusivement applique dans mon laboratoire ; 
mande par-dessus tout autre ; il n’y a point la amour-propre d’auteur, 
car je me suis aperęu ensuite que ce procede avait aussi ete indicpie 
par d’Arsónval (1889).

J’ai employe, et nous ernployons encore, suiyant les cas, trois dis- 
positifs differents :

1° Quand on veut operer par electrodes separees, on peut facilement 
se construire soi-meme le modele suiyant (fig. 61, a peu pres grandeur 
naturę). Un tubę en yerre T, plus ou moins effile a une de ses extre- 
mites, porte dans sa partie moyenne une branche laterale ; dans cette 
branche penetre, jusqu’au yoisinage du tupe principal, un gros fil 
d’argent A termine soit par une boule, soit par deux ou trois tours
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de spire serres, de faęon a augmenter la surface de cette extremite ; 
ce fil est tenu par une calotte epaisse de mastic M, tel que du Golaz (1). 
Un piston P, formę d’une baguette de verre passant dans le tubę sans 
frottement, est maintenu a la partie superieure par un bout de tubę 
de caoutchouc C dans lequel il peut glisser. Le petit appareil ainsi 
monte est entierement rempli d’eau physiologique, ce qui est facile 
en manceuvrant le piston P ; puis on le plonge a moitie dans un verre 
empli de la meme solution ; on attache un fil conducteur quelconque 
a l’extremite librę du fil d’argent Ą et on le relie par la au póle positif 
d’une pile ; le circuit est ferme au moyen d’une catode quelconque 
un peu large plongeant dans le verre. Le piston P etant retire de 
maniere a laisser librę toute la partie inferieure du tubę au-desscus 
de la branche L, la resistance est faible. Un seul accumulateur suffit 
comme force electromotrice ; on laisse passer le courant plus ou moins 
longtemps suiyant 1’usage auquel doit etre misę 1’electrode; dix 
minutes ou un quart d’heure suffisent pour la plupart des experiences. 
Si. comme il arriye souvent, les excitations sont envovees tantót dans 
un sens et tantót dans 1’autre, les proprietes antipclarisantes sont 
pour ainsi dire indefmies.

Le plus souvent, on emploie une paire d’electrodes : cette paire 
etant construite du meme metal et de la meme solution et electrolysee 
en meme temps (les deux electrodes ensemble au póle + , bien entendu), 
on aura generalement une excellente symetrie eiectrique et point de 
difference de potentiel parasite.

Le chlorure d’argent formę se reduit a la lumiere ; il faut soit cons- 
truire le tubę avec du verre rouge fonce, soit 1’habillerde papier noir. 
fl ne faut pas le recouvrir cl’une peinture noire opaque, car parfois on 
a besoin de voir s’il n’y a pas de bulle d’air a 1’interieur.

U y a tendance a 1’apparition, a 1’autre extremite librę, d’une bulle 
d’air qui couperait pratiquement la communication electrique ; rien 
n’est plus facile que de chasser cette bulle d’air en poussant un peu 
le piston P. Ce piston est aussi tres commode pour regler la resistance 
de 1’electrode; quand il est pousse presque a fond (position de la 
figurę), la conduction se fait-par la mince gaine de liquicle restant 
entre lui et le tubę ; la resistance est grandę, ce qui est souvent desi- 
rable. Si on veut une resistance faible, on retire le piston jusqu’au 
dessus de 1’embouchure de la branche L.

Pour 1’emploi, le tubę est saisi au-dessous de la branche L, dans 
une pince montee sur levier souple ou articule et mis en contact

(1) Jusqu’ici, je faisais souder ce fil dans 1’orifice ferme au feu de la branche L ; ce procede 
offrait : 1° des difficultes, 1’argent ne pouvant se souder que dans du verre special ; 2° des incon- 
venients, le point de sortie du.fil, sous les tractions transversales, etant sujet a des flexions 
brusques qui le font bientót casser.
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avee 1’objet excitable soit directement, soit par 1’intermediaire d’une 
floche de coton hydrophile peu serree, introduite dans l’extremite 
du tubę et formant pineeau au dehors. On peut aussi faire passer 
une electrode. ou les deux, verticalement la pointę en 1’air a trarers 
une planchette de liege ou elles tiendront par frottement ; 1’objet 
excitable, le nerf par exemple, sera ensuite pose dessus ;

2° Le deuxieme dispositif est' destine exclusivement au nerf, spe- 
cialemenl au sciaticjue de la Grenouille.

Un petit chevalet d’ebonite, en formę d’equerre, porte au sommet 
de sa branche verticale deux bornes 
destinees aux flis amenant le courant. 
De la, le circuit est continue, dans 
Pepaisseur du chevalet, par deux fds 
d’argent paralleles qui viennent appa- 
raitre a la face superieure de la 
branche horizontale, mais sans 
affleurer ; ils sont loges au fond de 
deux fines gouttieres, un peu plus pro- 
fondes que leur diametre. Pour 
1’usage, ces gouttieres sont garnies de 
la pate usuelle « kaolin-ęau physio- 
logique ».

On malaxe du kaolin avec de Peau 
physiologique (dissolution de NaCl a 
7 pour 1000 ou mieux solution 
complexe telle que le liquide de 
Ringer) de faęon a obtenir une pate 

semi-fluide. De cette pate, on frotte la branche horizontale de 1’ejćci- 
tateur, parallelement aux gouttieres, pour les bien remplir, puis on 
en superpose un grand exces. Les deux bornes, ensemble, sont alors 
mises en communication avec le póle positif d’un accumulateur dont 
le póle negatif est relie a une petite lamę de platine (ou de n’importe 
quel metal) reposant sur la pate de kaolin. Quand le courant a 
passe une dizaine de minutes, on separe de 1’accumulateur, on enleve 
avec le bout du doigt tout l’exces de pate, et Pappareil est pręt. 

Apres une interruption de service plus ou moins longue, il suffit 
en generał d’humidifier de nouveau la pate ; pour cela, il faut, non 
pas y mettre quelques gouttes d’eau physiologique (les sels precedents 
y sont restes), mais plonger la pointę de Pappareil pendant quelques 
minutes dans un assez grand volume d’eau physiologique. Prati- 
quement, si on ne met pas toujours systematiquement le meme 
póle a la meme electrode, on peut effectuer une longue serie d’expe- 
riences sans renouveler la chloruration electrolytique.
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La Grenouille etant placee comme d’ordinaire, a piat ventre, sur 
une planehette de liege, on isole le sciatique, puis, en le soulevant 
tres legerement, on glisse sous lui la branche horizontale de l’excita- 
teur ; cette branche, peu epaisse, touche les muscles et doit meme les 
deprimer sensiblement lorsqu’on a fixe 1’appareil en le piquant dans 
la planehette de liege ; chacun de ses bords est, au milieu, echancre 
d’une encoche soigneusement arrondie sur la levre superieure. Le 
nerf passe d’une encoche a 1’autre, croisant les deux gouttieres. Ainsi, 
le nerf, tiraille au minimum, repose dans toute sa longueur sur un 
support isolant sans aucun point d’inflexion brusque, et le contact 
avec les electrodes est a la fois tres sur et tres doux.

Un petit couvercle d’ebonite vient s’encastrer sur le chevalet, dans- 
une position bien determinee par son accrochement a droite et a 
gauche, sur deux petits tenons cylindriques. Le couvercle, une fois 
en place, s’applique exactement sur le chevalet, sauf au-dessus du nerf 
qu’il entoure comme d’une voute. Descendant de chaque cóte jus- 
qu’au plan inferieur de la branche horizontale du chevalet, il vient 
par consequent toucher, lui aussi, les muscles de la cuisse ; le nerf 
se trouye totalement a 1’abri de la dessiccation et des changements 
brusques de temperaturę.

II en resulte, ce qui etait la condition cherchee, que l’excitabilite 
se maintient remarquablement constante.

Lne Grenouille (moelle detruite) peut seryir a des experiences pen­
dant une demi-journee sans qu’on deplace le nerf de dessus l’exci- 
tateur. Si. le soir venu, on 1’abandonne telle quelle, on retrouye le 
lendemain la |rróparation immediatement excitable. J’aivu une pre­
paration rester excitable pendant trente heures sans que le nerf ait 
ete retire de dessus l’excitateur.

Si l’on compare avec l’excitateur classique, ou le nerf, souleve 
dans Fair par deux crochets metalliques, perd toute excitabilite en 
une fraction d’heure, parfois en quelques minutes, on se rend faci- 
lement compte, je peńse, que le present appareil, specialement conęu 
pour 1’etude precise de l’excitabilite, est preferable meme dansFemploi 
le plus ordinaire dc l’excitati®n eleetricjue sur le sciatiqne de la Crt 
nouille.

Monte sur un fil de plomb et une douille a vis, au lieu de deux 
pointes destinees au liege, il peut etre applique sans autre modifica- 
tion aux nerfs du cou chez le lapin. Une modification de grandeur 
ou de formę exterieure suffit pour le rendre applicable a de nom- 
breux autres cas.

Apres quinze ans d’usage, ce modele est reste au premier rang 
comme commodite et securite. II presente deux defauts auxquels 
il est facile de remedier :
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a) L’ecartement des electrodes est un peu faible et donnę une chro- 
naxie un peu trop petite (yoir § 105). Le plus souvent cette erreur 
est sans importance. A la condition de ne pas operer sur de petites 
Grenouilles, on pourrait lui donner une platine plus large permettant 
d’ecarter les electrodes de 2 ou 3 millimetres de plus, ce qui ramene- 
rait 1’erreur a une valeur negligeable ; il faudrait toujours conserver 
de part et d’autre des electrodes une largeur importante du support 
isolant, si on ne reut pas, en operant sur le nerf en place comme il est 
prevu, que le courant derive par les muscles sous-jacents meilleurs 
conducteurs que le nerf au point de changer les relations polaires de 
l’excitation (c’est-a-dire exciter en courant ascendant quand on 
croirait operer en courant descendant) ;

b) Les bornes d’attache des fds sont un peu faibles et fragiles ; il 
y aurait avantage a les remplacer chacune par un cóne creux dans 
lequel yiendrait se coincer un ferret terminal du fil conducteur, comme 
on fait souvent pour les bobines d’induction ;

3° Une piece quelconque d’argent chlorure peut etre misę en contact 
direct avec les tissus, avons-nous dit, en raison de l’insolubilite du 
chlorure d’argent. II y a des cas ou ił est avantageux d’operer ainsi, 
et d’Arsonval l’avait deja fait remarquer. « En chlorurant des serre- 
fines en argent, on constitue une forine d’electrodes impolarisables 
excellente pour saisir certains tissus. »

A mon laboratoire, on se sert couramment de fds d’argent chlorures 
par un courant de quelques minutes sous deux volts dans une solution 
physiologique ou cet argent formę l’anode. Pour l’excitation muscu- 
laire directe, par exemple, qui est d’autant plus precise comme seuil 
qu’elle est plus ponctuelle (voir § 1.05) un fd d’argent pique dans le 
muscle ou appuye legerement dessus et formant la catode du circuit 
d’excitation donnę de bons resultats. II faut naturellement avoir 
ailleurs dans la preparation une anodę diffuse, qui sera commodement 
constituee par une lamę d’argent d’environ un centimetre carre, 
chlorure de meme. Ce dispositif sommaire n’est valable que pour les 
excitabilites rapides, avec lesquelles onemploie seulement des passages 
de courant tres brefs. La reserve de chlorure d’argent qui empeche 
la polarisation a 1’electrode active ne serait pas suffisante pour des 
passages prolonges. Encore faut-il assez frequemment faire passer le 
courant en sens inverse pour renouveler la chloruration.

127. Resistance et self-induction. — Entre le reducteur de 
potentiel et les electrodes, les connexions devront etre assurees 
par des fds aussi courts et aussi rectilignes que possible. Un usage 
courant emploie des fds roules en spirale, ce qui est en effet 
tres commode pour ajuster la longueur des connexions a ła dis- 
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tance des objets a reunir ; cet usage doit etre proscrit dans notre 
instrumentation.

En effet, chaque tour de spire, quand le courant s’y etablit, induit 
dans le tour de spire suiyant un courant de sens inverse qui s’oppose 
par consequent a la propagation et le resultat est que le courant, 
au lieu de s’etablir instantanement a son intensite de regime, arrive 
a celle-ci progressiyement, avec une plus ou moins grandę lenteur, 
suiyant la grandeur de cette induction du circuit sur lui-meme (selj- 
inductiori) ou plutót le rapport de cette self-induction a la resistance 
du circuit exprimable en ohms (1),

Le retard ainsi produit n’aurait aucune influence sur la rheobase ; 
la diminution d’efficacite due au retard a 1’etablissement ne commence 
a se faire sentir, meme pour les excitabilites les plus rapides, comme 
nous avons vu au chapitre vn, que s’il se compte en milliemes de 
seconde ; vu la tres grandę resistance de nos circuits d’excitation, 
il faudrait pour entrainer un teł retard, de bien autres selfs que ces 
simples spirales.

Mais la question de leur influence se pose pour la chronaxie ; avec 
les excitabilites rapides, nous sommes amenes a raisonner sur une 
fermeture de circuit durant quelques dix-milliemes de seconde, en 
admettant que le courant prenne sa pleine yaleur en un temps negli- 
geable ; c’est-a-dire que le retard deyrait etre au-dessous du cent-mil- 
lieme de seconde.

On n’arrive probablement jamais a ce resultat, ainsi qu’il ressort 
de diyerses constatations expliquees dans la deuxienie partie de cet 
ouyrage. Aucun circuit n’est totalement exempt de self-induction ; 
celle-ci existe dans un conducteur rectiligne ; a plus forte raison, 
dans un circuit, c’est-a-dire un conducteur ferme en cercie. Tout 
circuit possede aussi une capacite qui contribue au retard. A vrai 
dire, 1’etude svstematique et precise de ces causes de retard n’a pas 
ete faite dans les conditions de nos circuits. Les precautions que j’in- 
dique sont peut-etre exagerees ; provisoirement, il est prudent de 
restreindre autant que possible la self et la capacite, en eyitant tout 
enroulement de fil, et en reduisant au minimum les surfaces des con- 
ducteurs.

Cette condition est genante pour la question des resistances ; cette

(1) L’etablissement est de formę exponentiellc ; appelant L le coefficient de self-induction, R^ 
la resistance ohmique, V, le yoltage, t, le temps compte depuis la fermeture du circuit, l’inten- 
site instantanee i s’exprime ainsi :

Le rapport L/R constitue une'constante de temps qui joue ici le meme role que le produit 
RC lorsqu’il y a en deriyation une capacite C dont nous avons etudie les effets au chapitre vii. 
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question est une de celles qui laissent a desirer. Nous ayons besoin 
de grandes resistances se comptant par milliers et dizaines de milliers 
d’ohms. 11 serait bon, comme toujours, que ces resistances soient 
stables dans le temps et yarient aussi peu que possible avec la tempe­
raturę. On trouye de telles resistances dans le commerce, mais elles 
sont construites de fils metalliques fins et longs ; ceux-ci sont forcement 
roules en spirales sur des bobines. S’ils sont roules en spirale simple, 
alors nous retrouyons la self-induction ; pour eviter ce phenomene 
on a reeours souvent a 1’enroulement bifdaire, c’est-a-dire qu’on 
double le lii sur lui-meme en le repliant en son milieu ; la bobinę com- 
prend alors, par rapport au sens siu courant, deux helices inyerses 
Fune de 1’autre et annulant reciproqueTnent leur induction ; mais 
cet arrangement produit une capaeite. J’ai toujours tenu en suspicion 
ces boites de resistances et je les ai totalement ecartees de mes circuits.. 
Cette proscription absolue est peut-etre exageree comme je l’ai dit ; 
mais avant de reyenir a ces instruments, il faudrait preciser les limites 
de tolerance admissibles.

On peut utiliser des resistances liquides ; les solutions ont une 
resistance specifique d’un ordre beaucoup plus eleve que les metaux. 
Un tubę fin, rempli d’une solution peu concentree de sulfate de zinc 
ou de cuiyre, fournira une resistance considerable sur une longueur 
d’un metre ; en amenant le courant a la solution par une electrode. 
du meme metal que le sel, on n’aura pas de polarisation genante, 
surtout si on place le tubę yerticalement, avec 1’anode en haut. On 
peut facilement, de cette maniere, se construire soi-meme toutes les 
resistances que l’on veut en yariant la section, la longueur ou la con- 
centration de la colonne liquide. Ce dispositif a l’mconvenient d’etre 
assez encombrant et peu transportable ; en outre, comme il est dilli- 
cile d’obtenir des realisations parfaitement etanches, il n’est pas tres 
durable ; les fuites et l’evaporation obligent generalement a le refaire 
au bout de quelque temps.

A mon laboratoire, nous nous sommes surtout seryis de crayons- 
a minę artificielle (crayons Conte), suiyant les conseils donnes par 
G. W eiss. II s’agit d’une pftte dans laquelle est incorporee de la poudre 
tres fine de cliarbon ; le petit cylindre d’une yingtaine de centimetres 
de long et de quelques millimetres de diametre qui constitue un crayon 
presente, suiyant les hasards de sa fabrication, une resistance qui 
peut yarier de la centaine d’ohms a la centaine de milliers d’ohms 
et dayantage ; aucun indice ne permet d’avance de preyoir cette 
resistance ; il faut la mesurer. Dans un lot on cherche donc, en les 
essayant, les specimens qui presentent les grandeurs de resistance 
dont on a besoin.

Pour ce premier essai, on se contente de tailler le crayon par les 
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deux bouts et de rouler un petit cable de cuiyre souple autour de la 
minę debarrassee du bois. Mais un tel contact est incertain. Suiyant 
un tour de main indiąue par Weiss, on recouvre les deux extremites 
de la minę d’une couche de cuivre par electrolyse d’une solution de 
sulfate de cuiyre et on retablit sur ce cuiyre le contact en 1’assurant 
par un point de soudure. La resistance du crayon a d’ailleurs en generał 
varie sensiblement au eours de cette operation galvanoplastique ; 
il faut la mesurer de nouyeau.

Si la resistance trouvee est plus grandę que ce que l’on desire, il 
est inutile de chercher a la regler en raccourcissant le crayon ; car 
elle ne yariera nullement en proportion inyerse de la longueur ; 
cette resistance est localisee surtout en un ou plusieurs points sin- 
guliers. On realise les yaleurs dont on a besoin par la combinaison, 
en parallele ou en serie, des ressources fournies par le hasard. II faut 
sauoir encore que la yaleur de la resistance est sujette a varier avec 
le temps et doit etre yerifiee souvent. De plus, la temperaturę a sur 
elle une influence importante.

Malgre son caractere empirique et son danger d’infidelite, cette 
instrumentation offre de grandes commodites ; elle n’a ni self ni 
capacite appreciable; elle ne coute guere qu’un pen de travail; et 
une boite a cigares, dans laquelle on a rangę dans de la ouate une 
serie de ces resistances reliees a des bornes isolees sur le couvercle, 
est capable de rendre de grands seryices.

Les resistances en carborundum fabriquees par l’industrie sont 
encore moins fideles que les crayons Conte, sans offrir aucun avantage, 
etant donnę, les tres faibles intensites qui nous sont necessaires.

Soit pour les colonnes licptides, soit pour les crayons, il faut que 
le physiologiste ait le moyen de mesurer des resistances ; d’ailleurs, 
il arriye aussi qu’on ait besoin de mesurer la resistance d’une prepa­
ration, d’un nerf ou d’un muscle, entre les electrodes memes servant 
a l’exeitation. Pour ce dernier cas, la methode de'KoHLRAU8CH, qui 
est maintenant courante dans les laboratoires de physiologie en 
vue de la mesure de la conductivite specifique des solutions, est la 
seule qui conyienne. Elle s’appliquera sans difficulte aux crayons 
et aux colonnes liquides. Pour ces resistances instrumentales, on 
pourrait employer aussi les ohmmetres induslriels que possedent 
tous les electriciens.

La resistance d’un sciatique de Grenouille pris sur une longueur 
d’un centimetre est de cinquante a cent mille ohms ; ce qni d ailleurs 
ne peut pas se traduire en cinq a dix mille ohms par millimetre, la 
resistance transversale, en face de chaque electrode, etant plus grandę 
que la resistance longitudinale. L’etude exacte de ces resistances 
n’a pas ete faite, a ma connaissance. J’indique seulement ici 1 ordre 
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de grandeur qu’il faut faire entrer dans certains raisonnements tech 
niques.

La resistance d’un gastrocnemien de Grenouille entre deux fils 
d’argent piqu.es dans le muscle et distants d’un centimetre est d’envi- 
ron trois mille ohms.

Pour exciter un sciatique de Grenouille, en obseryant le seuil sur 
le gastrocnemien, il y a a la rheobase, entre les electrodes, une diffe­
rence de potentiel de 1’ordre du dixieme de volt, de 2 ou 3 centiemes 
seulement avec une electrode tres fine ; pour l’excitation directe 
du muscle, il faut quelques dixiemes de volt. 11 est avantageux a 

diyers points*de vue de manier des vol- 
tages plus grands. Pour le muscle il suffira 
d’avoir en serie avec la preparation quel- 
ques milliers d’ohms ; 10.000 parexemple, 
electrodes comprises s’il y a lieu, triple- 
ront le yoltage liminaire ; ces memes 
resistances ajoutees a la resistance que 
le nerf presente par lui-meme n’en chan- 
geraient pas 1’ordre de grandeur ; il fau- 
drail y ajouter des centaines de mille 
ohms. Dans certains cas, cette derniere 
combinaison est ayantageuse. Mais la 
plupart du temps, il est commode d’avoir 
des yoltages du menie ordre pour l’exci- 
tation directe et pour ł’excitation indi- 
recte. Pour cela il faut shunter le nerf, 
c’est-a-dire constituer avec des resistances 

complet derive du reducteur de potentiel,instrumentales un circuit
et mettre le nerf avec ses electrodes en deriyation sur une fraction 
du second circuit ; le nerf alors n’est soumis qu’a un yoltage propor- 
tionnel a cette fraction.

On emploie couramment, a mon laboratoire, des shunts constitues 
d’avance, avec des resistances en crayons Conte et un interrupteur ; 
ces shunts ont ete conęus specialement pour la determination de la 
chronaxie par les decharges de condensateurs, suiyant un prodede 
que nous yerrons plus loin ; mais ils se sont montres si commodes 
qu’on en fait un usage generał.

Voici le principe du shunt (fig. 63).
Soit P la source (batterie d’accumulateurs), AB, le reducteur de 

potentiel ; le circuit d’excitation y est deriye de a en a' pour aller, a 
travers la resistance R, aux electrodes E et E' ; c’est la preparation 
qui fermera le circuit entre E et E'. Si cette preparation est le muscle, 
supposant qu’on ait pris R d’une yaleur de 7.000 ohms, le muscle

piqu.es
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faisant 3.000 ohms, nous aurons entre E et E' une difference de poten­
tiel egale aux 3/10e de la difference de potentiel prise entre a et a'. 
Si c’est le nerf, faisant par hypothese 70.000 ohms, la fraction sera 
presque egale a 1’unite (70: 77 = 0,91). Ayons, dans la position indi- 
quee par la figurę, entre /> et b', une resistance rde 3.000 ohms ; l’inter- 
rupteur c etant ouvert pour le cas du muscle, cette resistance ne 
comptait pas ; mais pour le nerf, fermons cet interrupteur ; le courant 
passe alors presque tout entier par r en ne derivant par le nerf entre 
E et E' qu’une fraction de son intensite (ici 4 centiemes environ) 

Fig. 64 Fig. 65

as.sez petite pour ne compter que tres peu dans la distribution du 
potentiel ; nous aurons donc, entre les extremites de cette resistance 
r, et par consequent entre les electrodes si nous negligeons la resistance 
de celles-ci, sensiblement la meme difference de potentiel qu’avec le 
muscle faisant egalement 3.000 ohms (1). Comme il peut etre com- 
mode d’avoir une resistance totale du circuit plus grandę, soit 20.000 
ohms laissant alors entre les electrodes une fraction de potentiel deux 
fois plus petite, on a ajoute a 1’instrumentation une resistance de 
10.000 ohms qui, par le jeu d’un interrupteur, peut, entre a' et b', 
remplacer la connexion directe. Le schema de 1’instrument est alors 
celui de la figurę 64 ; la realisation est representee dans la figurę 65.

(1) Le calcul exact est lesuivant: dans les deux circuits en deriyation l’un sur 1’autre, les con- 
ductances (inverses des resistances), s’ajoutent : la conductance du double circuit est donc en 
milliers d’ohms 1/3 + 1/70, soit, en reduisant au meme denominateur, 73/210 ; sa resistance 
est l’inverse, 210/73 = 2,87 (2870 ohms.). Par rapport au potentiel pris entre a et a', on a 
alors, aux extremites de ce double circuit, 2870/9870 — 0. 29 en chiffre rond, au lieu de 0,3. 
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La fiche ac' etant en place, et dc ouvert, on a la disposition de la 
figurę 63 mettant 7.000 ohms en serie avec le muscle ; en posant la fiche 
dc, on introduit le shunt de 3.000 pour exciter le nerf; en enleyant 
la fiche dc', on ajoute 10.000 ohms en serie.

128. Precautions relatives a la preparation physiologique. Du 
cóte de 1’objet excitable, la grandę preoccupation des physiolo- 
gistes, pendant longtemps, a ete de savoir si l’excitation tombait 
sur le nerf ou sur le muscle (etant entendu que nous ne considerons 
pour le moment que des reponses consistant en une contraction). 
La plupart du temps, la question etait inextricable ; nous savons 
aujourd’hui qu’elle n’a pas de sens, puisque le nerf et le muscle ont 
menie chronaxie, au moins pour les nerfs qui fournissent une reponse 
a une excitation isolee, ce qui est le cas ou nous nous sonunes limites 
dans le present ouvrage.

La loi de Fisochronisme se yerifie parfaitement en physiologie 
comparee, dans tous les cas ou j’ai pu exciter separement le nerf et le 
muscle, par exemple chez 1’Escargot, chez l'Eerevisse, chezla Sangsue. 
U n’y a donc pas lieu de se preoccuper d’aulre chose que de la region 
sur laquelle porte la catode ; la chronaxie qu’on trouyera se rapporte 
a la substance qui se contracte sous la catode.

Dans bien des cas il est avantageux d’operer suiyant le procede 
denomme inexactement « excitation unipolaire » ; c’est-a-dire que 
Fon place une electrode large en contact, soit avec le muscle que 
l’on interroge, soit avec un autre organe de Fanimal etablissant un 
contact mediat, par exemple, sur la Grenouille, une petite plaque 
d’argenl misę dans la bouche ; cette large electrode sera reliee au 
póle + et on aura une electrode fine pour seryir de catode. II parait 
neanmoins interessant de choisir la position relatiye des deux elec- 
trodes de telle sorte que les lignes de courant soient a peu pres longi- 
tudinales par rapport aux fibres musculaires.

Certaines preparations presentent le phenomene dii : de Finyersion 
polaire ; c’est-a-dire que c’est 1’anode qui est le póle excitant a la 
fermeture. Dans ce cas, la chronaxie obtenue est celle de la region 
anodique et il peut y avoir lieu d’en tenir compte, si la preparation 
est heterogene. Dans tous les cas, il est necessaire d’observer un 
tres petit seuil ; ce seuil est generalement localise a F electrode exci- 
tante ; alors il importe peu que celle-ci soit 1’anode ou la catode.

Quand on opere sur un nerf prealablement disseque en obseryanl 
une reponse par le muscle, il faut operer en coiwant descendant, 
c’est-a-dire avec la catode du cóte du muscle, pour se mettre a 1’abri 
des perturbations possibles par la polarisation anodique si l’influx 
nerveux deyait trayerser cette polarisation.
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Qu’il s’agisse d’un nerf ou d’un muscle la dissection provoque 
generalement des troubles a la suitę desquels l’excitabilite est pendant 
un certain temps en variation continue : il ne faut pas faire de mesure 
immediatement apres la dissection ; pour le nerf, la region voisine 
de la section ne reprendra jamais son excitabilite normale : il faut 
disposerd’un segment de nerf assez long pour placer la catode a bonne 
distanee dc cette region.

La temperaturę a sur la chronaxie une grosse influence qui a ete bien 
etudiee. Pour un abaissemenl de 10°, au voisinage de la temperaturę 
ordinaire, la chronaxie est multipliee par 1,7 ; par exemple en passant 
de 20° a 10°. II est par consequent necessaire de noter la temperaturę 
de cliaque experienęe, de faęon a pouvoir faire une correction lors- 
qu’on voudra comparer entre elles diverses experiences.

Un phenomene moins connu et qui souvent risque d’introduire 
des perturbations, c’est 1’influence des temperatures anterieures. 
Une Grenouille prise en hiver dans un aquarium exterieur au voi- 
sinage de 0 et ramenee dans le Laboratoire a la temperaturę ambiante 
depuis un petit nombre d’heures, presente une chronaxie anorma- 
lement petite. Les poecilothermes qui doivent servir aux recherches 
doivent donc etre conservees en permanence a peu pres a la tempe­
raturę de I’experience. D’ailleurs sans parler meme de 1’influence 
speciale du froid hivernal, il est necessaire que l’equilibre de tempe­
raturę soit realise entre les diverses parties de la preparation et les 
instruments ; pour cette raison encore il faut que les animaux a sang 
froid soient mis longtemps d’avance dans la piece ou l’on operera.

Avec les animaux a sang chaud, le danger, c’est le refroidissement 
des parties qu’on excite, par exemple un nerf isole : il faut prendre 
toutes les precautions possibles a cet egard. La meilleure consiste 
a loger les electrodes dans un etui isolant au point de vue electrique, 
a y amener le courant par des fils egalement isoles, et, apres avoir 
dispose le nerf sur ces electrodes, a replacer le tout dans la profon- 
deur des tissus en refermant les plans musculaires et la peau au moyen 
de quelques pinces ; de cette faęon le nerf sera maintenu a la tempe­
raturę de 1’animal, temperatqre qu’il faudra encore contróler au 
moren d’un thermometre ayant son reservoir au yoisinage de Felec- 
trode et sa ligę apparente au dehors de l’ouverture cutanee. Dans 
ce dispositif le nerf sera en meme temps parfaitement protege de la 
dessiccation, qui est le mecanisme d’alteration le plus a redouter sur 
toutes les preparations.

Ił faut avoir grand soin d’eviter cette dessiccation autant que 
possible en etablissanl autour du nerf et en generał de la preparation 
qu’on etudie une chambre etanche d’un aussi petit yolume que pos­
sible. Dans bien des cas, on sera amene a mouiller prealablement 
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le nerf au moyen d’un liquide physiologique, le sang meme de 1’animal 
quand on le pourra, sinon une solution minerale soigneusement com- 
posee de faęon a etre inoffensiye. Pour la Grenouille, on a des formules 
classiques de tels liquides ; en premiere approximation ces memes 
liquides peuvent seryir pour les Inyertebres tels que la Sangsue, 
1’Escargot ou l’Ecrevisse. Mais si Fon veut faire une serie d’experiences 
precises sur ces inyertebres, il faut leur constituer dans chaque cas 
leur serum physiologique, yariant de l’un a 1’autre au moins par le A. 
Pour les Inyertebres marins, l’eau de mer est un serum physiolo- 
gique parfait.

Une petite couche de ce liquide restant adherente a la peripherie 
de la preparation constitue une deriyation electrique entre les elec­
trodes ; cette deriyation ne change pas la chronaxie, mais elle change 
la rheobase. Ceci n’a aucune importance si les conditions restent 
constantes, si la rheobase ne change pas. Lorsqu’on a du remouiller 
une preparalion menaęant de se dessecher, il faut ensuite eponger 
l’exces de liquide qui s’ecoulerail lentement et donnerait une Yaria­
tion continuelle de rheobase, rendant toute mesure de chronaxie 
impossible. II est d’ailleurs necessaire, en these generale, d’encadrer 
toujours une mesure de chronaxie entre deux mesures de rheobase 
pour s’assurer que celle-ci n’a pas change : ce contróle est particu- 
lierement necessaire lorsque l’on yient de pratiquer une interyention 
quelconque sur la preparation.

129. Les rhćotomes. Pendule de Helmholtz. II s’agit main- 
tenant d’appliquer aux circuits d’excitation definis comme nous 
yenons de voir des forces electromotrices reglables par notre reduc­
teur de potentiel pendant des durees limitees, de faęon a obtenir, 
pendant ces durees, des passages de courant constant. Tous les cir­
cuits etant sans self ni capacite on pourrait, theoriquement, inter- 
rompre en un point quelconque et faire les fermetures de duree 
limitee en ce point. II est plus sur de fermer prealablęment le circuit 
du reducteur de potentiel ; il vaut meme mieux alors, quoiqńe cela 
represente de 1’electricite depensee en pure perte, laisser passer dans 
ce reducteur le courant en permanence pendant toute une serie 
d’essais ; il a le temps ainsi de prendre son regime thermique. C’esl 
sur le circuit derive, ouvert en permanence, que nous ferons les 
fermetures limitees.

Pour la rheobase, pas grandę difficulte. II nous faut une fermeture 
nette ; mais les progres de nos connaissances nous ont, a l’inverse 
de ce qui se passe d’ordinaire, rendus moins difliciles la-dessus que 
nous ne 1’etions a priori il y a yingt ans. Un petit retard a 1’etablis- 
sement serait sans importance, et un petit rebondissement du contact 
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pourrait egalement etre considere comme negligeable. On peut tres 
bien employer des instruments tres ordinaires, comme la clef de Morse 
des telegraphistes. Un gros fil metallique plongeant dans du mercure 
fait un excellent contact, surtout si c’est un metal qui s’amalgame 
a sa surface.

Le temps de la fermeture doit etre, en principe, superieur a dix fois 
la chronaxie.

Pour les nerfs et les muscles rapides, cette duree est de quelques 
milliemes de seconde ; en operant a la main, fermant et ouvrant 
aussi vite que Fon pourra, on sera toujours bien au dela de la duree 
necessaire, les fermetures ainsi realisees atteignant au moins un 
dixieme de seconde. Cet exces de duree ne fausse pas le chiffre ; mais 
il a tout de nieme un inconvenient, surtout avec des essais inevi- 
tables depassant le seuil ; il cree des perturbations durables dans les 
tissus. Lorsqu’on veut avoir des experiences tout a fait precises, 
la rheobase devra aussi etre prise avec un appareil realisąnt un passage 
de courant plus limite.

Pour les excitabilites lentes, le passage du courant devra etre 
patiemment prolonge ; avec un muscle lisse il peut etre necessaire 
de depasser dix secondes ; mais alors on se trouve dans des durees 
que nous contrólons directement par nos sens et il est facile de savoir 
si nous avons bien atteint la duree pour laquelle le voltage liminaire 
est minimum. Pour ces excitabilites tres lentes, la chronaxie peut 
etre, au moins approximativement, determinee par des fermetures 
a la main comme faisait Engelmann en se guidant sur les battements 
d’un metronome donnant le quart de seconde. Pour avoir une chro- 
naxie precise, menie dans ces cas, il faut avoir un appareil mecanique 
operant avec un intervalle parfaitement limite et reglable la fer­
meture et l’ouverture du circuit : un appareil de ce genre s’appelle 
rheotome. Le rheotome est absolument necessaire pour toutes les 
chronaxies plus petites et il devient tres difficile d’avoir un rheotome 
fonctionnant convenablement pour les durees tres petites qui sont 
les chronaxies des nerfs et muscles rapides. Nous allons passer en 
revue divers appareils qui peuvtnt etre employes dans ce but.

Le plus ancien est le pendule de Helmholtz qui a ete tres frequem- 
ment employe et qui peut rendre de bons services dans beaucoup de 
cas. C’est un pendule oscillant sur un axe horizontal, avec une masse 
inferieure formee d’une lourde barre d’pcier bien dressee parallelement 
a l’axe ; cette barre vient frapper, vers le bas de sa course, c’est-a-dire 
au moment de la vitesse maxima du pendule, deux declics dont l’un 
peut etre decale par rapport a 1’autre au moyen d’une vis micro- 
metrique ; chacun de ces deux declics est constitue de telle sorte 
que le premier mouvement qu’il execute separe deux pieces metal- 

l’excitabilite en fonction du temps 20
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liques formant contact isole et par conseąuent peut ouvrir ainsi un 
circuit ; ensuite une piece sollicitee par un'ressort et liberee par le 
declic yient fermer un autre contact ; on peut donc operer soit entre 
une fermeture et une ouyerture de circuit, soit entre deux ouvertures.

La duree de passage de courant ainsi determinee ne peut etre fixee 
que par une mesure directe ; pour les temps courts la seule mesure 
possible est la mesure physique par la quantite d’electricite, mesuree 
au galyanometre balistique, que debite dans cet interyalle de temps 
un courant dbntensite connue. Cet appareil fonctionne conyenable- 
ment pour les durees pas trop petites ; mais pour les temps tres courts 
obtenus par un decalage tres faible des deux declics, la precision des 
vis micrometriques est illusoire, du moins sur les realisations que 
j’ai eu 1’occasion d’examiner ; par contrę, on peut obtenir des durees 
assez grandes en en faisant un pendule compose par addition d’une 
masse mobile au-dessus de l’axe ; la yitesse peut etre ainsi ralentie 
dans une large mesure, mais il ya toujours un etalonnage assez com- 
plique et la lecture des temps ne s’obtient que par comparaison du 
tableau d’etalonnage avec les positions des vis micrometriąues.

130. Rheotome balistiąue de Weiss. — Les durees de passage 
tres courtes n’ont yraiment ete realisees avec precision et surete qu’en 
1901, par Georges Weiss, en prenant comme mobile charge d’ouvrir 
le circuit, une balie de carabine.

Dans Fartillerie il est classicjue de mesurer la yitesse instantanee 
des projectiles en leur faisant couper deux flis metalliques places 
a une distance assez petite par rapport a la yitesse ; un courant 
electrique d’intensite donnee passe dans un galyanometre balistiąue 
pendant l’intervalle de temps qui separe les deux sections et de la 
ąuantite d’electricite ainsi passee on deduit facilement le temps. 
G. Weiss a repris ce dispositif en renyersant 1’application, c’est-a-dire 
qu’avec un projectile de yitesse connue, on fait sur des distances 
reglables entre les fils, des passages de courant bien limites. II 
employait une carabine a acide carboniąue liquide reglee de telle sorte 
que la yitesse initiale de la balie etait de 125 metres a la seconde ; 
en un millieme de seconde, il y ayait donc douze centimetres et demi 
de parcourus : le millieme de seconde deyient ainsi une grandeur 
tout a fait accessible a nos sens et tres facile a subdiyiser.

J’ai construit une replique de 1’appareil de Weiss en prenant 
comme arme un pistolet raye de six millimetres a cartouches de 
fulminate, et j’ai trouye que les munitions du commerce, pouryu 
qu’on prenne la premiere cjualite dite de precision, fournissent des 
yitesses tres suffisamment constantes, plus grandes d’ailleurs que 
Celles de Weiss, 25 a 27 centimetres par un millieme de seconde 
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Cet appareil a ete tres largement employe depuis plus de vingt ans 
a mon laboratoire soit par moi-meme, soit par divers collaborateurs 
et nous y avons encore recours de temps en temps. On y a brule cer- 
tainement plus de 10.000 cartouches et un premier pistolet a du etre 
remplace apres usure : c’est dire qu’il nous a rendu de nombreux ser- 
vices. Cet appareil a encore l’avantage qu’il peut etre constitue a 
relativement peu de frais dans un atelier de laboratoire. Je vais donner 
quelques indications sur cette construction :

II faut d’abord avoir une base bien ferme et inflexible, longue

d’au moins un metre cinquante ; cette base peut etre constituee soit 
par une assez forte piece de bois contre-plaque, soit par'une petite 
poutre en fer a double T. (fig. 66, TT'.) Le pistolet F est fixe tres 
solidement a une extremite par sa crosse et son canon ; a 1’autre 
extremite, on place une boite B pour arreter les balles et leurs eclats ; 
cette boite sera constituee en tóle d’acier assez forte, trempee, au 
moins pour le fond qui reęoit directement les balles, mais trempee 
pas trop dur; il est avantageux de la remplir de paille de fer. Elle 
sera close de toute part avec seulement un orifice d’un a deux cen- 
timetres de diametre dans sa face tournee du cóte du pistolet pour 
laisser entrer les balles ; le couvercle sera amovible pour permettre 
apres un certain temps d’usage l’enlevement du plomb qui tend a 
1’engorger. Deux petites equerres, cet c',-de laitonrigide, sont montees 
face a face a deux ou trois centimetres l’une de 1’autre, sur une base 
isolante devant la bouche du pistolet, a une distance d’environ 10 cen­
timetres. Deux equerres semblablej, a et a', sont montees sur un bloc 
isolant G pouvant glisser sur la poutre TT' ; elles portent chacune 
sur sa face externe une borne a travers laquelle peut coulisser une 



308 MESURE DE l’eXCITABII.ITE

tringle de cuivre fixee par ses extrómites, pour l’un des cótes, a c et 
a une borne isolee h pres de la boite a balles ; de 1’autre cóte, a deux 
bornes isolees h' et h", placees de faęon a assurer la rectitude et le 
parallelisme des tringles. Un metre en bois est fixe lateralement 
sur la poutre TT', son zero au-dessous de cc', de faęon a reperer la 
position reglable de aa'.

Les extremites superieures des equerreś cc', aa' doivent etre elec- 
triquement reliees, paire par paire, au moyen d’un fil metallique 
fin destine & etre coupe par la balie, tendu par consequent perpendicu- 
lairernent sur la trajectoire de celle-ci. Onemploie pour cela du fil de 
laiton ou de cuivre de quelques cCntiemes de millimetre ; ce fil, 
qui se trouve en bobines dans le commerce, est prealablement divise 
en segments de longueur convenable, a chaque bout desquels on 
attache une petite masse metallique quelconque ; ce segment de 
fd peut ainsi, dans le cours de l’experience, etre pose rapidement 
pour remplacer celui qui yient d’etre coupe ; il est automatiquement 
tendu par les petites masses de ses extremites et prend une position 
bien determinee au fond d’un cran taille dans le haut de chaque 
equerre.

Le circuit electrique, partant d’une source de potentiel P, passe 
d’abord par une resistance R, puis, apres un point de bifurcation d 
sur lequel nous allons revenir, par les electrodes ee', eventuellement 
par une nouvelle resistance R', par les equerres aa' et retourne a 
1’autre póle de la source de potentiel. Tel est le circuit d’excitation, 
qui sera interrompu par la rupture du fil aa', mais il faut que le cou­
rant commence a la rupture de 1’autre fd cc'. Celui-ci est, dans ce 
but, dispose en court-circuit. entre le point d et le point a. Quand il 
est en place, il ne passerait aucun courant dans les electrodes si sa 
resistance etait nulle ; sa resistance etant tres petite par rapport a 
R d’une part, a la somme de R' et des electrodes avec la preparation 
d’autre part, le courant qui passe est tres petit, parfaitement negli- 
geable physiologiquement, pourtant legerement sensible physique- 
ment et parfois genant pour des mesures au galvanometre ; pour 
que ce courant soit minimum, sur une somme de resistances donnees, 
il faut que cette somme soit partagee en deux moities egales par le 
point d ; c’est-a-dire que R doit etre egal a la somme R'-|- E (E, somme 
des resistances des electrodes et de la preparation).

La boite de shunt decrite § 127 convient pour ce circuit si on eta- 
blit les connexions de la faęon suivante : b' de la boite a un póle de 
la pile (ou mieux du reducteur de potentiel non represente dans la 
figurę 66) ; la borne a' devient le point d de notre figurę ; de la par- 
tiront d’une part un fd pour la borne c' de 1’appareil balistique (con- 
nexion dc'), d’autre part un fd aliant a une electrode ; 1’autre elec- 



TECHNIQUE INSTRUMENTALE 309

trode sera reliee a la borne b de la boite, et enfin, la borne a de la boite 
a la borne h' de 1’appareil balistique. Sur la boite, on ne mettra jamais 
de fiche en dc' ; on laissera dc ouvert pour exciter un muscle, et on 
mettra la fiche en dc s’il s’agit d’un nerf qui se trouvera ainsi shunte 
par r. Dans un cas, comme dans 1’autre, nous aurons sensiblement 
R - R' -f- E — 10.000 ohms. Sous une force electromotrice u, le 
court circuit etant ouvert, on aura dans la preparation un courant de

----------: le court circuit etant en place, si nous lui attribuons une 20.000 1

resistance de un ohm, le courant sera de ■ qqq)2’ so*1 c*n(l m’^e 

fois plus faible. Or, avec un circuit bien etabli et des equerres cc' bien 
decapees au fond du cran par un coup de papier emeri, la resistance 
du court-circuit sera de moins d’un ohm, et le courant prealable 
reduit dans la mSme proportion.

Aussitót le fil cc' coupe par la balie, le courant prend sa pleine 
yaleur a travers la preparation ; ce debut par rupture vive donnę 
des garanties de nettete superieures a celles d’aucun etablissement 
de contact ; c’est une condition a generaliser. quel que soit le reste 
du dispositif, toutes les fois qu’il s’agit de durees de passage extre- 
mement courtes.

Pour mesurer la rheobase exactement dans les memes conditions 
de debut, il est bon ici d’employer aussi le pistolet ; si le maximum 
d’ecartement realisable entre aa' et cc' n’est pas suffisant, il n’y a 
qu’a placer le second fd non entre a et a', mais entre h et h', en dessous 
de la trajectoire de la balie. Aussi rapidement que possible apres 
la rupture de cc' par la balie, interrompre le circuit a la main, soit par 
rupture de hh', soit mieux, par ouyerture d’une ciel placee au point 
le plus commode du circuit.

Avec les munitions dont j’ai parle et les dimensions que j’ai indi- 
quees, 1’appareil permet de mesurer des chronaxies au-dessous de 3 a, 
en descendant jusqu’a <1.2 <5; cette derniere duree correspond a une 
distance de cinq centimetres ; on pourrait preyoir un intervalle encore 
moitie moindre (en plaęant les equerres aa' au hord a droite du 
bloc G), soit une duree de passage de 0,1 ; la mesure physiologique 
dans ce cas est, a mon avis, une precision illusoire ; mais quelques 
dixiemes de o peuyent reellement etre manipules avec surete. Pour 
de telles durees le rheotome balistique de Weiss est precieux, parfois 
necessaire.

131. Pendule de Keith Lucas. — Keith Lucas, en 1907, a cons- 
truit specialement pour des recherches comme les nótres un pendule 
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qui est un bon instrument, et qui est employe avec faveur dans divers 
laboratoires ; je l’ai moi-meme utilise avec ayantage il y a une quin- 
zaine d’annees dans mon propre laboratoire et il y rend encore des 
seryices.

Le defaut du pendule de Heimholtz classique, c’est sa trop faible

Fig. 67

yitesse, qui oblige a compter sur des decalages si petits entre les deux 
declics que les defauts et l’usure des vis micrometriques introduisent 
dans la mesure du temps des erreurs relatiyes enormes. K. Lucas a 
imagine de prendre un pendule tres court, par consequent a oscillation 
rapide, mais'de le prolonger au dela de sa masse principale B par 
un bras relatiyement leger A ; l’extremite de ce bras est animee alors 
d’une yitesse lineaire beaucoup plus grandę que le pendule classique ; 
ce bras, en passant, ouvre successiyement deux declics, le debut de 
passage de courant se faisant toujours par ouyerture de court-circuit 
comme dans le dispositif de Weiss ; le premier declic E est fixe vers 
le point bas du pendule, 1’autre F est porte par un limbę circulaire 
mobile autour de l’axe du pendule, gradue en degres et fixe dans la 
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position choisie par 1’ecrou IL On etalonne physicpiement la yaleur 
en temps de cette graduation pour chąque instrument. Dans la region 
de la plus grandę yitesse, le mień parcourt a peu pres l°20' en 1 c; 
sur une circonference d’environ un metre cinquante, le millieme de 
seconde occupe donc un arc de cinq millimetres ; c’est une grandeur 
facile a diviser et le a pourrait theoriquement l’etre finement en lisant 
la position du limbę mobile sur le yernier K que porte 1’appareil. On 
tomberait, je crois, sur une precision illusoire si on cherchait a manier 
ainsi le dix millieme de seconde, en raisondes deformationsauxquelles

Fig. 68

sont sujets les declics. On peut admettre que cet appareil donnę fide- 
lement les durees depuis un demi-millieme de seconde jusqu’a pres 
d’un dixieme de seconde ; c’est cette gammę etendue pour les mil- 
liemes et centiemes de seconde qui fait sa superiorite sur le rheotome 
balistique. Sur le pendule d’HELMHOLTz il a encore l’avantage d’une 
manipulation plus rapide.

K. Lucas a construit d’autre part un rheotome a ressort, proba- 
blement moins precis, mais moins couteux et moins encombrant, 
qui peut rendre deja beaucoup*de seryices (figurę 68).

132. Chronaximetre. — Fin 1915, cherchant a rendre facile l’appli- 
cation de la chronaximetrie en clinique, a propos des innombrables 
traumatismes nerveux causes par la guerre, j’ai combine un appareil 
de manipulation aussi simple et de lecture aussi claire que possible, 
pouuant s’intercaler sans plus dans toute instałlation d’excitation 
galvanique. Je suis arrive au dispositif suiyant, dont le premier spe- 
cimen, faute d’ouvriers disponibles, a ete realise de mes mains dans 
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1’atelier que Boulitte avait bien voulu mettre a ma disposition ; cette 
premiere realisation a deja fonctionne d’une faęon satisfaisante et 
les realisations ulterieures ne comportent pas de modification con- 
siderable.

Un plateau circulaire horizontal PP' en metal (figurę 69) d’environ 
25 centimetres de diametre, porte & deux centimetres au-dessus de

sa circonference, sur des pieds isolants, un anneau de cuiure gradue 
en centiemes et milliemes de seconde.

En face du zero est fixe a demeure un contact electrique A. Un 
autre contact B, porte par un bras radia], peut se deplacer a yolonte 
tout le long de l’anneau et s’y fixer par serrage de la vis b.

Dans la tete T d’un axe yertical qui perce le plateau en son centre 
est fixee une forte aiguille d’acier D. Au-dessous du plateau, cet 
axe porte une poulie E calee sur lui et decoupee en formę de develop- 
pante de cercie ; dans la gorge de cette poulie s’enroule un fil solide 
et inextensible, qui, apres passage sur une poulie de renvoi, supporte 
un poids M. Si ce poids descendait avec une yitesse constante, il 
ferait tourner l’axe et 1’aiguille, en raison de la formę de la poulie 
E, avec une yitesse acceleree ; abandonne a la pesanteur, il descend 
lui-meme avec une yitesse acceleree ; par 1’addition de ces deux acce- 
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lerations, la yitesse a la pointę de 1’aiguille atteint au bout d’un tour 
une yitesse lineaire de pres de dix metres par seconde, c’est a dire 
qu’en 1 o, elle parcourt un arc de pres d’un centimetre de longueur.

Les contacts A et B sont ainsi constitues que 1’aiguille D, en passant 
sur eux, abat une came excentrique ; celle-ci flechit et maintient 
en flexion un ressort piat. Par ce mouyement, dans le contact B, 
le ressort, qui est a la masse, vient toucher le pied de la vis b, jusque 
la isolee de la masse, mais en contact avec le cercie C, qui se trouye 
ainsi mis a la masse. Dans le contact A, le ressort, egalement a la 
masse, quitte la dent a, qui est isolee des qu’elle ne touche plus le 
ressort. Par consequent si on l’intercale dans un circuit, un póle au 
cercie C, 1’autre a la dent a, 1’appareil fonctionne comme un interrup- 
teur (figurę 70). Les deux cames etant levees, le circuit est interrompu 
entre B et b ; 1’aiguille passant dans le sens de la fleche abat d’abord 
la came B ; le circuit est 

Fig. 70

ferme par 1’intermediaire 
du plateau pp' ; 1’aiguille 
abat ensuite la came A, et 
rompt le circuit entre le 
ressort A et la dent a. Le
courant passe ainsi durant
le temps que met 1’aiguille a franchir l’intervalle qui separe les deux 
contacts. Apres un certain nombre de tatonnements sur la formę a 
donner aux cames, j’ai obtenu l’arret sur dans la position abaissee ; il 
ne peut etre question de rebondissement ; d’autre part, pour eviter 
1’interposition de rouille, le ressort porte au point de contact un 
petit bouton dargent.

Pour armer 1’appareil il faut : 1° les deux cames restant baissees 
comme elles le sont par le fonctionnement, faire tourner a la main 
1’aiguille en sens inverse du fonctionnement ; a un point donnę, la 
poulie E s’enclenche sur le crochet g, et 1’aiguille reste fixe a son point 
de depart; 2° releyer les deux cames, en ayant soin de releyer B ayant 
A.

Pour le fonctionnement, faire tourner d’un quart de tour le bouton 
molete G ; la. poulie E est liEeree, et le poids M entraine 1’aiguille.

Apres le dernier fonctionnement d’une serie ayoir soin de releyer 
les cames pour abandonner les ressorts au repos.

La graduation ne peut etre qu’empirique ; le calcul a partir de 
la chute librę et du rayon decroissant de la poulie ne donnę pour les 
yitesses angulaires que des limites superieures, au-dessous desquelles 
se tiennent les yitesses reelles, en raison de 1’inertie et des frottements 
(les roulements sont a bille). Cette graduation se fait au galyanometre 
balistique pour un certain nombre de points ; les autres points de 
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Fechelle s’obtiennent par interpolation graphique. J’ai inscrit la 
graduation sur le cercie en fractions de seconde; je tenais beaueoup, 
en vue de l’usage medical, que la chronaxie put etre directement 
lue sur 1’appąreil. Je m’en suis bien trouve meme pour 1’usage physio- 
logique. J’ai au laboratoire deux appareils, construits cette fois de 
main d’ouvrier d’apres mon modele ; ils ont servi a d’innombrables

Fig. 71

experiences par une douzaine et plus de chercheurs ; ils restent fideles. 
pourvu qu’on n’oublie pas le graissage (specialement des axes des 
cames) comme pour n’importe quelle mecanique.

J’avais appele cet appareil : chronaxim.et.re clinique en raison de 
1’usage en vue duquel je l’avais combine, mais il s’est montre precieux 
au laboratoire ; il est bien plus commode que le pendule de Keith 
Lucas, notamment on peut operer seul faisant a la fois la manceuvre 
de 1’appareil et l’observation du seuil, ce qui est a peu pres impossible 
avec le pendule de Lucas ; d’autre part, il est moins encombrant 
et moins fragile que ce dernier qui a parfois des rates d’accrochage 
prenant les declics a rebours et les faussant ; le chronaximetre peut 
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etre mis dans toutes les mains ; mes deux exemplaires ont resiste 
a un service de pres de dix ans. Debutant par une fermeture, il n’exige 
pas double systeme de resistance. Comme ses temps courts se super- 
posent aux temps longs du rheotome de We>ss qui, aussi bien, res- 
terait necessaire a cóte du pendule de Lucas, c’est le chronaximetre et 
le pistolet qui sont nos appareils les plus usuels quand nous. voulons 
employer des rheotomes.

Jusqu’ici, le chronaximetre avait le defaut de descendre a peine 
jusqu’au millieme de seconde comme brievete de passage bien regle; 
un perfectionnement recent lui permet de descendre jusqu’au quart 
de millieme de seconde (voir § 138) ce qui suffit a la plupart des 
besoins, au laboratoire comme a la clinique (1).

(1) Strohl (1924) a realise, sous le nom (Tegersimetre un rheotome specialement destine 
a 1’electrodiagnostic. Cet appareil est seduisant par sa formę compacte et sa simplicite de ma- 
noeuvre. Je ne puis rien dire de sa fidelite.



CHAPITRE XIV

Mesures par les condensateurs; chronaximetrie cliniąue

133. Les condensateurs ; charge et decharge. — Pour le plus 
grand nombre des recherches et notamment quand il s’agit d’etu- 
dier sur le nerf ou sur le muscle strie de la Grenouille l’action d’un 

poison, d’une solution salinę, de la tem­
peraturę. etc., nous nous servons des 
condensateurs. Pour les petites chrona- 
xies, cette instrumentation 1’emporte de 
beaucoup en commodite sur le rheotome 
et elle est susceptible de fournir a peu 
pres les memes indications.

La valeur de cette technique depend 
entierement de la qualite des conden­

sateurs, comme un dosage volumetrique depend de la qualite des 
burettes graduees. II faut avoir, en condensateurs de precision au 
mica, les capacites d’u.n millieme au dixieme de microfarad. Les 
constructeurs livrent generalement le jen suivant :

1 capacite de 1 millieme 1 capacite de 1 centieme
2 — 2 — 2—2 —
1— 5— 1 — 4 —

La combinaison par fiches permet d’obtenir toutes les capacites, 
par milliemes entre 1 et 110 milliemes.

II est avantageux d’avoir la meme serie prolongee dans les dixiemes 
(1, 2, 2, 5 dixiemes), ce qui donnę alors un microfarad et ses subdivi- 
sions par milliemes. Mais on realisera generalement une economie 
assez serieuse en gardant une precision suffisante, si I’on prend, pour 
les dixiemes, un eondensateur dit industriel (a papier parafinę au 
lieu de mica) (figurę 74) d’un microfarad a section 0,1, 0,2, 0,2, 0,5 (1).

(1) II serait absurde de combiner des milliemes de precision avec des dixiemes approxima- 
tifs, mais nous n’avons besoin que de deux chiffres significatifs, dans nos mesures ; on peut donc
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Enfin, a un degre de precision encore moindre, on trouye chez tous 
les electriciens des capacites plus grandes, utilisees par exeinple avec 
les telephones. Un modele usuel donnę deux microfarads (sans
subdiyision) avec des dimensions 
d’environ 10x5x5 centimetres; 
il est utile d’en posseder deus 
esemplaires, qu’on munira de 
bornes qui faciliteront leur emploi 
(figurę 75). II en existe de meme 
capacite electrique sous un beau- Fig. 75
coup plus petit volume, qui peu­
yent aussi seryir sous les memes reseryes. Nous les emploierons 
presque exelusivement comme grandę capacite indefinie, pour la 

mesure de la rheobase ; leur pre­
cision n’a alors aucune importance. 
II vaut mieux neanmoins les veri- 
fier et en choisir quelques bons 
parmi d’autres (ils sont extreme- 
ment bon marche) , on pourra 
eyentuellement s’en seryir pour 
une mesure approchee.

Un condensateur se compose 
theoriquement de deux lames me- 
talliques, dites armatures, placees 
en face ł’une de 1’autre avec inter-

position d’un isolant {dielectriąue). II faut de grandes surfaces pour 
obtenir des capacites notables ; afin d’eviter 1’encombrement, les
condensateurs d u 
commerce sont cons- 
titues par des series 
de lames minces 
(papier d’etain) 
decalees al terna - 
tivement a droite 
et a gauche (figurę 
7,2) ; danschacun 
des systemes droit 
et gauche, les di- 
yerses lames sont en
contact les unes avec les autres,et Fensemble de chaque systeme cons-

legitimement combiner ces dixiemes avec les centiemes de la boite de precision, et lirę une chro- 
naxie par exemple a 0,52 irficrofarad quand meme il y aurait une erreur de plusieurs mil- 
jiemes sur la capacite 0,50.
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titue une armaturę. L’une de ces armatures est connectee avec une barre 
de cuivre saillante sur le couvercle de la boite (barre AR, figures 72 et 
73), 1’autre avec une barrette perpendiculaire a ladite barre. Chacune 
des diverSes series est connectee de meme par une de ses armatures a 
la barre commune AR, par 1’autre, a une barrette particuliere, qui 
porte gravee la valeur de la capaeite.

A 1’etat de repos toutes les barrdttes sont reunies par des fiches a la 
barre AR (a 1’arriere de la boite quand on a celle-ci devant soi avec 
les chiffres dans le bon sens pour la lecture), ce qui met toutes les 
capacites en court-circuit ; c’est-a-dire que les deux armatures com- 
muniquent entre elles a travers une resistance negligeable, et sont 
par consequent au mśme potentiel. La liche, d’une capaeite qui ne 

>

sert pas, soit parce que tout 
1’appareil est au repos, soit 
parce qu’on se sert d’une 
capaeite voisine, doit tou­
jours etre dans cette posi- 
tion, pour eviter certaines 
erreurs.

Pouremployer une capa- 
cite donnee, on enleve la 
fiche correspondante de 
cette position de repos, ce

qui isole Fune de 1’autre les deux armatures de cette capaeite et Fon 
place cette fiche entre la barrette et la barre AV, a Fayant de la boite. 
Si Fon place ainsi 2, 3 fiches, etc., on additionne les capacites corres- 
pondantes. Dans l’exemple represente figurę 73, on a pris une capaeite 
totale de 23 (milliemes de microfarad). Les deux armatures de la 
capaeite complexe ainsi constituee sont representees Fune par la 
barre AR, Fautre par la barre AV. C’est aux bornes dont sont 
munies ces barres que Fon ira prendre les connexions pour 1’emploi.

Le condensateur dit industriel (figurę 74) n’a pas de barre, mais 
des bornes. La borne O est Fhomologue de la barre AR, c’est-a-dire 
communique avec toutes les capacites par une de leurs armatures ; 
les autres armatures yiennent chacune a une borne distincte. Au 
repos, toutes les bornes doivent etre reunies par un fil de cuivre a la 
borne O.

Pour F emploi on enleve le fil de jonction et on prend le contact, 
d’une part avec la borne O, d’autre part, avec une ou plusieurs des 
autres bornes reunies entre elles. Pour la combinaison avec le conden­
sateur precedent, on reunit la borne O a la barre AR, et les bornes 
des capacites choisies a la barre AV. II est prudent que les bornes qui 
ne seryent pas soient reunies par un fil distinct a la borne O.
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La capacite etant regłee, il faut la charger a un potentiel determine, 
puis la decharger a travers la preparation.

Soit (figurę 76), un eondensateur c (represente conyentionnellement 
par deux traits paralleles figurant les deux armatures, avec une fleche 
oblicjue signifiant capacite reglable). Son armaturę b est en connexion 
avec le reducteur de potentiel, soit en a ; son autre armaturę b' est 
en connexion avec un levier metalliąue o qui peut, en oscillant vers 
la gauche de la figurę, mettre cette armaturę en connexion avec un 
autre point, soit a', du reducteur de potentiel.

Le eondensateur se charge ainsi au voltage aa', une de ses arma­
tures etant au potentiel a, 1’autre au potentiel a'. Le leyier o basculant 
a droite, 1’armature b' est d’abord isolee, puis les deux armatures 
sont mises en communication par 1’intermediaire du circuit d’exci- 
tation qui va de E a E' ; leur difference de potentiel s’egalise par 
cette voie, c’est-a-dire que le eondensateur se decharge a trayers le 
nerf ou le muscle place entre E et E'.

Supposons qu’on yeuille, pour une capacite donnee, determiner 
le yoltage liminaire; la maneeuvre, tres simple, est la suiyante. La 
clef oscillante etant fixee a la position de decharge, on choisit un 
yoltage sur le reducteur de potentiel ; on amene la clef a la position 
de charge, puis, aussitót ou apres un leger temps d’arret, peu importe, 
on la ramene, ou mieux, on la laisse revenir, aussi rapidement que 
possible, a la position de decharge. Si le muscle ne repond pas, on 
prend un yoltage plus eleve, et on recommence ; bref on cherche 
le seuil. Une main sur le reducteur de potentiel et 1’autre sur la clef, 
chaque essai prend a peine plus d’une seconde ; avec les tissus les plus 
rapides, il est bon, pour garder une exeitabilite constante, de mode- 
rer son rythme, et de ne pas faire se succeder les decharges aussi fre- 
quemment qu’on serait tente de le faire.

Quoique cela semble tres simple, il faut apporter beaucoup d’atten- 
tion dans le choix du leyier oscillant. On en trouve diyers modeles 
dans le commerce sous le nom de clef de Morse, ou clef a double 
contact. II faut les choisir et les regler avec soin. Les conditions a 
realiser sont : 1° Communication electrique assuree entre le fil yenant 
du eondensateur et le leyier oscillant (c’est-a-dire autrement que par 
1’intermediaire de pieces frotantes) ; 2° Interyalle de temps tres court 
entre la position de charge et la position de decharge ; 3° Pas de rebon- 
dissement au contact du cóte de la decharge.

Les deux dernieres conditions imposent une faible masse et une 
oscillation de faible amplitudę. II existe generalement un ressort qui 
rappelle le levier sur un des deux contacts : c’est de ce cóte qu’on 
placera la decharge. Les deux contacts sont parfois aux deux bouts 
du leyier ; je me suis trouye mieux en generał des modeles donnant 
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un contact en bas (charge) et un contact en haut appuye par un ressort 
(decharge).

J1 sera inutile de chercher une bonne cle si 1’ensemble du circuil. 
n’est pas convenablement isole (bien entendu, la platine de la cle doit 
etre d’une matiere reellement isolante) ; avec les capacites dont nous 
avons a nous seryir, le temps qui s’ecoule entre la rupture de la con- 
nexion du cóte de la source et* la fermeture du circuit d’excitation 
est suffisant pour laisser perdre une partie importante de la charge, 
s’il y a une fuite, meme legere, dans le condensateur entre ses arma- 
tures, ou, dans une region quelconque entre b'o et n’importe cjuelle 
partie du circuit tenant a b. Mais il n’e%t pas necessaire non plus, etant 
donnę nos faibles voltages, de recourir aux hauts isolements. On veri- 
fiera d’un seul coup l’ensemble de 1’installation, en cherchant a 
diverses reprises un seuil avec de petites differences dans la rapidite 
de manipulation de la clef. On aura toujours un releyement apparent 
du seuil si on manoeuvre cette clef tres lentement, 1’isolement etant 
pratiquement toujours tres imparfait. Mais des differences dans la 
touche, legeres a notre appreciation (elles seront ainsi considerables par 
rapport aux temps qui interessent l’excitation), ne deyront donner que 
de legeres differences de seuil. Le meilleur conlrole sera la determina- 
tion des voltages liminaires pour une demi-douzaine de capacites 
reparties, sinon dans toute la gammę instrumentale, du moins dans 
la zonę ou le seuil de 1’objet interroge varie amplement suiyant la 
capacite (il faut prendre un objet rapide puisque les petites capacites 
surtout sont sujettes a caution). On construit ensuite la courbe des 
ąuantites liminaires, et Fon regarde si cette courbe reproduit bien 
la loi connue, c’est-a-dire approximativement une droite, avec une 
sensible inflexion vers le bas pour les petites capacites (voir § 51).

134. Mesure de la chronaxie par les condensateurs. — La maniere 
dont les decharges de condensateurs peuyent se substituer dans 
nos recherches aux passages limites de courant constant, est 
suffisamment intelligible par la comparaison classique du flux d’elec- 
tricite avec un courant d’eau. Un passage de courant constant, c’est 
l’ouverture d’un robinet sur une conduite en pression ; notre mesure 
resulte de la fermeture du robinet un temps exactement determine 
apres l’ouverture, et la difficulte reside dans le temps tres court qui 
doit separer les deux mouvements. La decharge de condensateur, 
c’est l’ouverture d’un robinet au bas d’un recipient ; nous n’avons 
plus a nous occuper de la fermeture ; quand le recipient sera vide, 
1’ecoulement s’arretera de lui-meme ; comme nous aurons, toute 
chose egale d’ailleurs, des ecoulements plus ou moins prolonges suiyant 
que le recipient aura une plus ou moins grandę capacite, c’est le choix 
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prealable de la capaeite qui nous permettra de regler la duree du 
courant que nous declenchons.

Si Fon veut preciser la duree en cause, la question deyient assez 
difficile ; elle a ete etudiee en detail au chapitre vi. Mais priseau point 
de vue pratique, une fois la notion de chronaxie etablie, elle presente 
une solution tres simple.

La seule condition a realiser est une resistance fixe, connue et sans 
self, pour le circuit de decharge ; dans les termes de notre compa­
raison hydraulique ci-dessus, il ne faut pas avoir affaire tantót a un 
robinet large, et tantót a un robinet etroit ; si nous youlons que la 
duree du courant ne depende que de la capaeite, il faut que 1’ecou- 
lernent se fasse toujours par un meme robinet, franchement ouvert 
d’un seul coup. Le probleme est resolu par le shunt decrit au § 127. 
Nous ayons vu la comment, par la combinaison de resistances instru- 
mentales, les unes en succession (en serie, disent les physiciens) avec 
1’objet excitable, les autres en deriyation, on peut ramener la resis­
tance totale d’un circuit a 10.000, ou a 20.000 ohms, ou a telle yaleur 
qu’on voudra suiyant la constitution du shunt, a une yaleur sensi- 
blement constante et arbitrairement choisie, ce circuit comprenant 
tantót un muscle qui pour sa part fait 3.000 ohms, et tantót un nerf, 
qui en fait de 50.000 a 100.000. Avec de legeres modifications on 
peut appliquer ce disposilif a n’importe quel cas.

Cette resistance etant fixe, la duree de la decharge ne depend que 
de la capaeite, et elle est proportionnelle a la capaeite ; si la resistance 
varie, la capaeite restant fixe, cette duree yarie proportionnellement 
a la resistance. Au total, elle est proportionnelle au produit de la resis­
tance par la capaeite. Ce produit est appele constante de temps de la 
decharge. On ne peut pas exprimer d’une faęon simple la duree de 
la decharge, qui ne se termine pas netteinent a un instant donnę, mais 
finit graduellement d’une faęon insensible, toujours comme l’ecou- 
lement d’un vase qui se vide et qui finit par se yider goutte a goutte. 
Pour nos mesures, il nous suffit de savoir que par rapport a un repere 
quelconque, les durees des diyerses decharges sont entre elles comme 
le produit de la capaeite par la resistance.

Cela pose, yoici comment nous transposerons aux condensateurs 
une mesure de chronaxie. D’abord, determination de la rheobase, 
ou plutót determination, sur le reducteur de potentiel, du yoltage 
rheobasique. J’entends par rheobase identiquement ce que nous 
ayons deflni sous ce nom (§ 101).

Pour cela deux procedes :
1° Ou bien, yoltage liminaire pour un passage de courant constant 

assez long, suiyant la definition meme de la rheobase, mais bien 
entendu, exactement sur le circuit de decharge lui-meme. Pour cela

d’excitabilite en fonction du temps 21
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on rompt en b' la connexion avec le point 0 (figurę 76) — il est com- 
mode d’avoir la un commutateur — et on fixe cette connexion a la 
borne de Ta clef de decharge en communication avec E' ; la clef etant 
misę a ce qui etait la position de charge (cas de la figurę), on a bien 
un passage de courant constant sous le yoltage aa' dans le circuit 
meme de la decharge. Nous nous retrouyons dans le cas generał de la 
determination de rheobase. Ce procedę s’impose des que l’excita- 
bilite n’est pas tres rapide ;

2° Ou bien, voltage liminaire pour la decharge d’une capacite suffi- 
samment grandę, pratiquement infinie (la decharge d’une capacite 
infinie est evidemment un courant constant). Quand il s’agit de petites 
chronaxies, comme le gastrocnemien de la Grenouille ou meme du 
Crapaud, sur 10.000 ohms au moins, il suffit de 2 ou 4 microfarads ; 
capacite qui sera constituee par 1 ou 2 de ces condensateurs de tele- 
phone bon marche dont nous avons parle ; la precision ici n’a aucune 
importance. La. manoeuyre consiste a relier l’une des armatures de 
cette grandę capacite a la barre AV, 1’autre a la barre AR du conden- 
sateur de precision ; puis on cherche le voltage liminaire exactement 
comme pour une capacite quelconque. Quand on passera a 1’opera- 
tion suivante il sera prudent d’enlever non seulement une des con- 
nexions ci-dessus, mais les deux, pour isoler completement la grandę 
capacite.

Le yoltage rheobasique etant determine, on le double, et on cherche 
la capacite pour laquelle on retrouvera le seuil.

La methode consiste donc, on le voit, a substituer une capacite 
dans la definition de la chronaxie a une duree. C’est bien une chronaxie 
au sens large, tant que la resistance ne variera pas. Dans un assez 
grand nombre de cas, cette mesure de la constante de temps de l’exci- 
tabilite par une capacite suffit. Par exemple, pour mesurer 1’influence 
de la temperaturę, 1’action d’un poison ou d’une solution quelconque 
sur la ehronaxie d’un nerf ou d’un muscle, on notę le changement de 
la capacite dont la decharge est liminaire sous un voltage double du 
yoltage rheobasique. La chronaxie au sens precis est toujours propor- 
tionnelle a cette capacite ; si celle-ci double, triple, augmente ou 
diminue dans une proportion quelconque, c’est que la chronaxie a 
yarie dans la meme proportion. II est donc legitime de noter ces varia- 
tions en capacites, et nous en sommes arrives a dire couramment, par 
exemple, que la chronaxie est montee de 3 c.entiemes a 5 centiemes 
de microfarad.

Mais on peut passer de la a la chronaxie au sens precis, et connaitre 
celle-ci en fraction de seconde, moyennant un calcul tres simple que 
nous allons exposer et expliquer.

Soit Cw la capacite en question determinee experimentalement, 
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R, la resistance du circuit de decharge, resistance connue d’une faęon 
quelconque, generalement predeterminee par un dispositif tel que 
notre shunt.

Le produit d’une resistance par une capacite est en physique,d’apres 
les equations dites de dimension, un temps ; ce temps est exprime 
en seconde si R est exprime en ohms et C en farads ; Cw est toujours 
une tres petite fraction de farad, tandis que R est forcement tres grand. 
II est commode pour le calcul, au lieu de s’embarrasser d’une kyrielle 
de zeros avant ou apres la yirgule, de se servir des puissances de 10, 
positives ou negatiyes ; c’est-a-dire du rang avant ou apres 1’unite 
ci-dessus (ohm ou farad), occupe par le chiffre auquel nous donnons 
la signification d’une unitę plus petite ou plus grandę.

Vingt mille ohms, c’est 2.104 (unitę, la dizaine de mille ohms).
Un microfarad, c’est un millionieme de farad ; un centieme de micro- 

farad, c’est un cent-millionieme de farad,0,00000001; onl’ecritl.10-8.
Soit donc Cw = 2,3.10 8; R = 2.104; pour avoir RCw, nous n’avons 

qu’a faire le produit des chiffres significatifs et multiplier par la puis- 
sance de 10 egale a la somme algebrique des exposants; le resultat 
s’obtient d’un coup d’oeil, 4,6.10— 4; c’est-a-dire 4,6 dix-milliemes de 
seconde ou 0 <r, 46.

Ainsi apparait un temps en fraction de seconde ; si nous prenons 
toujours pour caracteriser les excitabilites diverses, la decharge de 
condensateur qui atteint le seuil sous un voltage double du yoltage 
rheobasique, la constante de temps de cette decharge, le produit 
RCw est une chronaxie au sens large ; mais c’est un autre choix arbi- 
traire que celui que nous avons fait ; c’est une autre chronaxie au 
sens precis. Quelle est la relation avec la chronaxie dont nous avons 
convenu — duree de passage du courant constant liminaire pour une 
intensite double de la rheobase ?

La question peut, sans plus, etre soumise a l’experience: il s’agit 
simplement, sur une preparation donnee, de determiner RCw et la 
chronaxie. puis de comparer les deux yaleurs.

J’ai fait cette recherche en 1910 avec M me Lapicque. Sur un 
sciatique gastrocnemien de Grenouille, nousavonstrouve, par exemple, 
chronaxie mesuree au moyen du pistolet: 3,0.10~~4; sur la meme pre­
paration, aussitot apres, la resistance etant 20.000 ohms, nous avons 
trouve Cw=4.10~~8, soit RCw=8.10—4. Lachr onaxie est donc a RCw 
comme 3 est a 8, soit comme 1 est a 0,375.

Un grand nombre d’experiences sur le meme tissu nous a donnę, 
malgre les yariations indiyiduelles de la chronaxie, ou le changement 
de celle-ci avec la temperaturę, des rapports toujours yoisins de celui- 
la, a sayoir de 0,33 a 0,40, en moyenne 0,37,etlesdernieres experiences 
les plus precises ont donnę toutes des yaleurs tres yoisines de 0,37.
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II nous a paru tres important de rechercher si ce rapport restait 
le meme en passant a d’autres objets de chrpnaxies diverses.

Voici les yaleurs que nous avons trouyees :

Objet

Chronaxie 
(en milliemes 
cle seconde)

Rapport 
a RCw

Pince de l’Ecrevisse................ 6 0.41
Queue de l’Ecrevisse.............. 1,3 0,31
Columellaire de 1’Escargot... 14 0.40
Pied de 1’Escargot................... 10 0,41
Flechisseur du pied, Tortue. . . - 0,9 0,37

Des ce moment, nous ayions conclu qu’on pouyait considerer le 
rapport comme constant, puisque, dans une serie de chronaxies yariant 
de I a 50, il ne presentait pas d’ecarts superieurs a l’approximation 
des experiences.

Aujound’hui, nous savons theoriquement que n’iniporte quelle cons­
tante de temps de l’excitabilite doit etre proportionnelle a la chro- 
naxie (voir chap. xi et plus precisement § 102, notę en bas de page) ; 
ii est devenu eyident a priori que l’on pouyait passer de RCw a la 
chronaxie au moyen d’un coefficient de transformation. En 1910, 
j’avais obserye la constance du facteur de transformation simplement 
comme un fait empirique. D’une faęon comme d’une autre, au point 
de vue pratique, nous pouvons utiliser la regb suiyante.

La chronaxie, telle qu’elle est definie au moyen de courants cons- 
tants, s’obtient par les condensateurs en determinant la capaeite dont 
la decharge atteint le seuil sous un yoltage double du yoltage rheo- 
basique ; le produit de cette capaeite, en farads, par la resistance du 
circuit en ohms, multiplie par 0,37, donnę la chronaxie en secondes.

Voyons quelles sont les chronaxies que nous atteignons par ce pro- 
cede au moyen de Finstrumentation decrite plus haut.

Les 23 milliemes de microfarad sur 20.000 ohms pris deja comme 
exemple nous donnent 0,46x0,37 = 0,17 millieme de seconde. Nous 
pouyons faire la determination a un millieme de microfarad pres ; 
c’est ici.une approximation au yingtieme ; on n’a pas a chercher mieux 
dans la pratique courante comme precision relatiye ; en precision 
absolue, le cent-millieme de seconde est assure.

Aucun rheotome ne peut nous en donner autant ; le rheotome 
balistique avec une yitesse initiale de 250 metres donnerait la meme 
precision apparente ayec des tątonneinents par quart de centimetre, 
ce qui est tout a fait conceyable comme manceuyre; mais le retard a 
1’etablissement du courant que nous ayons examine plus haut rend 
yraisemblablement illusoire un tel fractionnement de la duree defer- 
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meture; avec les condensateurs,les memes causes de retard produisent 
un decalage et une alteration de la formę dans la decharge, mais pas 
d’erreur dans la quantite d’electricite effectivement employee pour 
l’excitation, au total, une erreur moindre. C’est ce qui apparait dans 
ce fait que l’incurvation de la courbe des quantites vers le bas, incur- 
vation indiquee par 1’analyse comme par la theorie, est facilement 
yisible, meme pour les excitabilites les plus rapides, avec les conden­
sateurs de petite capacite, tandis qu’elle reste insaisissable avec les 
passages de courant constant limite.

Donc, pour les chronaxies extremement petites, les condensateurs 
sont la methode qui permet le plus de precision ; c’est en meme temps 
la plus commode dans tous les cas ou l’on peut obtenir une resistance 
fixe et precise. Aucun dispositif ne permet d’atteindre plus vite la 
mesure ; avec un circuit monte d’avance, et qui peut rester toujours 
pręt pour 1’emploi, on determine une chronaxie en moins d’une minutę. 
Jusqu’a quelle grandeur de chronaxie peut-on user de cette commo- 
dite ? Cela depend uniquement du systeme de capacites et de resis- 
tances dont on dispose. Avec 1’installation indiquee plus haut, 
1,1 microfarad et 20.000 ohms dans la resistance, nous arrivons a 
1,1.10—6 X 2.104 = 2,2.10—2; multipliant par 0,37, nous arrivons a un 
centieme de seconde, c’est-a-dire a la chronaxie du pied de FEscargot. 
En y ajoutant deux capacites de 2 microfarads chacune, nous quin- 
tuplons cette valeur. L’echelle d’application est donc tres etendue 
et pourrait s’etendre a yolonte en ajoutant des capacites. Neanmoins. 
des que la chronaxie atteint quelques milliemes de seconde, nous 
preferons le chronaximetre.

D’ailleurs, quand il s’agit de connaitre la valeur absolue d’une 
chronaxie, la methode par courant constant limite est plus surę ; 
des erreurs peuvent s’introduire assez facilement dans la pratique ; 
en particulier, 1’erreur liee a la dimension des electrodes ou a ur.e 
lecture de seuil pas assez fin et comprenant un nombre important 
de fibres musculaires dans le cas d’excitation directe, erreur encore 
mai definie que nous avons examinee au § 105, parait plus a craindre 
avec les decharges de condensateurs. Ce qui ne veut pas dire qu’avec 
des precautions, on ne puisse oLtenir une bonne mesure de chronaxie 
absolue par les condensateurs ; en tout cas, lorsqu’il s’agit de chro- 
naxie relative dans un ordre de grandeur tres petit, par exemple, 
action pharmacodvnamique sur les muscles de la Grenouille, les con­
densateurs offrent des avantages pratiques considerables sur toute 
autre methode.

135. Application a 1’Homme et a la cliniqne. Techniąue de Bour­
guignon.— Cest cette. methode des condensateurs que Bourgui- 
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gnon a choisie pour ses recherches sur 1’Homme sain ou malade, et a 
ainsi obtenu une importante serie de resultats.

Le probleme de l’application de cette methode a 1’Homme, une 
fois mises a part toutes les difficultes resolues par la technigue cou- 
rante d’electrodiagnostic, c’est la determination de la resistance qui 
va entrer dans le calcul. La resistance electrique du corps humain 
est d’une naturę particuliere; lamasse du corps est assez conductrice, 
mais la peau, plus precisement la couche cornee de 1’epiderme, formę 
une enveloppe quasi isolante ; l’epaisseur et l’etat physigue de cette 
couche conditionnent la resistance effective ; 1’epaisseur varie d’un 
individu a un autre, d’un endroit du corps a un autre ; et 1’etat phy­
sigue varie d’un instant a un autre, notamment, sous 1’action meme 
du courant electrique, qui produit des changements, peut-etre dans 
la constitution des cellules epidermigues, en tout cas, dans la circu- 
lation locale, dans la secretion des glandes sudoripares, par suitę dans 
le degre d’hydratation de 1’epiderme et le diametre des pores dont 
il est perce ; il suffit d’une emotion pour produire instantanement 
une diminution importante de la resistance. En outre, cette enve- 
loppe cutanee est eminemment polarisable, capable de developper 
des forces contre-electromotrices beaucoup plus grandes que ne 
le peuvent faire les tissus disseques de nos experiences physiolo- 
giques. On voit le danger pour une methode de mesure de la 
chronaxie ou la resistance est a la base de la grandeur chronologigue 
experimentale.

Bourguignon a eu recours au dispositif du shunt, comme ci- 
dessus, en ajoutant une resistance instrumentale assez grandę en 
serie avec le sujet dans le circuit derive, de faęon h etre sur que le 
shunt fonctionne toujours comme nous l’avons imagine pour le nerf, 
c’est-a-dire que la conductance derivee reste negligeable. Ce dispositif 
a l’inconvenient d’exiger un fort voltaee : il faut pouvoir disposer 
de 200 volts.

Pour avoir des electrodes impolarisables Bourguignon utilise 
aussi l’argent chlorure electrolytiguement; il est facile de realiser les 
instruments usuels de 1’electrodiagnostic avec une plague ou un bou- 
ton terminal en argent sous une compresse imbibee d’eau salee. Mais 
pour des mesures precises, il faut que la surface de 1’electrode en 
contact avec le sujet reste constante ; dans ce but Bourguignon 
constitue cette surface par un disque d’argent encastre au fond d’une 
petite cuvette d’ebonite, remplie ensuite jusqu’au ras des bords avec 
de l’amiante imbibee d’eau salee. Dans certains cas notamment pour 
les nerfs du poignet et les muscles de la main, ayant besoin d’une 
surface de contact tres etroite, il emploie telle quelle mon electrode 
a tubę de verre decrite au § 126.
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Le fractionnement du potentiel, la charge et la decharge se font 
suiyant les indications que j’ai donnees plus haut, compte tenu pour 
1’instrumentation du yoltage beaucoup plus eleve que dans nos expe- 
riences de physiologie.

Le jeu des capacites va d’un centieme de microfarad a 50 micro- 
farads. La resistance reduite etant constamment de 11.000 ohms, ces 
grandes capacites sont necessaires pour suiyre les chronaxies des 
muscles degeneres. Parallelement a cette installation de condensateurs, 
1’auteur a monte un rheotome balistique suiyant le principe de Weiss 
et le detail du dispositif que j’ai indique plus haut. Ce rheotome a 
servi surtout a contróler, au debut du trayail, les mesures donnees 
par les capacites. II a permis de yerifier l’exactitude du facteur 0,37 
pour obtenir la chronaxie a partir de la constante de temps de la 
decharge liminaire sous un yoltage double du yoltage rheobasique, 
ce qui est une justilication pour 1’ensemble du dispositif et des 
recherches, les mesures faites par un procede ou par 1’autre ayant 
toujours donnę une bonne concordance.

Bourguignon exprime ses resultats en prenant le millieme de 
seconde pour unitę, et va jusqu’a la deuxieme decimale. Cette deci- 
male est illusoire, comme il est facile de le constater par l’examen 
des chiffres experimentaux ; la premiere decimale elle-meme n’est 
qu’approchee ; c’est deja une fort belle approximation. Ce degre 
de precision etait d’ailleurs necessaire pour reconnaitre ce que 
Bourguignon est le premier a avoir fait, des differences syste- 
matiques de chronaxies entre les diyers muscles squelettiques de 
1’Homme.

136. Resultats physio1ogiques de Bourguignon. — II s’est 
aperęu d’abord d’une grandę difference entre le biceps et les exten- 
seurs dtes doigts, 0,09 a 0,14 pour le premier de ces muscles sur cinq 
sujets dilferents, examines chacun un assez grand nombre de fois, 
a des jours dilferents ; 0,50 a 0,63 pour les extenseurs dans les memes 
conditions. II entreprit alors « de determiner soigneusement la chro- 
naxie normale de tous ou de presque tous les muscles stries du corps 
humain accessibles a travers les teguments ».

C’etait la un gros trayail qui s’est montre fructueux, car il a abouti, 
non pas simplement a etablir une statistique de chiffres epars, mais 
a demontrer une systematisation des chronaxies musculaires qu’il 
serait jusie d’appeler loi de Bourguignon. L’auteur a lui-meme formule 
cette loi comme suit :

Tous les muscles synergiques d’un meme jnoiwement forment un 
groupehomogene caracterise par la meme chronaxie.
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Nous allons tout de suitę passer aux exemples :

Membre superieur :
ler groupe : deltoide, biceps, brachial 'anterieur, long

supinateur, vaste interne du triceps............................... de 0,06 a 0,10
2e groupe : vaste externe et longue portion du triceps. . de 0,16 a 0,32 
3e groupe : pronateurs, flechisseurs superficiels et prc.-

fonds, palmaires, tous les muscles de la main, radiaux. de 0,20 a 0,36 
4e groupe : court supinateur, cubital poste:ieur, tous les

extenseurs, long abducteur du pouce.......... .................. de 0,44 a 0,72

Ce classement ne correspond ni a l’innervation par les nerfs peri- 
pheriques, ni a l’innervation radiculaire, mais a des fonctions diffe- 
rentes. On saisit au premier coup d’ceil 1’opposition, soit au bras, 
soit a l’avant-bras, des flechisseurs et des extenseurs, ceux-ci ayant 
dans chaque segment une chronaxie double de celle des premiers. 
(Les extenseurs du bras ont par coincidence la meme chronaxie que 
les flechisseurs de l’avant-bras.) Le vaste interne au bras, les radiaux 
ii l’avant-hras, peuvent sembler egares dans des groupes de muscles 
avec lesquels ils n’ont rien de commun comme fonction ; cela n’empe- 
cherait pas l’interet de la constatation ci-dessus ; mais une discussion 
detaillee des mouvements fait apparaitre une synergie dans l’inter- 
vention de ces muscles avec ceux pour lesquels ils sont isochrones.

Au membre inferieur, meme distribution systematique des chro- 
naxies, independante des innervations soit peripheriques soit radicu- 
laires : 

ler groupe : grand fessier, droit anterieur du ąuadriceps
crural, vaste interne, vaste externe, couturier, grand
et moyen adducteur, droit interne............................... de 0,10 a 0,16

2e groupe : biceps crural, demi-membraneux, demi-ten-
dineux.................................................................................... de 0,16 a 0,32

3e groupe : extenseur commun des orteils, extenseur
propre du gros orteil, long et court peroniers, pedieux,
soleaire..........................   de 0,24 a 0,36

4e groupe : Les deux jumeaux, flechisseurs des orteils,
muscle de la plante du piedL.............................................. de 0,44 a 0,72

Le premier groupe (sauf le grand fessier) produit le mouvement 
du membre en avant, le deuxieme, le mouvemen+ en arriere. Le troi- 
sieme groupe (sauf le soleaire) produit dans la jambe et le pied le 
mouvement en avant ; le quatrieme groupe, le mouvement en arriere.

Ici, le fessier et le soleaire se trouvent classes avec leurs antago- 
nistes ; c’est (en plus net peut-etre), la question que nous avons rencon- 
contree au membre superieur a propos du vaste interne et des radiaux. 
Pour Bourguignon, il y a une synergie dans cet antagonisme, par 
action frenatrice pendant le mouvement. Si specieux que paraisse 
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le raisonnement, traitant au point de vue fonctionnel 1’antagonisme que 
j’appellerai anatomique, tantót comme antagonisme, tantót comme 
synergie suivant les besoins de la cause, ce double role des antagó- 
nistes anatomiques correspond a une realite. La Loi de Bourguignon 
va permettre de reprendre avec des possibilites experimentales nou- 
velles toute la serie de faits si interessants decouverts par Sher- 
rington sur 1’inhibition des antagonistes dans le reflexe en meme 
temps que 1’ordre de mouvement. Deja Bremer (1925), qui a verifie 
chez le Chat et le Chien, plus tard chez la Tortue, l’existence de 
differences analogues dans les chronaxies des flechisseurs et des 
extenseurs, a trouve que la strychninę, poison qui diminue la chro- 
naxie des nerfs (§ 111), agit sur les petites chronaxies moins que 
sur les grandes, de sorte que celles-ci tendent a s’egaliser avec les 
premieres. Or, on sait que 1’effet de ce poison est de remplacer 
1’inhibition des antagonistes par leur excitation (Sherrington). La 
constatation de Bremer serait donc conforme & une hypothese gene­
rale que j’ai formulee des 1907 et developpee en 1910 pour la theorie 
du fonctionnement des centres nerveux. Mais c’est une questioń qui 
demanderait une longue discussion, pour laquelle il faudra des expe- 
riences nouvelles et que je veux laisser en dehors du present ouvrąge. 
Dans ces interessantes recherches de Bremer, si j’ai mentionne les 
faits relatifs il la strychninę, oulre la generalisation de la Loi de Bour­
guignon, c’est uniquement pour laisser entrevoir la portee de celle-ci.

Le tableau des chronaxies des muscles de la face donnę d’ailleurs 
de cette portee une autre illustration plus directement intelligible 
que Bourguignon a lui-meme explicitee.

Les orbiculaires des paupieres, le grand zygomatique, le releveur 
de l’aile du nez, et 1’orbiculaire de la levre superieure ont des chro- 
naxies comprises entre 0,5 et 0,7; l’orbiculaire de la levre inferieure, 
le carre du menton ont des chronaxies de 0,24 a 0,36; dans ce dernier 
groupe de valeurs rentre la chronaxie du sourcilier, bien que ce muscle 
soit innerye par la branche superieure du facial comme les premiers 
muscles et non par la branche inferieure comme les seconds. Or, 
remarque Bourguignon, le premier groupe releve, le second groupe 
abaisse les traits du visage, « comme quand on pleure ».

137. Desiderata de la cliniąue. — La pathologie fournit aux 
mesures de chronaxie un champ tres etendu, dont une grandę partie 
etait completement inaccessible aux anciens procedes cFelectrodia- 
gnostic. Je renvoie pour ce chapitre a l’ouvrage de Bourguignon, 
plus competent que moi. Je rapporterai seulement les deux chiffres 
obtenus experimentalement par section du nerf moteur chez deux 
Chiens; la chronaxie est passee en quatorze jours de 0,10 a 23 pour 
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l’un et a 16 pour 1’autre. On voit guelle enorme yariation subit le 
muscle dans ce cas. La clinique presente sur 1’Homme des chiffres 
analogues, comme je l’avais signale en 1915.

Laissons de cóte les resultats pour nous en tenir a la methode. La 
technique de Bouhguignon est, comme nous venons de la voir, d’une 
finesse tres penetrante. Cette finesse lui a permis de reconnaitre, 
parmi les chronaxies musculaireś, des differences systematiques que 
j’avais, pour ma part, considerees comme inaccessibles ; j’ai dii quel 
interet j’attache a cette decouverte. Mais je ne crois pas que cette 
technique satisfasse aux besoins de 1’electrodiagnostic courant, ni, 
par suitę, qu’elle soit capable de se substituer aux grossieres methodes 
actuelles et de faire reellement beneficier la clinique du progres realise 
par la physiologie dans ce domaine. Elle est trop compliquee comme 
instrumentation, trop laborieuse et trop delicate comme application, 
et peut-etre pas assez expressive pour 1’imagination. J’ai pu constater 
qu’elle effraie les medecins qui sont theoriquement tentes par la 
chronaxie.

Je reste convaincu qu’il faut au medecin un chronaximetre per- 
mettant de lirę une duree comme il lit une temperaturę sur un ther- 
mometre ; 1’essence de la notion de chronaxie, c’est-a-dire un temps 
caractęristique, doit ressortir immediatement de l’operation de 
mesure et non pas resulter d’un calcul. C’est dans ce but que j’avais 
imagine 1’appareil que j’ai decrit au § 132, mais je ne roudrais pas 
que ce mot fut reserve au dispositif du rheotome dont j’ai fait choix 
assez precipitamment, dans les circonstances difficiles de la guerre. 
Peut etre appele chronaximetre tout appareil qui permettra de lirę 
une chronaxie apres determination du seuil sous une intensite double 
de la rheobase. Le chronaximetre ideał reste a trouver. Quelles que 
soient les utilisations queTon ait faites du pendule de Helmholtz, 
je n’ai pas confiance dans cet instrument pour de si petites durees, 
et en tout cas, les vis mjcrometrique>s me paraissent necessiter une 
attention trop minutieuse pour la pratique medicale. Le pendule de 
K. Lucas est un peu plus sur et un peu moins minutieux ; il faudrait 
tout de meme regarder un vernier pour atteindre la precision 
demandee ; de toute maniere, un aide est necessaire pour manceuvrer 
1’appareil ; en outre, le fonctionnement debutant par ouverture d’un 
court-circuit, il faut un double systeme de resistances. Ces deux der- 
nieres complications se retrouveraient avec le rheotome balistique 
de Weiss, le seuil qui jusqu’ici ait donnę avec securite des courants 
constants limites assez courts ; en outre, pour celui-ci le temps de la 
manoeuvre entre deux essais est relativement long, et d’ailleurs, on 
ne peut guere songer a tirer des coups de pistolet dans un cabinet de 
consultation.
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J’avais conęu mon appareil de telle maniere qu’il puisse s’inter- 
caler sans plus dans une installation de mesure du seuil galvanique, 
en parallele avec la clef ; c’est, si l’on veut, une clef qui ferme le circuit 
pendant un temps reglable tres court. Le chronaximetre etant ouvert, 
on cherche a la main comme d’ordinaire le seuil avec la clef {rheobase}. 
Puis la clef restant ouverte, on cherche avec Fappareil jusqu’ou on 
peut raccourcir le passage sans voir disparaitre la reponse (temps 
utile). Malheureusement, outre Fincertitude theoriquement inevitable 
sur la lecture du temps utile (voir § 102), il existe, a 1’etat patholo- 
gique, comme d’ailleurs au cours de^certaines intoxications experi- 
mentales, un decalage du temps utile qui peut atteindre beaucoup 
plus de dix fois la chronaxie. Je me suis aperęu de ce fait, en patho- 
logie, a Fhópital militaire du Grand Palais, pendant la guerre, au 
cours meme des essais de mon chronaximetre, avec le docteur Four- 
quier. Cette question n’a pas ete etudiee plus avant et je n’ai rien 
publie a cet egard. Je la signale pour conclure que le temps utile ne 
peut etre pris aux lieu et place de la chronaxie en clinique, et qu’il 
faut mesurer celle-ci. Ce qui implique qu’on doublera le yoltage rheo- 
basique et qu’on pourra faire des passages de courant tres brefs. 
Le premier point devrait se realiser en modifiant le reducteur de 
potentiel usuel, de faęon a eviter les inconvenients de la self-induction 
(apres avoir determine quelle est la valeur tolerable pour cette pro- 
priete du circuit) et a permettre soit une graduation serieuse, soit mieux, 
un doublement automatique, comme je Fai indique au § 127 (fig. 58).

Le deuxieme point serait d’avoir un rheotome qui,tout en gardant la 
possibilite de s’intercaler a la place de la clef (c’est-a-dire que son fonc- 
tionnement debute par une fermeture) et d’etre manceuvre d’une seule 
main par un óperateur restant assis, donnę des temps assez courts.

II n’est sans doute pas tres difficile de realiser un tel appareil, si 
Fon ne tient pas a descendre jusqu’au dix-millieme de seconde exac- 
tement mesure. Le modele que j’ai realise moi-meme faute d’ouvriers, 
comme je Fai dit, donnę le millieme de seconde, et il n’a guere ete 
perfectionne depuis. Par une amelioration facile dans la construction 
des contacts, il peut certainement atteindre, avec une approximation 
convenable, disons le tiers du millieme de seconde. Cette precision 
n’aurait pas suffi aux recherches tres fines de Bourguignon ; d’ail- 
leurs, je repete que le eondensateur permet d’aller plus loin que 
11’importe quel rheotome dans Fetude des tres petites chronaxies. 
Mais une chronaximetrie relativement grossiere, limitee au demi- 
millieme de seconde, par exemple, voire au millieme, consti- 
tuerait une methode clinique facile, peu couteuse a installer et com- 
mode a 1’usage. On pourrait meme, en premiere approximation, se 
dispenser de tenir compte des chronaxies particulieres des differents 
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muscles ; en considerant comme normale toute chronaxie inferieure 
a I millieme de seconde, on perdrait sans doute un certain nombre 
d’indications qui peuvent devenir precieuses, mais on aurait encore 
des renseignements infiniment superieurs a ceux que fou.rnit 1’elec- 
trodiagnostic classique. Celui-ci (je l’indiquerai au paragraphe sui- 
vant) ne permet pas d’affirmer 1’augmentation de chronaxie tant 
que celle-ci n’est pas au moins decuplee ; il est vrai qu’elle peut 6tre 
centuplee ou davantage.

Quand les medecins electriciens auraient, a n’importe quelle appro- 
ximation, fait un premier apprentissage de la chronaximetrie, quand 
cette methode, que j’ai d’ailleurs debarrassee de toute mathematique, 
ne leur paraitrait plus rebarbative, on avancerait rapidement vers un 
deuxieme stade ou la medecine elle-meme dirait quelle est la precision 
qui lui est reellement necessaire ; on obtiendrait alors certainement 
des constructeurs le chronaximetre lui donnant cette precision par 
lecture directe.

138. Amelioraiion du chronaximetre; contróle physiologique. — Cet 
ouvrage etait entierement compose quand j’ai pu realiser 1’amelio- 
ration postulee ći-dessus pour le chronaximetre, simplement en 
allegeant la came et en diminuant la largeur du ressort piat dans 
le premier contact (contact B). On peut desormais demander a cet 
appareil, avec une approximation interessante pour la Physiologie 
comme pour la Pathologie, le quart de millieme de seconde. Mais 
je n’ai pu etudier cet ordre de durees qu’au moyen du procede suivant, 
essentiellement physiologique ; je l’indique ici pour les constructeurs 
et les physiologistes ; les cliniciens n’ont pas a s’en preoccuper ; 
ils doivent pouvoir obtenir des chronaximetres tout regles.

Ce procede consiste essentiellement a commencer, sur une resis- 
tance connue, la decharge d’un condensateur de capacite connue, 
puis au bout du temps a etudier, a envoyer le reste de la decharge 
dans une patte galvanoscopique.

Soit une capacite C chargee a un potentiel V et dechargee sur un 
circuit dc resistance R. Au temps t apres le debut de la decharge. 
le potentiel tombe a la valeur

p = V. e ~ rc

Connaissant R et C, nous calculons facilement pour quelle valeur 
tj du temps le potentiel tombera a une fraction determinee ty de 
sa valeur primitive ; et si nous avons le moyen de reconnaitre avec 
quelque precision le passage par la yaleur nous pourrons par la 
meme determiner finement le temps tx. Or, une patte galvanoscopique 
nous fournit ce moyen, si nous prenons egal au potentiel liminaire.
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Pour -cela, nous fixons cTabord experimentalement ce yoltage limi­
naire avec la capaeite choisie ; puis, ayant charge cette capaeite a un 

_h_ . •potentiel V = rq, nous la dechargeons sur la resistance R sans 
passer par le nerf jusqu’au moment ; le reste de la decharge, envoye 
dans le nerf, doit alors atteindre juste le seuil; si on est au-dessous 
du seuil (pas de reponse), c’est que le temps effectif a ete trop grand ; 
si on est au-dessus (reponse plus ou moins ample), le temps effectif 
a ete trop petit. Eventuellement, on peut raisonner sur une charge
de condensateur, au lieu d’une decharge, 
exactement de la meme maniere.

Voici (figurę 80) comment se fait le 
montage pour mon chronaximetre (pas- 
sage debutant par une fermeture de cir­
cuit) ; a et b sont les deux contacts du 
chronaximetre, manceuvres successive- 
ment par 1’aiguille passant dans le sens 
de Ja fleche. Le circuit d’excitation part 
de la masse de 1’appareil (une borne 
speciale sera desormais fixee a cette 
masse), entre les deux contacts, pour 
revenir a la capaeite au dela de b ; le 
nerf peut ou non etre shunte par une 
resistance quelconque r, la resistance de 
cette partie du circuit n’entrant pas en 
ligne de compte. Avant 1’operation, a est 
ouvert et b est ferme. Au moment
•ou a se ferme, la charge de la capaeite 
commence, sans passer par le nerf ; mais quand b s’ouvre, le reste 
de la charge passe par le nerf et l’excite si la difference de potentiel 
entre les armatures du condensateur est encore suffisante. Pour 
determiner le yoltage liminaire, on fait passer dans le nerf une 
charge toute entiere par la simple fermeture de a, ayant preala- 
blement ouvert b.

R (resistance sans self, bien entendu) doit etre exactement connue. 
Voici un exemple numerique. Soit C = 10 7 (un dixieme de micro­

farad) R = 104 (dix mille ohms); nous aurons
7

RĆ = 1 pour R 10~~3

(un millieme de seconde). Ayant determine Ci, nous prenons donc sur 
Je reducteur un potentiel V = X'e (c’est-a-dire X 2,72) ; quand 
on coupe la charge au moyen du chronaximetre comme il est dit 
■ci-dessus, on retrouye le seuil si 1’appareil a laisse passer en dehors 
du nerf la premiere partie de cette charge ełxactement pendant un 
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millieme de seconde. Pour un dix-millieme de seconde en plus ou en 
moins, le courant debuterait dans le nerf, non plus sous le roltage 

v . v V
pi — ??-.>■ mais ou tttc; » soit une yariation de 10 pour 100envi- 2,72 2,46 3,00
ron (1). Or nous pouvons facilement determiner le seuil a 2 ou 
3 pour 100 pres, et par consequent obtenir la yerification du mil­
lieme de seconde avec cette derniere approximation, qui est evi- 
demment tres fine.

Ayant suppose un chiffre rond pour la resistance R, nous avons 
obtenu une calem simple de l’exposant de e pour une fraction simple 
de seconde ; mais si l’on prend pour ^viter la self une resistance en 
pate de charbon, par exemple en se servant du shunt decrit § 127, 
on aura un chiffre quelconque, non reglable ; peu importe ; a partir 

t
du chiffre connu pour R, on calculera x — -r— en se donnant arbitrai- 

rement t (en seconde) et C (en farad) dans un rapport simple (tel 
pourtant que x ne soit pas trop different de 1) ; en multipliant par 
e le potentiel liminaire observe pour une capacite quelconque (charge 
entiere), on obtiendra, par la methode indiquee, des durees qui seront 
toujours dans ce meme rapport simple avec la capacite.

Par exemple, dans mes essais, j’ai eu R = 12.100 <o. II vient

10-3
12100 X 10~7

e 0,83 = 2,30.

Par suitę, en multipliant dans chaque cas, par 2,30 (au lieu de 2,72) 
la duree contrólee sera comme ci-dessus d’autant de milliemes de 
seconde qu’on aura pris de dixiemes de microfarad.

Le procede est applicable, toujours avec la meme approximation, 
a des durees plus grandes, des centiemes, des dixiemes de seconde, si 
on dispose d’un jeu de resistance et de capacites precises sullisam- 
ment grandes. On peut donc, de cette maniere, contróler toute 1’echelle 
du chronaximetre. Pratiquement, il est rare qu’on dispose de plus 
d’un microfarad en condensateurs de precision ; sur une resistance R 
d’environ 10.000 ohms, cela nous donnę le centieme de seconde ; 
mais on peut prendre de plus grandes resistances, et d’ailleurs nous 
arrivons a des durees pour lesquelles on peut utiliser commodement 
le galvanometre balistique, ou meme des methodes graphiques 
usuelles en physiologie.

(1) Les yaleurs de et e—x sont donnees dans des tables matliematiques ; mais, en France, 
on ne les trouve que dans certains recueils speciaux, et non dans les tables de logarithmes 
courantes

Voici quelques chiffres arrondis a deux decimales; cela suffit pour tracer une courbe qui,
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Pour les temps tres courts, au contraire, la patte galvanoscopique 
constitue, suivant l’expression de Du Bois Reymond, un rheoscope 
incomparable. Le dix-millieme de seconde, eorrespondant dans les 
conditions indiquees a un centieme de microfarad, peut se mesurer 
avec autant de commodite et, theoriquement, autant de precision 
relative qu’une duree quelconque ; pratiquement, on aurait a comp- 
ter avec le decalage des courbes de decharge par rapport a la for­
mule exponentielle simple, qui suppose toujours negligeable le temps 
d’etablissement du courant ; malgre cette erreur possible, nous aurons 
encore une mesure suffisante pour l’experimentation physiologique ; 
nous sommes d’ailleurs a la limite de ce 
que peuvent reellement donner les 
rheotomes.

De cette maniere, j’ai pu cons- 
tater que mon chronaximetre exige 
dans la graduation relative aux frac- 
tions du millieme de seconde une repar- 
tition imprevue que le galvanometre 
balistique n’avait pas permis de suivre ; 
la division reguliere du dernier mil­
lieme, par moitie, par quarts, donnę 
des resultats faux, probablement par 
suitę d’une vibration consecutiye au 
choc sur le contact B ; c’est en etablis- 
sant par le procede ci-dessus une gra­
duation empirique, qu’on obtient des 
resultats utilisables jusqu’au quart de 
millieme de seconde.

On peut meme utiliser de cette 
maniere 1’ancien modele ; 1’irregularite est seulement plus grandę, 
et porte jusque sur le deuxieme millieme.

sur du papier millimetrique, en donnant 10 centimetres a 1’unite, permet de lirę a l’approxi- 
mation necessaire toutes les valeurs dont le physiologiste a besoin.

X ex e—X

0 1 1
0,2 1,22 0,82
0,4 1,49 0,67
0,6 1,82 0,55
0,8 2 22 0,45
1,0 2,72 0,37
1,2 3,32 0,30
1,5 4,48 0,223
2,0 7,39 0,135
3,0 20,1 0,050
4,0 - 54,6 0,018
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Quelle que soit la graduation etablie, je pense qu’il sera bon de la 
contróler a nouveau de temps en temps.

Le procede peut s’appliquer a tous les rheotomes. Pour ceux qui 
debutent par une ouverture de court-circuit (pendule de K. Lucas, 
appareil de Weiss), on n’a qu’a faire la modification suivante dans 
le schema de montage (fig. 81). Tous les circuits etant fermes, la capa- 
cite est chargee au potentiel choisi sur le reducteur ; si on coupe en 
a (premier interrupteur du rheotome), la capacite se decharge a 
travers R sans passer par le nerf ; au moment ou on coupe en b 
(deuxieme interrupteur du rheotome), le restant de la decharge passe 
par le nerf. Pour obtenir p1; b ayant.ete prealablement ouvert, on 
fait une simple coupure en a.

Ceci fournit un moyen commode, avec Tappareil de Weiss, pour 
contróler la yitesse de la balie.



CHAPITRE XV

Indices chronaxiques

Sous ce titre, nous allons passer en revue diverses methodes qui 
fournissent une indication plus ou moins precise de la valeur du temps 
pour l’excitabilite en cause, et comparer ces methodes a la mesure 
directe de la chronaxie.

139. L’excitabilite faradiąue. — Le premier de ces indices 
qu’on doit rappeler est la comparaison, classique et usuelle en elec- 
trologie medicale, de l’excitabilite faradique a l’excitabilite galva- 
nique. Le seuil galvanique s’obtient par la fermeture a la main d’un 
voltage constant sur le circuit d’excitation; c’est par consequent une 
determination de rheobase.

La reduction du potentiel se fait d’ordinaire sur une resistance 
non graduee, roulee en helice torique ; les electrodes (en metal quel- 
conque entoure d’une compresse mouillee) sont generalement pola- 
risables ; l’excitation se fait a travers la peau, polarisable pour son 
compte, et, de plus, sujette a varier considerablement de resistance 
au cours meme de la serie des essais ; un galvanometre (milliampere- 
metre) interpose sa self dans le circuit ; le seuil est lu sur ce milliam- 
peremetre, qui possede une periode d’oscillation relativement courte 
pour un galvanometre, longue neanmoins par rapport aux phenomenes 
de polarisation ; ses indications ne valent que pour le courant de 
regime qui s’etablit lorsqu’on atteint la limite des polarisations, 
c’est-a-dire bien apres que s’est effectivement produite l’excitation.

C’est donc, a de multiples points de vue, une mesure incorrecte 
mais, pratiquement : 1° le voltage necessaire pour le seuil est tou- 
jours considerable par rapport aux voltages que nous sotnmes 
habitues a considerer en physiologie, plusieurs dizaines de volts; la 
polarisation est ainsi moins importante ; 2° la mesure directe de 
1’intensite (milliamperemetre) est necessaire, en raison de la resis­
tance de la peau tres yariable d’un sujet a un autre, et au cours meme 
de l’investigation ; 1’intensite du regime apres polarisation est encore 
plus significative que toute autre mesure, sauf emploi de methodes 
delicales et compliquees.

l’excitabilite en fonction du temps 22
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Nous conclurons donic que le seuil galvanique est une rheobase 
assez grossiere, mais bien une rheobase, yalable comme telle par 
rapport au seuil faradique, si celui-ci est cherche sur le meme circuit, 
c’est-a-dire avec les memes electrodes appliquees de la meme faęon, 
ce qui est realise avec une approximation plus ou moins grandę sui- 
vant 1’habilete de 1’operateur.

Le seuil faradiąue est le seuil pour 1’onde induite d’ouverture d’une 
bobinę d’induction, dont le primaire est soumis, puis soustrait a une 
force electromotrice constante ; le secondaire est generalement une 
bobinę coaxiałe a la bobinę primaire, pouyant s’eloigner ou s’appro- 
cher suiyant l’axe commun de faęon a faireyarier 1’inductionmutuelle, 
et par consequent le yoltage du courdnt induit ; on lit la distance 
des bobines pour le seuil (qui varie en sens inverse de cette distance, 
mais suiyant une loi complexe sur laquelle nous allons reyenir).

La duree de 1’onde induite d’ouverture, seule en eause, depend 
de la self-induction de la bobinę et de la resistance du circuit ; elle 
ne varie qu’entre des limites etroites, pour une instrumentation 
donnee ; et elle est toujours tres courte, de l’ordre du millieme de 
seconde. Imaginons, pour simplifier, qu’il s’agisse d’un passage de 
courant constant durant 1 cr; le seuil faradique sera 1’intensite limi­
naire pour cette duree ; cette simplification va nous permettre un 
raisonnement facile assez approche pour rendre compte des pheno- 
menes connus. Si la chronaxie est petite, de l’ordre du dix-millieme 
de seconde, le seuil faradique sera presque egal a la rheobase ; plus 
la chronaxie sera grandę, plus il s’elevera au-dessus de la rheobase ; 
il en sera le double si la chronaxie est d’un millieme et a partir de la, 
pour des chronaxies indefiniment croissantes, il croitra comme la 
racine carree de la chronaxie exprimee en milliemes de seconde (1).

Si la chronaxie est de 2 milliemes de seconde, le seuil faradique 
montera a pres dii triple de la rheobase ; puis il devra atteindre, par 
exemple, environ sept fois la rheobase pour une chronaxie d’un cen­
tieme de seconde ; neuf rheobases pour une chronaxie de 2 centiemes 
de seconde ; yingt rheobases pour une chronaxie d’un dixieme de 
seconde. Les muscles degeneres presentent facilement des chronaxies 
de cet ordre. Si le seuil galvanique exige alors 50 volts, chiffre assez 
courant pour ces cas, le seuil faradique deyra atteindre 1000 yolts (2).

(1) Nous avons vu que la formule d’interpolation (au § 98) tiree de 1’energie se confond pra- 
tiąuement, toutes les fois que la duree de l’excitation est plus petite que la chronaxie, avec

/?
la formule simple i=2a ~ ou u est r^®o^ase> et T chronaxie.

(2) Le calcul par la loi liyperbolique d’HooRWEG-WEiss, tres facile sous la formę 
i = a (1 + - j conduirait a des valeurs beaucoup plus elevees, onze rheobases pour la chronaxie
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En electricite medicale, generalement, on ne mesure pas 1’intensite 
du courant induit ; on notę simplement la distance des bobines en 
centimetres ; or le voltage s’accroit avec le rapprochement, mais 
suivant deux proportions bien dilTerentes guand la bobinę induite 
est entierement separee de la bobinę primaire, ou quand elle recouvre 
plus ou moins celle-ci (la figurę 78 represente, pour une bobinę de mon

0 1 2 3 4 5 6 7 a 9 10 11 12 20

O 10 20

Fig. 78

laboratoire, prise a titre d’exemple, la courbe de ces voltages en 
fonction de la distance). Le medecin electrologiste fait sa comparaison 
uniquement sur la base que vojci : il a 1’habitude, chez les sujets nor- 
maux, de trouver le seuil aux environs d’une certaine position de ses 
bobines ; s’il doit les rapprocher notablement il conclut a une excita- 
bilite faradique diminuee ; s’il trouve en meme temps une excitabilite 
galvanique normale, c’est-a-dire un seuil en milliamperes plus ou 
moins voisin de celni dont il a egalement 1’habitude chez les sujets 
normaux avec ses electrodes, nous avons une indication que nous

d’un centieme, 21~pour la chronaxie de 2 centiemes, 100 rheobases pour une chronaxie d’un 
dixieir>e de seconde, soit 5.000 volts si la rheobase est a 50 volts. 
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pouvons traduire par augmentation de chronaxie. On voit que c’est 
vague, et on ne pourra eyidemment reconnaitre ainsi qu’une altera- 
tion assez forte de l’excitabilite. En examinant au chronaximetre des 
malades sur lesquels de bons electrologistes arriyaient tout juste a 
diagnostiquer la diminution de l’excitabilite faradique, j’ai constate 
que la chronaxie etait passee au moins a 10 a; c’est-a-dire qu’elle 
etait, par rapport a la normale, multipliee 20, 30 ou 40 fois.

Cet indice usuel est donc fort peu sensible, comme il etait facile 
de le prevoir d’apres les conditions tres mai determinees de l’essai. 
On pourrait facilement ameliorer beaucoup sa precision sur la base 
suiyante : 1° lecture du seuil galvaniqOe en volts (1) ; 2° graduation 
de la bobinę en volts (etant entendu qu’on prendra toujours la meme 

force electromotrice pour alimenter 
le primaire). Le rapport de ces deux 
seuils doit croitre comme la racine 
carree de la chronaxie et, sans aucun 
calcul, presenterait des yariations 
tres significatiyes ; toutefois, les 
yaleurs de ce rapport ne seraient pas 
comparables d’une installation a une 
autre. Mais on pourrait en deduire une 
yaleur objectiye, si on avait determine 
a quelle duree de passage de courant 
constant equivaut 1’onde induite 

d’óuverture ; ceci s’obtiendrait facilement en faisant comparati- 
yement quelques mesures directes de chronaxie. On pourrait alors 
sayoir, pour une instrumentation donnee. a quelle chronaxie corres- 
pond chaque yaleur de ce rapport (2).

Cette methode, que je conęois theoriquement, n’a pas, que je sache, 
ete appliquee. Mais on a demande a la bobinę d’induction un autre 
indice chronaxique.

140. Relation entre les ondes induites d’ouverture et de fer- 
meture. — L’onde induite d’ouverture est plus efficace que l’onde 
induite de fermeture ; naguere, a la suitę de Du Bois Reymond, 
on attribuait cette difference a la yariation plus brusque du flux elec- 
trique dans Fonde d’ouverture. Aujourd’hui, nous l’expliquons diffe- 
remment. Les deux ondes debitent, dans des temps inegaux, la meme 

(1) Ce qui n’empecherait pas la lecture usuelle au milliamp^remótre pour l’appreciation du 
seuil galvanique en lui-meme.

(2) Soit / ce rapport, egal a - ; soit t la duree equivalente de 1’onde faradique ; la formule

9 1simplifiće rappelee dans une notę ci-dessus donnę t = /2 X
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quantite d’electricite (1) ; or, nous savons depuis Hoorweg et Weiss, 
qu’il faut, pour atteindre le seuil, une quantite d’electricite d’autant 
plus grandę que cette quantite est fournie dans un temps plus grand.

Certains trailes, nieme recents, representent ces ondes avec une 
formę inexacte, ou du moins grossierement approchee, telle qu’elle 
a ete imaginee par Du Bois Reymond il y a trois quarts de siecle. 
Je reproduis ci-contre (figurę 79) un oscifiogramme direct de cesondes, 
1’onde induite de fermeture vers le bas. On voil 1’enorme diflerence 
de formę. Evidemment, le rapport de l’une de ces ondes a 1’autre 
varie suivant les constantes de 1’appareil envisage ; celles-ci, four- 
nies par un appąreil usuel, n’ont rien d’exagere ; encore faut-il noter 
que l’onde de fermeture n’etait pas tout a fait terminee quand le 
courant du primaire a ete rompu ; d’autre part, le courant passait a 
travers un muscle, par eonsequent, en vertu de 1’effet Fleischl, 1’onde 
d’ouverture est sans doute un peu avantagee comme hauteur ; mais 
il en est ainsi pour nos excitations elles-memes.

La valeur de 1’abscisse est d’environ 1 centieme de seconde par 
centimetre. On voit que, approximativement, 1’onde d’ouverture 
dure un millieme de seconde, 1’onde de fermeture, un centieme de 
seconde ; la formę de l’une et de 1’autre se rapprochant de la formę 
d’une decharge de condensateur.

Pour que 1’onde de fermeture plus lente fournisse l’exces de quan- 
tite ainsi exige par rapport a 1’onde d’ouverture, il faudra donc, pra- 
tiquement, rapprocher les bobines.

Dans quelle proportion ? Ceci depend de la relation entre les durees 
des deux ondes, d’une part, et la chronaxie de 1’objet excitable d’autre 
part. Mme Lapicque et Mile J. Weill ont fait experimentalement 
cette remarque en 1909 ; elles ont montre que le rapport des inten- 
sites liminaires de ces ondes, pour une bobinę donnee, classe les divers 
muscles dans 1’ordre des aitesses d'excitabilit.es (on ne disait pas encore 
chronaxies).

Bień entendu., il faut faire le rapport, non entre les distances elles- 
memes, mais entre les voltages (ou les intensites, qui leur sont pro- 
portionnelles) en fonction de ces distances, voltages etablis par un 
etalonnage prealable comme celui de la figurę 78.

Ces auteurs ont trouve, par exemple. les valeurs suivantes de ce 
rapport pour divers muscles :

Gastrocnemien, Grenouille. . 14,4 Queue, Ecrevis:e..................... 12,6
Hyogloss ■, — . . 4,0 Pince, — .... 7.......... 4,7

(1) Sous reserve de 1’effet Fleischl ; a travers les tissus organises, 1’onde induite d’ouverture, 
en raison de son voltage plus eleve, est moins entraree par la polarisation et debite un peu plus 
d’electricite.

excitabilit.es
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Quand on eleve la temperaturę d’un muscle. ce rapport augmente. 
II diminue sous 1’influence de la curarisation, d’autant plus que 
l’action du poison est plus intense. Par exemple, il est passe de 15,2 
sur le gastrocnemien normal a 8,5 sur le muscle curarise a la limite ; 
avec une dose double de curare, le rapport est descendu a 6,8.

11 est manifeste que nous avons la une indication des differences 
et des variations de chronaxie.-

H. Laugier a fait de cet indice une etude theorique et experi- 
mentale soignee, et il 1’a applique, en collaboration avec Bourgui­
gnon, a Felectrodiagnostic (1912).

Un raisonnement geometrique simjile et clair, fonde sur la loi de 
Hoorweg-Weiss, c’est-a-dire sur la representation des quantites 
liminaires en fonction de la duree de passage par une droite, lui per- 
mettait de bien faire comprendre la relation constatee. Cette loi etant 
inexacte, le raisonnement ne peut pas etre considere comme rigou- 
reux, et je ne le reproduirai pas ici. Pour saisir intuitivement la faęon 
dont la chronaxie conditionne le rapport des deux seuils faradiques, 
il suffit d’ailleurs de se reporter a la notion de chronaxie specialement 
sous la formę que nous lui avons donnee au § 100.

Une seule et meme courbe peut representer toutes les excitabilites, 
a condition de modifier convenablement Fechelle des abscisses. Ceci 
est vrai aussi bien de la courbe des quantites que de la courbe des 
intensites. D’autre part, pour fixer les idees, assimilons Fonde induite 
d’ouverture a un passage de courant d’un millieme de seconde, Fonde 
induite de fermeture a un passage d’un centieme de seconde.

Pour les petites chronaxies, Fechelle des temps est tres grandę ; 
il faudra, par exemple, trois divisions pour representer un millieme- 
de seconde (gastrocnemien de la Grenouille). L’onde d’ouverture se 
placera tres loin vers la droite, a un point ou la courbe des quantites, 
qui va en montant continuellement avec la duree, aura ęu le temps 
de monter tres haut par rapport a sa hauteur au-dessus du point 
correspondant a un millieme de seconde.

Avec les grandes chronaxies, Fechelle des temps est petite. La 
division qui representait tout a 1’heure un tiers de millieme de seconde 
va representer, je suppose, 2 centiemes de seconde (pied d’Escargot) ; 
alors la distance entre un millieme et un centieme de seconde appa- 
raitra toute petite, et les ordonnees elevees sur ces deux points jusqu’a 
la courbe seront presque egales, etant si voisines. Pour une chronaxie 
encore plus grandę, ces deux ordonnees finiront par se confondre 
dans un seul trait ; elles seront pratiquement egales.

On voit bien ainsi que pour deux stimulus de meme formę,ayant deux 
durees fixes differentes, le rapport des quantites (et respectivement des 
intensites) liminaires tend vers 1’unite quand la chronaxie augmente.



NDICES CHRONAXIQUES 343

Laugier et Bourguignon, operant sur 1’Homme, avec une certaine 
bobinę, ont trouve, sur une serie de sujets sains, pour le biceps, des 
rapports tres voisins les uns des autres, variant seulement de 10,8 
a 12,9. Les autres muscles de ces sujets donnaient des valeurs ana- 
logues, pourtant un peu plus faibles pour certains muscles, tels que 
l’extenseur commun des doigts et le jambier anterieur (premier 
soupęon des diflerences systematiąues que Bourguignon devait 
bientót mettre en lumiere par les condensateurs). Sur des muscles 
atteints de degenerescence plus ou moins avancee on trouvait des 
rapports de 8, de 6, de 3, ou meme de 2,5.

En suivant de semaine en semaine un meme muscle sur un sujet 
au cours de l’evolution d’une lesion nerveuse, on a pu voir ce rapport 
passer progressivement, en deux mois, de 3,7 a 10,3, reperant a chaque 
fois la marche vers la guerison.

Dans un autre cas (paralysie faciale peripherique) sur l’orbiculaire ' 
des levres, le rapport est descendu en un mois, progressivement, de 
9 a 3,2 pour remonter au bout de trois mois a 6,5 ; au bout de cinq 
mois a 8,5.

Cet indice jaradiąue paraissait donc precieux ; il presentait assu- 
rement une grandę superiorite, avec l’objectivite de son chiflre, sur 
les methodes classiques d’electrodiagnostic, limitees a la comparaison 
vague du seuil galvanique au seuil faradique. II a neanmoins ete aban- 
donne pour les mesures de chronaxie proprement dite.

141. Indice par une capacite sous voltage fixe. — Cluzet (1913) 
a propose, pour la clinique, d’abord une mesure de a:b, rapport 
des coefficients de la formule de Weiss, qui est restee pour lui la veri- 
table caracteristique de l’excitabilite ; on cherche, par tatonnement, 
la capacite Co pour laquelle on obtient le seuil avec le minimum d’ener- 
gie, puis on multiplie la constante de temps RCo par le facteur 1,26. 
Ce facteur est obtenu par deduction mathematique en appliquant 
a la decharge exponentielle des condensateurs la formule de Weiss 
Q = a + bt supposee exacte ; j’ai montre aiłleurs que ce raisonne- 
ment peut conduire a de grosses erreurs, mais peu importe ici ; car 
la determination experimentale du minimum d’energie pour les 
decharges de condensateurs ne peut etre que tres imprecise ; Cluzet 
ne dit pas s’il la reclierche par interpolation ; il insiste d’ailleurs fort 
peu la-dessus, ainsi que sur deux autres methodes analogues de cal- 
culer a: b par les condensateurs.

II propose surtout un test qui est un indice chronaxique assez gros- 
sier, mais fort simple, au moyen seulement d’un eondensateur a capa­
cite reglable de 0,005 a 10 microfarads. « Pour chercher la reaction de 
degenerescence, point n.’est besoin d’un reducteur de potentiel ni 
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d’un yoltmetre ; il suffit de relier les fils de charge aux póles d’une 
source de courant continu, secteur ou batterie. Le potentiel de charge 
du condensateur reglable est alors constant (110 ou 220 volts en gene­
rał) et Fon cherche le seuil de la contraction musculaire en augmentant 
peu a peu la capaeite. Les nerfs et les muscles sont ainsi parcourus 
par des decharges de plus en plus longues. Avec un potentiel de 110 
yolts, les nerfs et les muscles nermaux commencent en generał a etre 
excites par la decharge de 2 centiemes de microfarad, les electrodes 
actives et indifferentes ayant respectivement 1 et 100 centimetres 
carres comme surface de contact.

« Dans les cas ou l’examen ćlectrique ordinaire reyele une Rl^jtom- 
plete, au contraire, les muscles ne sont excites qu’au moyen de forłes 
capacites superieures a un microfarad.

« Lorsque la RD est partielle, les muscles sont excitables par les 
moyennes capacites (0,1 a 1 mf.). Cette methode que j’emploie depuis 
plusieurs annees a ete reconnue par Lewis Jones comme preferable 
a la methode classique. »

Je souscris a cetle derniere opinion, si, par methode classiąue, on 
entend la recherche de l’excitabilite faradique telle que je l’ai rappelee 
au debut du § 135. Mais l’indice propose par Cluzet comporte encore 
une large incertitude que nous allons essayer d’apprecier. Elle suppose : 
1° que la resistance du circuit de decharge est toujours la meme ; 
2° que le yoltage rheobasique est toujours le meme. Moyennant ces 
deux conditions, la chronaxie serait proportionnelle a la capaeite 
liminaire.

En fait le yoltage liminaire presente, sans meme parler de cas excep- 
tionnels, des yariations du simple au quadruple ou au sextuple ; la 
resistance presente des yariations au moins aussi grandes ; ces deux 
yariations se compenseraient si elles etaient toujours en sens inverse, 
mais il n’en est rien ; elles sont quasi independantes l’une de 1’autre. 
De sorte que 1’indice de Cluzet n’est une mesure de chronaxie qu’a 
1000 pour 100 pres. L’auteur adinet lui-meme une indecision de 
500 pour 100. En effet, yoici ses limites diagnostiques : « Les muscles 
pour lesquels on obtient une capaeite liminaire yoisine de 0,02 sont 
normaux ; ceux pour lesquels on obtient un nombre beaucoup plus 
fort (0,1 a 1 en generał) presentent la RD partielle. »

Je remarque qu’on obtiendrait par cette recherche d’une capaeite 
liminaire sur yoltage fixe une bonne approximation de la chronaxie 
en tenant compte du seuil galvanique, recherche comme d’ordinaire, 
mais notę a la fois en yolts et en milliamperes. II faut, autant que 
possible, eviter tout calcul au medecin qui doit pouvoir apprecier 
la grandeur de son element diagnostic pendant Foperation meme 
de la mesure, intuitiyement. Aussi, je ne conseillerais pas de recourir 
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a la formule citee tout a 1’heure en notę ; une vraie mesure de chro- 
naxie serait plus simple mais la connaissance de ce voltage et de cet 
amperage rheobasique permettrait de reconnaitre d’emblee la signi- 
fication reelle de la capacite liminaire et de la corriger au besoin dans 
un sens ou dans un autre.

142. Pouvoir d’accumulation de von Kries. — En 1919, von 
Kries a repris sous la formę suiyante le developpement d’une eon- 
ception indiquee des 1884, a savoir qu’il y a dans chaque tissu exci- 
table un certain poiwoir <Taccumuler les effets de l’excitant electrique. 
II mesure le voltage liminaire d’un courant constant assez prolonge 
pour que 1’augmentation du passage ne fasse plus baisser le seuil y 
puis, au moyen d’un pendule de Helmholtz, le voltage liminaire 
d’un courant constant de duree nettement limitee et plus 'ou moins 
breve, suivant l’objet en cause. Le rapport de ce deuxieme seuil au 
premier est appele quotient chronologique [Zeitquotient) ; le produit 
du quotient chronologique par la duree du courant liminaire cons- 
titue le pouvoir d’accumulation absolu caracteristique de l’objet con- 
sidere.

II trouve ainsi, pour le sciatique (gastrocnemien) de la Grenouille, 
avec une duree de 0,17 o, un quotient de 4 environ, soit un pouvoir 
d’accumulation absolu de 0,7 ; ce pouvoir diminue avec l’elevation 
de la temperaturę; dans l’excitation directe du gastrocnemien, il 
trouve les memes valeurs, ou des valeurs un peu plus fortes ; mais 
celles-ci augmentent beaucoup avec' la curarisation ; dans ce cas 
on trouve des quotients de 4 a 8, mśme pour des durees de 3 a 4 er; 
ce qui conduit a un pouvoir d’accumulation jusqu’a 15 ou 20 <7. Le 
coeur de la Grenouille donnę un quotient de 5 a 6 pour des durees de 
4 a 7 a, pouvoir d’accumulation : 15 a 45 c.

Je regrette dc n’avoir pu connaitre integralement et dans son texte 
original ce memoire de von Kries, paru dans un fascicule de V Archi? 
de Pfluger qui manque dans les bibliotheques de Paris ; je le cite 
d’apres Blumenfeldt (1923).

Ce qui precede suffit a situer le travail de von Kries par rapport 
a notre question. Le quotient cfironologique reviendrait identiquement 
a 1’indice faradique tel que je l’ai pose theoriquement fin du § 135 si 
la duree de passage limite etait constante. Pour des raisons pratiques 
sans doute (le voltage dont on dispose' avec des accumulateurs ne 
pouvant pas en generał s’elever aussi-haut que le voltage d’une onde 
induite), l’auteur allonge cette duree pour les tissus lents de faęon a 
diminuer le quotient. II faut alors faire entrer en ligne de compte cette 
duree variable pour comparer les tissus les uns aux autres. Von Kries 
fait simplement le produit de la duree par le quotient. On peut laisser 
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de cóte les considerations theoriąues assez arbitraires par lesquelles 
il essaie de justifier ce calcul. Disons simplement que c’est un indice 
chronaxique (1).

143. Temps reduit de Cremer. — Cremer (1920), par des consi­
derations theoriques sur les conducteurs a noyau, a ete amene a faire 
intervenir, dans une formule pour la vitesse de l’influx nerveux, ce 
qu’il appelle le quotient ampere-coulomb. Ce quotient est, d’apres 
la theorie, le rapport entre deux grandeurs possibles a mesurer expe- 
rimentalement, comme nous allons le voir ; si on en prend l’inverse 
(alors une quantite divisee par une intensite) on obtient une valeur 
qui doit physiquement s’interpreter comme un temps ; cette donnee 
que Cremer appelle temps reduit correspond, suivant l’expression 
meme de Fauteur : « a peu pres a la chronaxie de Lapicque et au 
potwoir absolu d’accumulation de vox Kries ».

Les deux grandeurs experimentales sont : 1° L’intensite efficace 
minima du courant constant, celui-ci etant prolonge ad libitum ; 
c’est notre rheobase ; 2° La quantite minima d’electricite necessaire 
pour l’excitati.on, quantite au-dessous de laquelle on ne peut pas 
descendre quelle que soit la brievete du stimulus. Cette deuxieme 
grandeur est pour moi illusoire ; mais elle correspondrait a l’une 
des constantes de la formule de Hoorweg-Weiss, celle que Weiss 
designe par la lettre a et Hoorweg par la lettre b. Ce rapport, mis 
dans le sens ou il represente un temps, a ete, comme je l’ai rappele 
en plusieurs endroits de cet ouvrage, et notamment au § 103, une 
premiere esquisse de la chronaxie ; c’est la formę sous laquelle est 
mesuree 1’influence du temps dans mes travaux et ceux de mes eleves 
entre 1903 et 1909.

Dans 1’ecole de Cremer, on a fait diverses mesures de ce temps 
reduit, notamment Sperling (1921) et Blumenfeldt (1923). Nous 
calculions les constantes a et b de la formule de Weiss a partir des 
mesures sur deux durees quelconques. Les auteurs ci-dessus mesurent 
directement la rheobase, soit b, puis pensent aussi mesurer a direc- 
tement, par le procede suiyant : ils prennent un voltage beaucoup 
plus eleve que le voltage rheobasique et cherchent pour quelle capa- 
cite ils retrouvent le seuil, puis, ils doublent ce voltage et cherchent

(l)Les deux mesures experimentales de cet indice permettraient theoriquement, d’obtenir la 
■chronaxie elle-meme au moyen d’un calcul diflerent de celui de von Kries. Nous avons rappele, 

dans une notę quelques pages plus haut, la relation ralable dans le cas present : i = 2a < j -

de ces experiences de vox Kries, soit calcules ainsi, soit meme experimentaux, sont notable- 
ment trop grands pour cadrcr avec ce que je connais.
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de nouveau la capaeite liminaire et ainsi de suitę, jusqu’au moment 
ou la derniere capaeite trouvee est exactement moitie de la precedente 
de sorte que, dans les deux dernieres mesures, le produit de la capa- 
cite par le voltage (quantite d’electricite) est la nieme.

Exemple emprunte a Blumenfeldt (1923, p. 100) :
1° Seuil pour le courant constant :

Voltage : 0,34 ; intensite ; 18,7'2.10 6 ;
Resistance (quotient des deux grandeurs precedentes) : 18.150 ohms.

2° Seuil pour les decharges de condensateurs:
Yoltage Capaeite X 106 Quantite X 108

4 0,058 0,24
8 0,0237 0,1896

16 0,0108 0,1728
32 0,0054 0,1728

Ainsi, 1 a derniere niesure est faite avec un yoltage cent fois plus
eleve que le yoltage rheobasique. Je ne sais comment on a pu arriver 
a une pareille yaleur pour une decharge dont la constante de temps 
n’est pas extraordinairement petite (environ un dix-millieme de 
seconde). II est vrai que l’objet interroge est le couturier de la Gre­
nouille prealablement dissecjue et l’on sait la yariation d’excitabilite 
que subit un tel muscle. Neanmoins, il est impossible d’admettre 
une chronaxie sulfisamment grandę pour rendre compte d’une telle 
elevation du yoltage liminaire avec une decharge de cet ordre. Quoi 
qu’il en soit, les lectures de seuil perdent toute significątion quand on 
est si loin de la rheobase ; des yariations tres amples du yoltage 
donnent alors uniquement des reponses tres petites, pratiquement 
egales, dont ł’une ou 1’autre peut etre indifferemment considere comme 
minima. C’est ainsi que je m’explique que les auteurs trouyent une 
quantite liminaire constante, alors que cette quantite devait toujours 
aller en diminuant avec la diminution de capaeite.

D’ailleurs, en poursuivant ses experiences, Blumenfeldt a ete 
amene a prendre des capacitęs de plus en plus petites, jusqu’a 
quelque cent-milliemes de microfarad, sur des resistances de moins 
de dix mille ohms; (Z. c. p. 104); on arriye alors a des constantes de 
temps de moins d’un millionieme de seconde. L allure de telles 
decharges doit s’ecarter enormement de la formę supposee. II est 
vrai qu’ici la theorie ne fait pas entrer en ligne de compte la duree 
de la decharge, mais seulement sa quantite.

II est curieux qu’on arriye a mesurer un temps sans avoir pris 
aucune duree en consideration ; si la theorie etait exacte, ce serait 
pourtant correct ; une quantite diyisee par une intensite est bien 
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un temps ; 1’intensite rheobasique etant mesuree directement, on 
n’aurait meme pas besoin de connaitre la resistance du circuit, et 
par conseąuent la constante de temps des decharges, que les auteurs 
ne font d’ailleurs pas intervenir explicitement. II est facile de com- 
prendre comment le temps s’introduit ici. La rheobase b est egale 
au cjuotient du voltage par la resistance :

V

La quantite minima, a, est egale au produit de la derniere (ou de 
l’avant-derniere) capacite essayee, C,-par le voltage V' liminaire pour 
cette capacite :

a

Le rapport qui constitue le temps reduit de Cremer est donc :

a V'RC
b Y

Si R et C sont definis, on a un temps RC egalement defini, et Fon 
est revenu, sauf un coefficient constant, aupouyoir absolu d’accommoda- 

V' 

et RC, 1’homologue de la duree prise arbitrairement comme base de 
son indice. lei, on suppose qu’a partir d’une valeur de V' assez petiter 
le produit V'C est constant, et RC n’a plus besoin d’etre connu.

Mais V'C n’est jamais constant; il s’agit seulement d’une apparence; 
de sorte que le temps reduit depend des conditions de l’observation. 
Dans une premiere serie de determination de Blumenfeldt (con- 
densateur a section, a partir d’un millieme de mf.) les valeurs sur 
le muscle norrnal (couturier excise) variaient en milliemes de seconde 
de 5,5 a 0,74, avec une valeur moyenne de 2,8 ; le muscle curarise 
donnant une moyenne de 3,4. Une deuxieme serie sur le meme muscle 
(adjonction d’un eondensateur tournant de TSF donnant les cent- 
milliemes), le temps reduil varie de 0,5 a 1,2, avec une moyenne de 
0,7 a l’etat norrnal, le muscle curarise donnant une moyenne de 3,3. 
La mesure s’est evidemment amelioree.

Une serie de mesures faites sur 1’Homme par la meme methode 
a donnę pour les muscles squelettiques normaux exactement la meme 
moyenne, 0,72, sans qu’apparaisse aucune difference, par exemple, 
entre les flechisseurs et les extenseurs des doigts. Les muscles dege- 
neres donnent un temps reduit formidablement augmente ; par 
exemple, une paralysie du peronier datant de trois mois, avec exci-
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tabilite faradique diminuee (mais pas disparue, ce qui montre une 
degenerescence point trop avancee) donnę 110 c, contrę 0,65 du cóte 
sain. D’autre part, des mesures sur les nouveau-nes et les enfants ont 
donnę des temps reduits plus petits que chez 1’adulte, a savoir 0,3 
pour les nouveau-nes ; 0,5 pour les enfants de quelques mois. Or, 
la chronaxie des jeunes enfants est en fait plus grandę que celle de 
1’adulte, d’autant plus grandę qu’ils sont plus jeunes, 5 a 10 fois plus 
grandę quand il s’agit du nouveau-ne. (Banu, Bourguignon et 
Laugier, 1921).

Cette methode est donc a peine un indice chronaxique ; en raison 
du caractere illusoire de la quantite a, elle peut eonduire a des valeurs 
quelconques, et meme a des variations en sens inverse de la realite, 
comme dans la comparaison de 1’enfant a 1’adulte. D’ailleurs Blu- 
menfeldt semble y avoir completement renonce ; ,ses travaux de 
1925 ne considerent plus que la chronaxie.

144. Log 9 de Hill et de K. Lucas. — Parmi les indices chrona- 
xiques ou chronaxies approximatives, il faut ranger la notation — 
log 6 tiree par K. Lucas de la formule de Hill (§ 82) et qui, dans le 
manuel de physiologie de Bayliss, est la seule formę sous laquelle 
apparaisse la caracteristique chronologique de l’excitabilite.

Dans son memoire de 1910, K. Lucas, apres avoir montre com- 
ment on peut, d’une serie de chiffres experimentaux, tirer la valeur 
de la constante 0 de Hill (voir § 94), passe a la comparaison de dwers 
tissus excitables. II prend alors comme caracteristique, non pas 9, 
mais — log 0, faisant remarquer que 0 etant egal a e~?> et [3 etant une 
yitesse, le logarithme de 0 sera quelque chose- de proportionnel a 
cette yitesse. II me semble que le coefficient du temps dans la formule 
exponentielle etait une chose assez comprehensible ; l’inverse de ce 
coefficient, c’est-a-dire une constante de temps, 1’etait encore plus; 
mais masquer ce coefficient en ecriyant 0 au lieu de e~P pour prendre 
ensuite le logarithme (decimal !) de 0 est un detour inutilement com- 
plique aboutissant a une notation plus obscure.

Quoi qu’il en soit, voici le tableau donnę par K. Lucas pour ranger 
ses resultats par ordre de rapidite decroissante, tableau reproduit 
dans les Principles de Bayliss et souvent cite :

Substance p du couturier........................... ... 2 
Fibrę neryeuse............................................................. 0,3
Fibrę musculaire (couturier) . .............  ... 0,07
Myocarde............  ................................................. 0,0005

tous ces tissus etant de la Grenouille. Ces yaleurs, ajoutait K. Lucas, 
doiyent eyidemment etre regardees seulement comme une premiere 
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approximation indicatiye de 1’ordre dans lequel se rangent les exci- 
tabilites. II est manifeste toutefois que cet ordrexst celui que donnent 
les durees de courant pour lesquelles on atteint Fintensite minima, 
durees dont les chiffres approximatifs sont :

Substance 3 du couturier........................ 0,0009 seconde
Fibrę nerveuse...................... •• ................. 0,003
Fibrę musculaire (couturier)......... . . 0,02
Myocarde..................................................... 2 secondes

Ce second tableau donnę des indications saisissables ; Fauteur a 
eprouve le besoin de reprendre, avec lui, pied sur la realite pour appre- 
cier le classement par son log 6. On peut se demander alors a quoi 
bon tant d’algebre et d’abstraction au lieu du chiffre experimental 
direct du second tableau (1).

Etant donnę le patronage de Bayliss, il n’est pas etonnant que 
cette notation ait eu des adeptes. Elle n’en a pas eu beaucoup dans 
la pratique, et ceux-ci ne semblent pas avoir eu a s’en louer.

Tout recemment K. Umrath (1925) a consacre un tres gros trayail, 
a la fois theorique ,et experimental, a Finterpretation des parametres 
de la formule de Hill en physiologie comparee. Je n’en veux signaler 
ici que le point suiyant : dans un certain nombre de cas, pour des 
excitabilites yegetales, sa methode pour obtenir — log 6 a ete de 
mesurer experimentalement la chronaxie suiyant ma definition et 

0,212 
de calculer ensuite —log6 = —---------—‘chronaiie

En effet, si la formule exponentielle est exacte, la chronaxie etant 
la duree de passage du courant pour laquelle on atteint le seuil avec 
une intensite double de Fintensite liminaire pour les temps tres longs,

ici a, on a, en appelant 

par des transformations

t la chronaxie : 2« = ------— ce1 -
algebriques elementaires :

qui donnę,

— logO
log 2 ni

T

II faut alors donner a m une yaleur fixe arbitraire ; Umrath a
8 . , , . 

pris eyidemment m = —=0,81. Tel a ete, je le suppose du moins,

(1) Dans ce tableau les temps sont donnes en secondes ; mais pour le premier il est peut-etre 
bon de dire, ce que 1’auteur n’a pas fait, que l’unite de temps est le millieme de seconde. J’ajou- 
terai que, sauf le chiflre des fibres nerveuses, tous les autres sont faux ou illusoires ; mais ceci 
est aftaire d’erreur experimentale, et non de notation algebrique ; ces questions experimentales 
ont ete discutees au chapitre xiit pour les fibres musculaires et la substance p ; au § 106 pour 

1 e coeur. 
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son raisonnement ; je ne sais s’il l’a lęgitime, ou nieme explicite ; je 
n’ai pas pu trouver cette explication dans son memoire extraordi- 
nairement touffu. Je retiens seulement que lorsqu’il s’est trouve en 
presence de mesures diffieiles, il a renonce a se servir de la formule- 
de Hill.

D’ailleurs, je crois bien que K. Lucas lui-meme y avait renonce 
d’une faęon generale. Son dernier travail, un memoire posthume, 
fini de rediger en aout 1914 et paru en 1917, ne parle plus de log 0, 
mais seulement de temps d’ excitation ou chronaxie.

En resume, on peut dire que les indices chronaxiques n’offrent en 
generał aucun ayantage pratique sur la mesure de la chronaxie ; 
souyent meine ils sont moins commodes, tout en etant moins precis. 
En fait, on les voit abandonnes les uns apres les autres.

Ils peuvent rendre service dans des cas particuliers, notamment 
suivant 1’instrumentation dont on dispose. Menie alors, ils ne prennent 
une signification claire que par rapport a la chronaxie.
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La chronaxie, constante de temps relative a 1’efficacite du courant 
electrique, permet d’interpreter les effets de ce courant et de prevoir 
dans tel cas determine, en y ajoutant la connaissance de la rheobase, 
comment il faudra 1’employer pour obtenir une reponse ou bien com- 
ment on pourrait l’introduire sans provoquer de reąction.

Grace a elle, on peut poser des regles applicables a toutes les exci- 
tabilites, si differentes qu’elles nous paraissent (voir § 6). II suffit, 
au lieu de la seconde, unitę astronomique que nous appliquons indi- 
feremment a tous les phenomenes, de prendre pour unitę de temps 
la chronaxie de 1’element anatomique considere.

Par exemple :
1° Le courant constant entre en ligne de compte pour Vexcitation jus- 

qiid 10 jois la chronaxie.
ou, reciproquement,

Le courant constant a debut brusąue doit passer pendant au moins 
10 chronaxies pour atteindre le seuil aoec le minimum d’ i ntensite pos- 
sible (rheobase) ;

2° L’effet du courant rheobasique est supprime par un retard a Veta- 
blissement depassant 10 chronaxies ;

3° Un courant croissant lineairement n atteindra jamais le seuil 
si sa pente est inferieure a 2 centiemes de la rheobase dans une chronaxie ;

4° Un condensateur charge d un ooltage double du ■collage rheoba- 
sique atteindra le seuil, si le produit de sa capacite par la resistance 
du circuit est egal au moins d 2,7 fois la chronaxie, etc., etc.

Des cas plus compliques peuypnt se resoudre avec un peu d’algebre 
comme nous avons fait au § 138 pour calculer 1’intensite liminaire 
du choc d’induction sur les excitabilites lentes.

La chronaxie s’obtient tres facilement, sans formule mathema- 
tique, sans calcul par mesure physiologique directe.

Pour la pathologie, quand il s’agit de caracteriser l’etat d’un muscle, 
elle fournit un chiffre qui a une valeur objective, qui permet les com-

l’excitabilite en fonction du temps 23
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paraisons precises d’un jour a un autre, d’un operateur a un autre, 
d’un sujet a un autre. L’examen electrique classique ne donnę que 
des appreciations dont les cliniciens oni tire d’excellents diagnosties 
et d’interessantes doctrines. De nieme, on connaissait la fiecre avant 
le thermometre. Mais aujourd’hui, on exprime la fievre par un chiffre 
de temperaturę ; tout le monde comprend, et mieux que par une accu- 
mulation de symptómes. Pour juger l’evolution d’un muscle malade, 
sa marełie vers la degenerescence ou son retablissement en fonction 
de la regeneration de son nerf, la courbe des chronaxies de semaine 
en semaine est une base assuree de pronostic comme une feuille de 
temperaturę.

Pour la pharmacodynamie, un grand nombre de poisons modifient 
l’excitabilite des muscles ou des nerfs. Dans ce cas, deux mesures 
de chronaxies, l’une avant, 1’autre apres 1’action du poison caracte- 
risent nettement l’activite toxique. On a commence a se servir de 
cette mesure comme procede de dosage physiologiqu.e.

Mais la portee de la notion de chronaxie est bien superieure a celle 
d une regle technicpie pour l’excitation, ou d’un repere numerique 
pour la neuropathologie ou la pharmacodynamie. La paleur du temps 
dans ce phenomene artificiel qu’est l’excitation electrique s’applique 
au fonctionnement normal de 1’element anatomique ainsi interroge. 
Et par suitę, la chronaxie nous revele une modalite profonde, une 
propriete essentielle de chaque organisation particuliere de la matiere 
vivante ; cette modalite conditionne pour une part importante les 
actions du monde exterieur sur la cellule et les reactions de la cellule 
sur 1’ambiance; pour une part encore plus importante, les interactions 
de cellule a cellule.

Dans 1’Introduction de cet ouvrage, j’ai essaye de montrer, par la 
comparaison de deux muscles, comment une difference quantitative 
dans 1’influence du temps, si elle est tres grandę, se presente a nous 
sous 1’aspect d’une difference qualitative, d’une distinction speci- 
fique dans la sensibilite, totale ou nullc, a telle ou telle formę d’exci- 
tation. On pourrait de merne obtenir tour a tour pour 1’un et 1’autre 
muscle une efficacite totale ou nulle de la contraction (tout au moins 
de la contraction elementaire dite secousse) en la faisant trarailler 
sur une resistance convenablement choisie en fonction du temps (1).

(1) Imaginons, par exemple, comme resistance a la contraction, un piston laissant quelque 
jeu entre lui et son cylindre : 1° Fermons le cylindre en bas et emp!issons-le de glycerine ; la 
secousse du gastrocnemien ne fera pas bouger le piston ; la contraction elementaire du muscle 
llsse le deplacera facilement ; 2° Ouvrons largement le cylindre par en bas et plongeons-le dans
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Ce point de vue trop neglige meme dans les cas les plus frappants 
ouvre a l’investigation physiologique des domaines nouveaux.

La formę de la contrąctilite frappe directement nos sens ; ses rela- 
tions chronologiques avec l’excitabilite ont ete aperęues par Fick 
des 1863 ; quelques annees plus tard, Engełmann, sans expliciter 
1'idee, laissait tomber de sa plume le mot temps physiologique : ce 
pouvait etre la porte ouyerte sur la generalisation, quoiqu’il ne parlat 
encore que de motricite parallelement a l’excitabilite ; mais cette 
expression n’a eu aucun echo ju,squ’au jour ou j’ai moi-meme 
repris la question.

Moins facile a voir, mais plus interessante encore, est la relation 
entre la chronaxie et la rapidite fonctionnelle dans le nerf.

II y a trois quarts de siecle que Helmholtz a reussi a mesurer la 
yitesse de l’influx nerveux dans le sciatique de la Grenouille. C'est 
une experience memorable, etablissant le fait que cette vitesse (27 a 
30 metres par seconde) est infiniment plus petite que celle de 1’elec- 
tricite. Mais il s’agit la d’un nerf particulier, et chaque nerf a sa yitesse 
propre, ce que la physiologie a ignore ou menie a nie formellement (1) 
jusqu’a une epoqu,e recente.

On n’etudiait guere, en effet, Outre ce nerf de la Grenouille, que 
les nerfs yolontaires des Mammiferes, qui ont une yitesse analogue, 
avec des mesures moins precises. Quelques faits aberrants, des yitesses 
moindres signalees par Chauyeau sur les nerfs de 1’cesophage chez 
le Cheval, par Fucns, puis Boruttau sur des nerfs de Cephalopodes 
(Fick avait nieme indique une yitesse de quelques centimetres chez 
1’Anodonte) ne furent pas pris en consideration. On parlait couram- 
ment de la yitesse de I’inllux nerveux comme d’une grandeur uni- 
voque ; d’ailleurs, ne disąjt-on pas le nerf, sans preciser quel nerf ?

En 1905 et 1907, A. J. Carlson, au contraire, par des mesures 
systematiques faites chez des Vertebres et des Inyertebres, montra 
que, regulierement, la yitesse dans le nerf moteur decroit a mesure

une cuyette d’eau ; la secousse du gastrocnemien fera monter l’eau dans le cylindre, donnera 
un coup de pompę efficace ; la contractiOn du muscle lisse deplacera le piston sans entrainer 
l’eau.

(1) En 1883 un eleve de Du Bois Reymond, Sachs, trayaillant dans l’Amerique du Sud et 
setant servi d’un Batracien indigene (Bufo marinus) pour repeter les experiences classiques, 
avait trouve une yitesse nerveuse correspondant, toute correction faite pour la temperaturo, 
etc., a 12.ou 13 metres par seconde. Du Bois Reymond trouva ce resultat paradoxal; « de deux 
choses J’une, dit-il : ou bien Sachs s’est completement trompe ; ou bien les Crapauds ont une 
yiteśse nereeuse plus faible que les Grenouilles ; il faut yerifier sur un Crapaud d’ici», et il confia 
les experiences cle contróle a Wedensky. Par extraordinaire, au lieu du Crapaud commun, 
B. aulgaris, on prit une autre espece de Batracien relativement rare, Pelobates fuscus', on retrou- 
va la meme yitesse que sur la Grenouille, et le resultat de Sachs fut rejete comme une erreur. 
Or, la chronaxie du sciatique-gastrocnemien chez P. fuscus est la meme que chez la Grenouille; 
les yitesses doieent donc etre egales : mais chez B. fulgaris, la chronaxie elant deux fois et 
demie plus grandę on aurait sans doute trouve une yitesse tres Yoisine de celle ąttribuee par 
Sachs au B. marinus (Voir L. Lapicoue, Bulletin du Musćum ddlistoire ńaturelle, 1914, p. 363). 
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que croit la duree de contraction du muscle correspondant ; un muscle 
lent est toujours commande par un nerf lent.

Malgre toute sa nettete, cette constatation du physiologiste ameri- 
cain ne suscita pas 1’attention qu’elle meritait ; et j’ai eu la surprise 
de voir que 1’auteur lui-meme n’y attachait pas un grand interet.

A ce moment, j’etais en train de me convaincre de l isochronisme 
du muscle et du nerf, avec une yaleur particuliere de la chronaxie 
pour chaque complexe neuro-musculaire (je n’avais pas encore le 
mot chronaxie, mais j’avais bien 1’idee). Un raisonnement quasi geo- 
metrique s’imposait : Premisses : 1° La chronaxie d’un muscle est 
d’autant plus grandę que sa duree de contraction est plus grandę ; 
2° La chronaxie d’un nerf moteur est la meme que celle du muscle 
mnerve ; 3° La yitesse de l’influx dans un nerf moteur est en 
raison inverse de la duree de contraction du muscle innerve.

Conclusion : Donc la yitesse de l’influx dans un nerf est en raison 
inyerse de la chronaxie de ce nerf.

Des 1907, j’ai enonce cette relation ainsi deduite et je l’ai deve- 
loppee avec ses consequences possibles pour la theorie du fonction- 
nement nerveux en 1910.

Aujourd’hui j’ai quelques documents directs, pas encore en assez 
grand nombre, mais je crois pouvoir, au moins a titre provisoire, 
enonccr la regle suiyante extremement simple.

£’influx nerveux parcourt 1 centimetre dans 1 chronaxie.

Exemples :
Vitesse Chronaxie

(en centimetres- (en
seconde) secondes)

Sciatiąue-gastrocnemien de Bana escu-
lenta (1).................................... 3.000 0,0003

Sciatiąue-gastrocnemien de Calyptoce-
phalus Gayi (2)...................... 1.200 0,0008

Chaine neryeuse d’un Lombric (3). . . . 60 0,020
Chaine neryeuse de la Sangsue (4). . . . 40 0,030

Je compte poursuiyre la serie de ces determinations.
Mais, il y a une autre formę de l’activite neryeuse qui est aussi une 

fonction du temps, d’ailleurs point independante de la yitesse de 
la transmission, et qui est manifestement en relation avec la chronaxie. 
C’est l’onde de negatiyite fonctionnelle, conception moderne du cou- 
rant d’action de Du Bois Reymond, phenomene electrique qui donnę

(1) C. R. de la Soc. de Biologie, t. LXIII, p. 788.
(2) Chiffres connus.
(3) Lapicque et Mukm, 1926.
(4) M. Lapicoee et C. Veii, 1925. 
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une image precise de l’influx nerveux, s’il n’est pas l’influx nerveux 
lui-meme. Un point donnę d’un nerf ou passe cet influx deyient nega- 
tif par rapport aux points en repos ; cette negatiyite va croissant, 
passe par un maximum, puis revient a zero, suivant une courbe etu- 
diee des longternps par Bernstein au moyen du procede laborieuse- 
ment analytique du rheotome repetiteur, suivie plus directement par 
1’electrometre de Lippmann, le galvanometre a corde, et recemment 
1’oscillographe cathodiipie. C’est une etude fort difficile, ou subsiste 
encore une certaine imprecision.

Neanmoins il est certain que la rapidite de yariation du potentiel 
en un point est fonction de la yitesse de propagation de l’influx, par 
consequent fonction de la chronaxie. C’est une affirmation que j’ai 
deja pu formuler en 1907 et en 1910, d’apres les quelques documents 
que j’avais trouyes dans divers auteurs. En 1914, R. S. Lillie a con- 
sacre un interessant memoire a la relation entre la yitesse de propa­
gation de l’excitation et la duree de la phase ascendante du courant 
d’action dans les muscles et dans les nerfs ; c’est un trayail surtout 
de compilation (1) auqu,el j’aurais a adresser qutlcpies critiques, 
comme, par exemple, de ne point distinguer entre le muscle normal 
et le muscle curarise, mais qui contient une documentation precieuse 
et des vues suggestiyes. La relation en question y apparait comme 
bien etablie. D’apres les documents cites j’indiquerais comme pro- 
bable la regle suivante.

La phase ascendante du courant d’action dure 3 chronaxies.
C’est une relation que je serais heureux de voir yerifier ou rectifier, 

et j’espere pouyoir trayailler moi-meme a cette precision.
En tout cas, il est bien certain que la duree de cette phase ascen­

dante est fonction de la chronaxie ; il est tres probable qu’elle en est 
raison directe et que le coefficient seul est sujet a reyision. Quoiqu’il 
en soit, j’ai fait 1’hypothese que cette yariation de potentiel, paryenue 
a la terminaison du nerf moteur, agit sur le muscle suiyant les memes 
lois que notre courant electrique empłoye artificiellement pour 
l’excitation; des lors, la necessite de 1’isochronisme commence 
a s’eclairer.

Mais une fois admise cett? condition de transmission de nerf a 
muscle, on peut, par generalisation. faire une hypothese interessante.

Le systeme nerveux tout entier se compose d’elements cellulaires 
distincts (neurones) places en contiguite les uns avec les autres. II 
y a une profonde ressemblance, que j’ai indiquee au § 120 entre les 
synapses de neurone a neurone, et la plaque motrice neuro-musculaire,

(1) II ignore mon anteriorite, et comme je n’ai point fait de reclamation vu la datę (juillet 
1914), il est parfois cite comme 1’auteur original de cc rapprochement. 
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qui, bien comprise, est une yeritable synapsę. Chaque neurone doit 
avoir sa chronaxie, une constante de temps propre reglant son exci- 
tabilite comme son influx. Et de neurone a neurone, 1’isochronisme 
ou 1’heterochronisme doit conditionner la transmission de l’excitation. 
J’avais fonde une premiere esquisse du fonctionnement nerveux sur 
1’hypothese que la transmission s’effectuait comme de nerf a muscle 
(1907 et 1910). J’avais meme tirp de la une theorie de 1’emotion qui 
a ete adoptee par la psychologie physiologique franęaise (1911). Je 
faisais, il est vrai, toute reserye, disant que ce qui me paraissait iridi- 
que, c’etait de faire intervenir les chronaxies, mais que leur jeu pou- 
vait etre complexe.

En realite, il semble bien y avoir dańs le systeme nerveux un cer- 
tain nombre de fonctionnements par isochronisme. On a vu (§ 136) 
que Bourguignon a trouve les memes chronaxies pour tous les muscles 
de chaque groupe synergique. II faut ajouter que la chronaxie des 
nerfs sensitifs cutanes est apparue au meme auteur, dans chaque 
region, egale a la chronaxie des muscles sous-jacents. J’ai laisse 
de cote dans cet ouvrage la chronaxie des nerfs sensitifs qui demande 
une discussion delicate et de nouvelles recherches. Je dirai pourtant 
que chez la Grenouille, par une methode toute differente eyidemment 
de celle de Bourguignon qui cherche un seuil subjectif, j’avais deja 
constate que les nerfs cutanes dorsaux ont dans la region scapulaire la 
meme chronaxie que les muscles des membres anterieurs, soit deux 
fois plus grandę environ que dans la region lombaire, ou les nerfs 
cutanes ont la meme chronaxie a peu pres que les muscles des membres 
posterieurs. Et dans le sciatique, les fibres dont l’excitation declenche 
le reflexe croise ont meme chronaxie que les nerfs des muscles inte- 
resses (L. et M. Lapicque, 1912). Cette egalite est eyidemment signi- 
ficative.

Mais il y a surement aussi, dans le systeme nerveux central, des 
fonctionnements heterochrones. On sait depuis fort longtemps que, 
pour obtenir un reflexe sur la moelle-apres misę hors jeu des centres 
superieurs, il faut sommer l’excitation, c’est-a-dire la repeter un cer- 
tain nombre de fois a petit interyalle.

II existe bon nombre d’organes, musculaires ou autres, qui ne 
repondent non plus qu’a des excitations sommees ; les nerfs qui les 
eommandent doivent reiterer leur influx pour obtenir une reponse. 
J’ai appcle ces nerfs iteratijs, et depuis 1912, ou j’ai commence, avec 
Meyerson, 1’etude de ces nerfs par le pneumogastrique, nerf d’arret 
du coeur, j’ai fait de nombreuses recherches dans ce domaine, et plu- 
sieurs de mes collaborateurs y ont apporte d’importantes contribu- 
tions. Or on peut toujours mesurer la chronaxie d’un nerf iteratif; 
on peut quelquefois mesurer la chronaxie de 1’appareil terminal 
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(tuniipie musculaire des vaisseaux, cellulespigmentaires,parexemple) 
et dans ce cas, on constate un heterochronisme considerable, l’appa- 
reil terminal ayant une chronaxie beaucoup plus grandę que celle 
du nerf.

La direction dans laquelle je cherche des precisions est la suiyante :
II y a a considerer quatre elements de l’excitation ; 1° le nombre ; 

2° la frequence des stimulus ; 3° la duree de chaque stimulus ; 4° son 
intensite. On obtient des lois d’excitation en maintenant lixe deux 
elements, et en cherchant comment, en fonction du 3e, varie le 4e.

Le nombre et la frequence etant fixes, la relation de la duree a 
1’intensite donnę une chronaxie ; c’est la chronaxie du nerf (fait. 
demontre de plusieurs manieres).

La duree du stimulus etant lixe, 1’intensite yarie soit en fonction 
du nombre, soit en fonction de la frequence suivant des lois de som- 
mation qui caracterisent 1’organe d’aboutissement (fait egalement 
demontre experimentalement).

Ces lois de sommation dependent de la chronaxie de l’organe d’abou- 
tissement et du rapport entre cette chronaxie et la chronaxie du 
nerf iteratif. Cette relation est abordee indirectement par 1’etude 
des lois de Yaddition latente de Richet, c’est-a-dire de l’excitation d’un 
muscle (d’un muscle lent pour la commodite de la recherche) au 
moyen de stimulus tres brefs par rapport a sa chronaxie et pris au- 
dessous de 1’int.ensite liminaire du stimulus isole. Un certain nombre 
de ces stimulus paraissent nuls et non avenus (latence) ; un dernier 
stimulus surajoute atteint le seuil.

En partant de chiffres experimentaux nombreux patiemment 
recueillis sur ma demande par M. et Mme Chauch.ard, j’ai pu etablir 
entre les divers elements de l’excitation iteratiye une relation mathe- 
matique assez simple qui suit bien les yaleurs experimentales ; cette 
relation contient une constante de temps liee a la chronaxie d’une 
maniere qui reste a preciser (Annales de Phy sioło gie et dePhysicochimie 
biologiyue, 1925).

Quand ces etudes seront assez poussees, on peut esperer arriyer 
a determiner la chronaxie des neurones centraux ; comme on pourra, 
et ceci semble tres prochain, determiner aussi une chronaxie pour 
la glande sous-maxillaire, par exemple, et expliquer la paralysie 
excito-secretoire par 1’atropine d’une faęon analogue a la theorie 
de la curarisation. On entrevoit dans ce domaine des nerfs iteratifs 
des changements de theories analogues a ceux que la chronaxie a 
amenes dans la curarisation. L’atropine, par exemple, ne parait 
nullement un poison nerveux, mais un poison musculaire, curare des 
muscles lisses, a-t-on dit ; l’expression est probablement tres exacte. 
L’atropine augmente la chronaxie, tout comme le curare (M. Lapicque 
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et C. Veil, 1919) ; mais le curare agit de preference sur les muscles 
a petite chronaxie, et d’autant plus que leur chronaxie est plus petite 
(L. et M. Lapicque, 1910) laissant intacts les muscles a grandę chro- 
naxie ; 1’atropine agit de preference sur les muscles a grandę chro- 
naxie, d’autant plus que leur chronaxie est plus grandę, laissant 
intacts les muscles a petite chronaxie.

Le myocarde auriculaire et ventriculaire presente chez tous les 
Vertebres une relation chronaxique definie avec le faisceau de jonc- 
tion auriculo-ventriculaire, la chronaxie du faisceau etant environ 
triple de celle du myocarde. Les poisons qui changent ce rapport 
produisent des troubles du rythine cardiaque, en particulier l’allo- 
rythmie (arret de la transmission de ł’excitation entre 1’oreillette 
ct le ventricule) ; en generał ces poisons, comme ceux dont nous venons 
de parler. ont une actiyite graduee suivant la chronaxie du muscle, 
agissant plus ou moins sur le gastrocnemien de la Grenouille d’une 
part et le pied de 1’Escargot de l’autre, par exemple ; ils attaquent 
le myoca.rde et le faisceau suivant ce meme ordre. II y a la des faits 
interessants d’une part, pour la theorie, toujours indecise, de la con- 
duction neryeuse ou musculaire dans le coeur ; d’autre part, pour la 
connaissance des medicaments cardiaques.

Un tissu determine, pris dans une espece determinee sous les condi- 
tions normales, presente chez tous les indiyidus une chronaxie deter­
minee. Ce caractere phvsiologique constant repose eyidemment 
sur une constitution constante. De quelle naturę est cette condition 
materielle, substratum de la chronaxie ? Dans les nerfs myelinises 
j’ai constate avec Legendre, en 1913, une relation manifeste entre 
le diametre des fibres et la chronaxie ; le diametre est d’autant plus 
grand que la chronaxie est plus petite, c’est-a-dire que la yitesse est 
plus grandę. Les chiffres que nous avons donnes alors sont a reyiser ; 
il a du s’v glisser quelque erreur relatiyement a 1’echelle de nos gros- 
sissements, mais la relation est certaine. Or, depuis qu’on regarde 
au microscope, on sait qu’il y a de petites et de grosses fibres ner- 
yeuses ; on n’avait jamais pu trouVer une signification a cette diffe- 
rence ; c’etait la notion de chronaxie qui manquait.

Tout cela, publie dans des notes eparses, demande encore un peu 
de travail avant qu’on ne puisse le coordonner dans un ensemble 
systematique et precis comme celui que j’ai essaye de constituer 
ici.

Le present ouyrage ne traite que de la chronaxie en elle-meme ; 
je me suis simplement permis, dans cette conclusion, d’ouvrir quelques 
perspectiyes sur les applications physiologiques de la chronaxie.
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