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INTRODUCTION

Sl existe des ouvrages récents et bien documentés sur la Physio-
logie du myocarde des Vertébrés, il n’en est pas de méme en ce qui
concerne les animaux inférieurs. Tout au plus trouve-t-on quelques
indications générales sur le muscle cardiaque des Invertébrés dans
les traités classiques de Physiologie ou dans 'une ou 'autre mono-
graphie consacrée a la physiologie du cceur.

Les volumineux traités de physiologie comparée, souvent peu
accessibles en raison de leur prix élevé, commencent a vieillir. En
outre, différentes questions touchant & la physiologie du cceur y sont
généralement rassemblées par embranchements zoologiques et il est
souvent difficile, & ceux qui les consultent, de se faire une idée pré-
cise des liens physiologiques qui réunissent entre elles ces diverses
espéces, et les rattachent, d’autre part, aux Vertébrés.

Ayant eu l'occasion, dans le cours des derniéres années, de ras-
sembler une quantité assez importante de documents a ce sujet, j'ai
cru faire ceuvre utile en réunissant mes notes en une monographie.

Le but poursuivi dans ce livre n’est pas seulement d’essayer
une synthése aussi compléte que possible du sujet, mais surtout
d’examiner, a la lumiére de ces documents, st out ou non, comme le
déclarent certains physiologistes, les conclusions tirées de la physto-
logie du ceeur des Invertébrés n’ont aucune valeur lorsque le débat s’ étend
aux Mammiféres. Si cette affirmation est inexacte, il me paraissait
important, dans l'intérét de la Physiologie, de le démontrer sans
tarder ; si, au contraire, cette sentence est exacte, il devenait néces-
saire, au point de vue de la Biologie générale, de chercher, dans la
série animale, Lendroit ou les endroits ou il est indiqué de placer les
cloisons et d’étudier les origines de ces discontinuités.

Liége, le 15 octobre 1932.
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PRELIMINAIRES ANATOMIQUES

Dans ce chapitre, je rappellerai brievement la disposition générale
de I'appareil central de la circulation sanguine, la structure du muscle
cardiaque et son innervation.

[ existence d’un appareil propulseur du sang a été reconnue chez
un certain nombre de Vers (Némertes, Géphyriens, Hirudinées, Rhyn-
chobdelles, Annélides), chez les Mollusques, les Céphalopodes, chez la
presque totalité des Arthropodes et chez les Tuniciers.

Vers. — Chez les Némertes, Géphyriens, Hirudinées et Rhyn-
chobdelles, ce sont les vaisseaux sanguins eux-mémes qui servent
s A Al X X 1X vili vil

Fic. 1. — Lumbricus. Schéma du systéme circulatoire du VII® au XIVe
segment. D), vaisseau dorsal; V, vaisseau ventral; H, cceurs latéraux
(d’apres Jonnsron, L. B. et Jonnson, S. W., 246).

d’appareil propulseur, par des contractions, d’ailleurs intermittentes,
de leurs parois.

Chez les Annélides, la contractilité du systéme circulatoire clos
est localisée soit au vaisseau dorsal, soit aux premiéres anses segmen-
taires qui, par paires, réunissent le vaisseau dorsal au vaisseau

DUBUISSON. 1




2 LE MUSCLE CARDIAQUE DES INVERTEBRES

ventral (fig. 1). Les vaisseaux et les régions qui sont dilatées en
« ceeurs » n’ont pas, en général, de paroi propre : ¢’est un reste de blas-
toceele limité par la basale de I’épithélium ceelomique.

Les vaisseaux sanguins de Nereis, Arenicola et Lumbricus pos-
sédent, d’aprés Carrson, A. J. [95], dans leur paroi, un plexus
nerveux constitué d’un réseau de nerfs et de ganglions. Ceux-ci sont,

/7
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Fic. 2. — Paludina viviparia vue du coté gauche. 8,
ventricule; 9, oreillette; 10, aorte céphalique; 11, sinus
veineux (d’aprés HescneLer, K., 228).

composés de cellules nerveuses bi- ou multipolaires. Ces observations
n’ont jamais été contrdlées.

Mollusques et Céphalopodes. — Le cceur est un organe musculaire
bien développé, logé dans la cavité ceelomique. Il comprend, le
plus souvent, un ventricule et deux oreillettes ces derniéres rece-
vant le sang des branchies — (Amphineures, Gastéropodes Proso-
branches diotocardes, Lamellibranches, Céphalopodes dibranchiaux) ;
quelquefois un ventricule et une seule oreillette (fig. 2) (Gastéropodes
Prosobranches monotocardes, Gastéropodes Opisthobranches, Gas-
téropodes Pulmonés); rarement un ventricule et quatre oreillettes

(Céphalopodes tétrabranchiaux). Chez les Céphalopodes dibran-
chiaux, il existe, en outre, deux cceurs supplémentaires (cceurs
branchiaux), situés & la base des vaisseaux efférents des branchies

(fig. 3).
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Structure des fibres cardiaques. — De nombreuses recherches ont
été entreprises en vue de mettre en évidence'la structure des fibres
contractiles du cceur des Mollusques. Les voici, dans ’ordre chronolo-
gique de leur apparition. .

Leserrt [273], étudiant la texture du cceur des Mollusques, y recon-
nait des faisceaux affectant une disposition réticulaire comme chez les

Fic. 3. — Eledone moschata. Ac, aorte céphalique; Av, aorte
ventrale; Ka, artére branchiale; Kh, cceur branchial; Kv,
veine branchiale; V, veine cave; Ve, ventricule; Vo,
oreillette (d’apres Jammes, dans Baver, V., 23).

animaux supérieurs. Ces faisceaux prennent un aspect de plus en
plus « fibro-cartilagineux » au fur et & mesure qu’on s’éleve des Acé-
phales aux Gastéropodes et aux Céphalopodes.
Leypig, F. [278] décrit, chez la Paludine, des fibres cardiaques
munies de prolongements. ;
Pour Murier, H. [316], il y aurait des fibres musculaires striées
chez les Céphalopodes. ce que confirme Borr, Fr. [37].
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Le cceur d’Anodonte est légérement strié pour Marco, T. [299].

Wersmany  [411] ne reconnait

dans le cceur des Mollusques.
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Fic. 4. — musculaires
cardiaques, isolées aprés macération dans
HNO; a 20 9. 1, Anodonta cygnea; 2 et 3,
Ostrea edulis; %, Pholas dactylus; 5, Dosina
exoleta; 6, Cardium norvegicum; 7, Peclen
mazximus ; 8, Ensis siliqua; 9, Buccinum
undatum; 10, Escargot des vignes; 11, Sca-
phander lignarius; 12 a 15, Heliz pomatia; 16,
Octopus vulgaris; 17, Loligo vulgaris (d’aprés
Marceau, F., 297).

fibres

Fragments de

pas

de véritable striation
Darwin, F. [114], dans
le cceur de I'Escargot,
décrit des cellules
allongées fusiformes.
Dans certaines, il recon-
nait des fibres qui pos-
sedent une striation
transversale trés légére ;
maist I’examen®a la
lumiére polarisée ne lui
a pas permis de distin-
guer, dans ces éléments,
une alternance de dis-
ques isotropes et aniso-
tropes. Dans d’autres, il
reconnait des cellules
simplement granuleuses.
IDXoxeimioin, - dly 2SN, &
étudié les fibres cardia-
ques de plusieurs espéces
de Mollusques (Pecten,
Anodonta, Helix, Aply-
sia) et y reconnait égale-
ment des fibres de plu-
sieurs types : certaines,
légérement striées dans
le sens transversal,
doivent étre interprétées
comme des fibres striées
peu différenciées.
Cramiy, J. [97], vort
des faisceaux striés dans
le cceur de Pecten.
FEar e ro S BES DD
trouve des fibres muscu-
laires striées et anasto-

mosées en réseaux chez Fissurella costaria, Haliotis, Trochus, Turbo

rugosus. Il confirme cette

naria.

disposition

Cypraea testudi-

chez

Par Pemploi de chlorure d’or Marsuarr, C.-F. [300], met en évi-
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dence des fibres striées chez Patella et des fibres a striation treés légere
chez Anodonta.

Pour Lane, A. [266], il n’y a que des fibres lisses dans le cceur des
Mollusques.

ScanemER, K.-C. [372], ne trouve pas de striation dans les fibres
cardiaques de I’Anodonte.

Marceau, F. [295], chez le Poulpe, trouve des fibres anastomosées
dont I’écorce contractile est striée.

Pour Vieier, P. [400], il n’y a pas d’uniformité de structure
dans le cceur des différents Mollusques : il y a tantdt une striation
apparente, tantdt une striation véritable (Anodonta anatina, Mytilus
edulis).

Les fibres cardiaques de la Nasse ont une striation apparente
transversale ou oblique (Maper [288]).

Marceau, F. [296,297], qui a longuement étudié la question chez
un grand nombre d’espéces (fig. 4), conclut de ses recherches que les
travées musculaires cardiaques des Mollusques sont constituées,
comme celles des Vertébrés inférieurs, de fibres musculaires de faible
diameétre, anastomosées en un réseau compliqué a mailles plus ou
moins allongées, hérissé de branches aveugles en nombre variable,
de forme et de longueur variées. Parfois, les fibres sont nette-
ment striées (Chiton, Limes, Pecten, Ostraea, Solen, Haliotis, Hyale
et Céphalopodes) ; par ailleurs, les fibres comprennent une colonne
axiale, granuleuse, entourée d’une mince couche, sans striation
visible (Mollusques Acéphales).

Morix, G. et Jurrien, A. [313,3 14], ont décrit la structure histo-
logique du cceur de Murex trunculus. Les travées myocardiques sont
constituées de fibres striées du type hétérogéne simple ; en certains
points des oreillettes et & la jonction auriculo-ventriculaire, il existe
un tissu moins différencié.

Enfin, DuBuisson, M. et Mo~xnier, A.-M. [151], n’ont pas trouvé
de fibres musculaires striées dans le cceur de Fulgur carica.

Cellules nerveuses cardiaques. — Les efforts de Foster, M. et
Dew-Syits, A.-G. [169] pour trouver des éléments nerveux intra-
cardiaques chez Helix, Aplysia et Anodonta sont restés négatifs.

Darwin, F. [114] n’a pas trouvé non plus d’éléments nerveux
dans le ventricule de Heliz.

Par contre, Docier, J. [129] a pu localiser, dans le tissu formant
limite entre Loreillette et le ventricule de Pecten, des éléments cellu-
laires, ovales ou sphériques, d’aspect analogue aux cellules du ganglion
branchial du méme Lamellibranche, avec cette différence seulement
que les premiers sont apolaires. Ces localisations ont été effectuées




6 LE MUSCLE CARDIAQUE DES INVERTEBRES

par des colorations au picro-carmin ammoniacal. L’auteur interpréte
ces cellules comme des éléments nerveux intracardiaques. Il retrouve
ces mémes formations chez Aplysia et Anodonta.

Harrer, B. [219, 220] décrit, dans le cceur des Rhipidoglosses
marins, des fibres nerveuses issues du ganglion viscéral et qui sont en
rapport avece deux sortes de cellules ganglionnaires : les unes, multi-
polaires et de petite taille ; les autres, bipolaires, pyriformes et plus
volumineuses. Ces derniéres cellules ressemblent 2 celles que Mar-
ceavu, F. [297] a observées chez Anodonta et chez Pecten. Toutefois.
chez ces formes, MARCEAU n’a pu mettre ces éléments cellulaires en
relation avec des fibres nerveuses.

SeiLmany, J. [384], qui a essayé toutes sortes de méthodes his-
tologiques et longuement recherché les cellules de HarLER, conclut
que celles-ci ne sont pas de nature nerveuse, mais conjonctive.

Narepa, A. [317] voit de petites cellules nerveuses dans le muscle
cardiaque des Styllomatophores.

Ransom, W.-B. [350] utilise diverses méthodes pour mettre en
évidence la présence éventuelle de cellules nerveuses dans le tissu
cardiaque des Mollusques : chlorure d’or, pilcro-carmin, carmin
boracique, acide osmique. Mais toutes ces recherches lui ont donné
des résultats négatifs. Il est bien apparu, dans les oreillettes de
Helix aspersa, de Helix pomatia, d’ Aplysia limacina et de divers
Ptérotrachéens, des cellules, rondes ou ovales, a noyau peu appa-
rent, excenlrique, contenant souvent un nucléole, possédanl une
affinité trés grande pour le picro-carmin et Pacide osmique ; mais les
prolongements protoplasmiques de ces cellules présentent de telles
variations que l'auteur ne croit pas possible de les assimiler & des
cellules nerveuses. D’ailleurs, jamais Ransom n’a pu les voir en rela-
tion anatomique avec des fibres nerveuses. Ces cellules paraissent
détachées et disséminées librement dans tout le tissu cardiaque. Dans
quelques préparations, ces cellules étaient en voie de division. On les
retrouve dailleurs disséminées dans les téguments de la plupart des
Mollusques (surtout des Ptérotrachéens). Pour Ransom on doit les
considérer comme des cellules appartenant au tissu conjonctif ;
illes croit identiques aux « cellules plasmatiques » que Brock a carac-
térisées chez Aplysia et chez les Pulmonés. Les figures que donnent
Ransom et Brock de ces éléments sont en effet analogues a celles de
Dogrer, J. [129]. Ransom déclare que DocieL a considéré des cellules
plasmatiques comme des éléments nerveux., ;

Ransom, W.-B. [350] n’a pas pu, par l'utilisation de diverses
méthodes histo]ogiques (chlorure d’or-acide formique ; picro-carmin ;
carmin boracique), mettre en évidence des éléments nerveux dans
la masse musculaire cardiaque de Sepiola et de Octopus.

dn
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Yune, E. [426], n’a pas trouvé de cellules ganglionnaires chez
Helix ; BEynE, J. [29], non plus.

Pour PompiLian [399] au contraire, 1l existerait, chez I’Escargot,
quatre sortes d’éléments nerveux,
que l'on peut différencier apres
dissociation du tissu cardiaque et
coloration au bleu polychrome de
Unna : des cellules apolaires, des
cellules & noyau plus foncé que les
premiéres (?), des éléments tres
foncés (??) et des éléments sem-
blables aux précédents, mais munis
de treés fins prolongements.

Marceau, F. [297] a observe,
chez Anodonta et chez Pecten, des
cellules nerveuses

1solées, atte-

e (8 =
Innervation cardiaque.
signification des lettres, voir fi-
gure ) (d’aprésCarrson, A. J., 96).

cancellatus.
Pour la

Platydon

nantes, ci et la, latéralement
aux fibres musculaires du cceur.

Carrson, A.-J. [73] décrit,
chez les Pleurobranches et chez
un Nudibranche (Monterinea),

[nnervation du cceur des

Hraifot=—
Gastéropodes. A, Bulla globosa; B,

un petit ganglion situé entre

.»41'(:/11‘{101'('.9 (;\10:11@'1’110:1) nobilis; C.‘ Paorte et le ventricule. Chez
Ariolimax columbianus. AUN, nerf Pty e 4 S
auriculaire; AU, oreillette; CG, gan- riopha  grandts, ce Ineme

clion cérébral; GN, nerf génital; OC,
commissure cesophagienne; PG, gan-
glion pédieux; P.L.G., ganglion pleu-
ral; R.C.N, nerf réno-cardiaque; R.G,
ganglion réno-génital; R.U.N, nerf
réno-ventriculaire; S.0.G., ganglion
sub-cesophagien; V, ventricule; V.N,
nerf ventriculaire; V.I.N, nerf vis-
céral (d’aprés Carrson, A.J., 67).

auteur trouve un grand nombre
de petits ganglions a la base des
oreillettes. Chez la plupart des
Céphalopodes, il existe, dans le
complexe cceur-branchies, trois
paires de ganglions disposés symé-
triquement : une paire aux cceurs
branchiaux, une autre aux oreil-

lettes, une derniére la jonction ventriculo-aortique (Carsox, A.-J. [96]).
Mogrrix, G. et Jurtien, A. [314 b] ont trouvé des cellules nerveuses

dans le cceur de Murex.
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Nerfs cardiaques. — Des fibres nerveuses cardiaques, issues des
ganglions viscéraux, existent chez tous les Mollusques. Harrer, B.
[219] et Caruson, A.-J. [72, 73], les ont décrites chez les Amphi-
neures ; QuaTrerages, M.-A. [346], Carrson, A.-J. [72, 73] et
Seritrstosser, P. [385] chez les Lamellibranches ; Docier, J.

Fic. 8. — Heliz. Inner-
vation du cceur. SOG,

g ganglion sous-cesopha-

Fic. 7. — Sycotypus canalicu- gien; VN, nerfs viscé-
latus. Innervation cardia- rauxe: A0, aorte:s Vi
que. Pour la signification ventricule; A, oreillette
des lettres, voir figure 5 (d’aprés Ransom, W. B.,
(d’aprés Carrson,A.J., 96). 350).

[129], Ransom, W.-B. [350], ScuonieiN, K. [373], Borrazzi, F.
et ExriQues, P. [341] et CarLson, A.-J. [72, 73, 96] chez les Gasté-
ropodes Opisthobranches ; Lacaze-Dutniers, H. [263], HarrEr, B.
[221], Bouvier, E.-L. [43] et Carcson, A.-J. [72, 73, 96] chez les
Gastéropodes Prosobranches ; Cuiron, Bert, P. [30], Friépirico, L.
[178], Ransom, W.-B. [350], Fucas, S. [188], Borrazzi, F. et Ex-
RIQUES, P. [341] et Carvison, A.-J. [72, 73, 96] chez les Céphalo-
podes.

Les figures reproduites ici indiquent quelques-unes de ces dispo-
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sitions et, avec l'aide des légendes, se passent de commen-
taires (fig. 5, 6, 7, 8 et 9).

Myriapodes, Insectes, Arachnides. — Chez ces formes, un vaisseau
dorsal plus ou moins développé s’étend, immeédiatement sous les

Fig. 9. — Schéma de l'appareil circulatoire d’Octlopus vulgaris.
V, ventricule; A.g., artére génitale; A.d., A.s., oreillettes droite
et gauche; B.d., B.s., branchies droite et gauche; A.b.d., A.b.s.,
arteres branchiales droite et gauche; C.b.d., C.b.s., cceurs bran-
chiaux droit et gauche; V.c.d., V.c.s., veines caves droite et gauche;
V.c., veine céphalique; C., ganglion suscesophagien; N.p.d., N.p.s.,
nerfs du manteau droit et gauche; G.s.d., G.s.s., ganglions
stellaires droit et gauche; N.v.d., N.v.s., nerfs viscéraux droit et
cauche; N.c., anse anastomotique entre les 2 nerfs viscéraux; G.c.
1., G.c.II, ganglions cardiaques; G.b., ganglion branchial (d’apres
Fucsus, S., 188).

téguments, d’un bout a I'autre du corps. Ce vaisseau est contractile
dans une partie plus ou moins grande de son étendue. Chez les
Myriapodes et la plupart des larves d’Insectes, il est contractile sur la
presque totalité de son parcours. Chez les Insectes adultes et chez les
Arachnides, les portions contractiles sont généralement localisées
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dans 'abdomen (fig. 10). Chez les Myriapodes, Insectes et Arachnides,
le ceeur est percé d’un certain nombre d’orifices (ostioles cardiaques),
ordinairement élevé chez les Insectes inférieurs (9 paires chez les
Thysanoures), plus petit chez les autres (1 paire chez les Acariens et
les Pseudoscorpions).

Le ceeur des Myriapodes, Insectes et Arachnides est maintenu en
place par une série de tractus qui le rattachent, dorsalement et
latéralement aux téguments, ventralement au tube digestif. Chez les

Fre. 10. — Epeira diadema. Vue sagittale montrant le ceeur, le péricarde, les rami-
fications principales de I'aorte antérieure (d’aprées WiLLewm, V., 414).

Trachéates, les tractus latéraux sont, de loin, les plus importants.
Ils affectent, en principe, une disposition métamérique (fig. LB
On les appelle « muscles aliformes » ou « muscles alaires ». Ces noms
sont impropres, car §’il est vrai que, chez certaines formes larvaires,
ces tractus sont de véritables muscles fonctionnels. ils paraissent
avolr perdu structure et fonction contractiles chez les formes adultes.
Ces tractus aliformes maintiennent, soit par leurs contractions, soit
par leur élasticité, les parois cardiaques & un certain degré de dis-
tension.

Structure des fibres cardiaques. — D’aprés Zawarzin, A. [427],
le cceur des larves d’ Aechna, de Periplaneta americana et de Gryllus
domesticus est constitué de fibres striées ; de méme chez Dytiscus
marginalis (OBERLE, E, [326], fig. 13).
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MeEex, J.-W. [305] a étudié la structure histologique du cceur de
Limulus polyphemus. L’organe est constitué d’un syncitium de fibres
striées, réunies par du tissu conjonctif non différencié (fig. 14).

LN
Fic. 11. ~— Dytiscus marginalis.
[Ceeur, disposition des muscles
aliformes (FI. M; a FL M)
(d’aprés Kunr, W., 262). g 12
Fic. 12. — A gauche, ceeur de Limulus longispina isolé et vu par la face dorsale;
) 8 I

4 droite, résean nerveux du méme cceur. I a VIII, segments cardiaques;
L.A., ligaments latéraux; o.s., ostioles: m.N., cordon nerveux dorsal;
[.N., nerf latéral (d’aprés Nukapa, S., 323).

Chez Pembryon, les contractions existent déja alors que le cceur ne
révele encore aucune striation (22 jour aprés la ponte). Celle-ci fait
son apparition en méme temps que le systéme nerveux cardiaque

(28e jour).

Cellules nerveuses cardiaques. — Dogier, J. [128] et Dogier, J.
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et ArcuaNGeLsky, K. [132] ont décrit, chez la larve d’un Diptére:
Corethra, des cellules situées a proximité du ceeur et qu’ils inter-
prétent comme étant des cellules ganglionnaires. Il n’y a aucun

Frc. 13. — Fibre cardiaque de Dytiscus
marginalis. adv., adventice; int., intima
(d’aprés OBERLE, E., 326).

doute que ces auteurs se soient
trompés : le seul examen de leur
figure (fig. 32, [132]) permet de se
rendre compte qu’ils ont pris pour
des éléments nerveux les cellules
péricardiques cardiaques qui ont
une fonction excrétrice (acide)
(KowarLEwsky, A. [258] et
Lesrun, H. [274]).

Porice, G. [335], chez un Scorpion
(Euscorpius italicus), a observé
I'existence de petites cellules ner-
veuses sur le trajet du nerf qui longe
la face dorsale du cceur.

ArLExanNDROWICZ, J.-S. [3] a mis
en évidence, chez la Blatte, par la
méthode au bleu de méthyléne, des

Fic. 14." — Limulus polyphemus,
fibre musculaire cardiaque. a,
noyau du sarcoplasme ; ¢, sar-
coplasme; d, noyau de la fibre
musculaire ; e, protoplasme
axial; f, sarcolemme; g, fibrilles
contractiles (d’aprés MgeExk,

J. W., 305).

cellules ganglionnaires cardiaques situées le long du parcours des

nerfs latéraux du cceur.

MiLNe-Epwarps, A. [308], PaTrEn et REDENBAUGH [327],
CarLson, A.-J. [68, 69] et Nuxapa, S. [323, 324], ont décrit,
chez Limulus, un grand nombre de cellules nerveuses ganglionnaires.
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situées tout le long de la face dorsale du cceur, ou elles accompagnent
le nerf dorsal médian (fig. 15). Nukapa, S. [324], a bien étudié la
disposition de ces cellules qu’il a trouvé condensées au niveau
des IVe et Ve segments cardiaques, c’est-a-dire entre les 5€ et

Fic. 15. — Portion -du cor- Fic.16.— Cellules ganglion-

don nerveux meédian qui
accompagne le cceur de
Limulus, avec cellules
canglionnaires (d’apres

naires cardiaques de Limu-
lus. a, cellules ganglion-
naires de la région anteé-
rieure du Ve segment car-

PaTTEN et REDENBAUGH, diaque ; b, id., III® seg-
327). ment; ¢, id., VII® segment
(d’aprés NUukADA, S., 324).

. . » g ~ ] .
6e paires d’ostioles (fig. 16). Seuls les [deux premiers segments
du ceeur sont généralement dépourvus de cellules nerveuses.

Nerfs cardiaques. — D’apres les recherches de Branot, A. [46], le
ceur et Iaorte des Insectes sont innervés par des branches fournies
par la 2¢ paire de ganglions cesophagiens. Lang, A. [266], chez les
Myriapodes ; PoLicE, G. [335] et Mc CLENDON, J.-F. [101], chez les
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Scorpions et Garrron, E. [191], chez Peripatus, ont signalé exis-
tence d’un nerf qui suit le cceur tout le long de sa face dorsale

Aottappsterioe Perlci(q Heg Agﬁaﬁephalnca
Vasaafferentia —= =

Vasaafferentia ~

der Kiemen . /

‘Arteria lateralis

LN N TS\ . s. antennalis
L \ R \W — Arteria hepatica
\_“ \(\/ ArteriaMestendens \ | N
e A. sternalis
NS 3
Fic. 17. — Ecrevisse. Cceur et systéme circulatoire

(d’aprés Harscuek et Corr, repris de Briscke, E. Th. v., 63 b).

ALeExaNprowicz, J.-S. [3] a déterminé chez la Blatte Iexis-
tence de deux troncs nerveux qui longent le cceur latéralement.

Fic. 18. — Schéma de 1

‘appareil circulatoire d’un Amphipode Gammarien.
C, eceur; O, ostiole; C.P., cavité péricardique; S.V., sinus veineux.

Ces nerfs communiquent, par des

anastomoses segmentaires,
avec la chaine nerveuse ventrale et les nerfs sensoriels somatiques.
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Les nerfs cardiaques de Limulus ont été étudiés par MiLNEe-
Epwarps, A. [308], Parten et Repensavcn [327], CarLson, A.-J.
[68, 69], Nukapa, S. [323]. Chez Limulus polyphemus comme chez
Limulus longispina, il existe trois nerfs du cceur : un cordon nerveux
longitudinal médian et dorsal (abondamment pourvu de ganglions
nerveux) et deux nerfs longitudinaux latéraux. Les deux nerfs laté-
aux communiquent, par des anasto-
moses transversales, avec le cordon
ganglionnaire dorsal et, par sept paires Q
de nerfs, avec le systéme nerveux :
central (deux paires sont issues des
ganglions cesophagiens, cing du cordon
nerveux ventral).

Crustacés. — Chez certains Crustacés
(Phyllopodes, Edriophthalmes), le cceur
est constitué d’un vaisseau dorsal plus
ou moins étendu, & parois musculaires,
contractile sur la presque totalité de
son parcours et percé d’orifices segmen- bl &
taires (ostioles), par lesquels le sang 7
péneétre dans 'organe propulseur (fig. 18). .
Chez d’autres (Cladocéres, certains Ostra- 7
codes, Décapodes), le cceur est un organe
globuleux, musculaire, situé le plus sou-
vent dans la région dorsale du céphalo-
thorax (fig. 17).

@hez ¥latiplupartsides Slrustaces il efs i, g i

Fibres muscu-

ceeur plonge dans une cavité (sinus Jaires et cellules ganglion-
Bt 3 Gl e . aires scle car-
péricardique) considérée par certains DAiteRis dupumuscleticar
i % diaque de I’Ecrevisse. a,

auteurs comme une oreillette contractile cellules mnerveuses; b,
(Mancorp, E. [291]). Ceeur et péricarde fibres musculaires (d’apres

, A Docier, J., 129).
sont rattachés aux teguments et aux el )

visceéres sous-jacents par des tractus
conjonctifs que certains considérent comme des brides musculaires.

Structure des fibres musculaires cardiaques. — D’aprés Docikr, J.
[127], Dusuisson, M. et MoNNIER, A.-M. [151], le cceur des Crustacés
Décapodes est constitué de fibres nettement et finement striées,
avec trés peu de protoplasme non différencié.

Cellules nerveuses cardiaques. — Les premiers observateurs qui
aient recherché la présence d’éléments nerveux dans le cceur des
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Crustacés sont Jarscuinskr (1) chez I'Ecrevisse, Eckuarpt, C. [154],
chez Cancer pagurus et MEver chez I’Ecrevisse. Leurs recherches
furent négatives.

REeTz1us, dans son travail d’ensemble sur le systéme nerveux des
Crustacés, ne signale non plus ni nerf ni ganglion cardiaques chez
I'Ecrevisse.

Bercer, E. [27] et PocoscuEwa [334] décrivent des cellules et

Fre. 20. — Cancer pagurus. Cellule nerveuse et ses terminaisons
dans le muscle cardiaque. ac, fibres accessoires: ax, axone
(d’aprés Arexanprowicz, J. S., 5).

des fibres nerveuses dans le cceur des Crustaceés. Ils les comparent
avec celles du cordon ganglionnaire abdominal et les trouvent seu-
lement un peu plus petites que ces derniéres. Ces cellules ganglion-
naires cardiaques sont uni- ou tripolaires.

Poerur; Ju [125; 126 127] fait une constatation analogue. Plus
tard, Dogrikr, J. [130] précise qu’il y en a beaucoup plus que Pocos-
CHEWA n’en a décrites. Il y en aurait non seulement dans le ceeur,
mais aussi dans le péricarde (fig. 19).

Nusssauwm, J. [325], par des injections vitales de bleu de méthylene,
a vu des cellules nerveuses cardiaques chez Palaemon treillanus et
Squilla mantis.

StEcka, S. [386] a étudié a ce point de vue le ceeur d’Astacus et
a trouve-a la fois des nerfs et des cellules nerveuses cardiaques.

(1) Cité d’aprés BerGeRr, E. [27].
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D’aprés Arexanprowicz, J. S. [5], les descriptions de Dogier et
de SteEckA sont inexactes.

Newmywaxra, G.-A. [320], a trouvé au moins seize cellules ner-
veuses dans le ceeur d’ Astacus.

Enfin, tout récemment, ALExANDROWICZ, J.-S. [4, 5] a bien étudié
la disposition du systéme nerveux cardiaque des Crustacés : Maia
squinado, Cancer pagurus, LEriphia spinifrons, Carcinus moenas,
Palinurus vulgartus,
Homarus vulgaris, Scyl-
arus  arctus, Munida
rugosa, Galathea strigosa,
Eupagurus bernhardus,
Pagurus striatus, Leander
serratus, Potamobius as-
tacus. Le tronc nerveux
principal  parcourt le
ceceur dorsalement dans
le sens longitudinal. Il
comporte deux sortes de
cellules nerveuses : des
petites et des grandes
(5 grandes et 4 petites
chez Cancer pagurus,
Maia squinado et Homa-

rus vulgaris ; 8 grandes

et au moins 8 petites
chez Potamobius asta-

Fic. 21. — Cancer pagurus. Nerfs de la face
CU,S)‘ Ces cellules sont dorsale du cceur. Tr. cire., tronc circulaire;
N.a-l, nerf antéro-latéral; N.l., nerf latéral;
N.p.l, nerf postéro-latéral; N.dors., nerf dorsal;
et les prolongements Os., ostiole (d’aprés ALEXANDROWICZ, J. S., 3).
dendritiques s’épanouis-

multipolaires, les axones

sant dans les fibres musculaires. Mais les terminaisons des courtes
expansions du neurone ont des aspects différents de celles des axones.
Seuls les prolongements dendritiques sont en relation avec des
nerfs efférents cardiaques (fig. 20).

Nerfs cardiaques. — L’existence de nerfs cardiaques chez les Crus-
tacés est prouvée par les travaux anatomiques ou physiologiques de
Eckuarpt, C. [154], LEmoing, V. [275], DociEr, J. [125, 126, 127],
BercEer, E. [27], Yune, E. [420], Prateav, F. [332], Moouarp, F.
[309], Pocoscuewa [334], JoLLvET, F. et Viarnanes, H. [245],
Connant, F.-S. et Crark, H.-L. [102], Borrazzi, F. [40], CarLsoON,
A.-J. [75], Porice, G. [336] et ALEXANDROWICZ, J.-S. [3, 4].

DUBUISSON. 2
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A I'exception des recherches de ALeExanprowicz, J.-S. [3, 4], qui
seront résumées ci-dessous, les recherches plutdt physiologiques des
autres chercheurs trouvent mieux leur place dans le chapitre consacré
a la régulation de P'activité cardiaque (page 71).

ALexanprowicz, J.-S. [4] décrit, chez les Crustacés Décapodes
(liste des espéces citée plus haut), un
systéeme de fibres nerveuses réunissant le
ceeur avec le systéme nerveux central (nerpi
cardiaci dorsales) et un autre systéme qui

% met en relation les valvules artérielles avec
le ceeur et le péricarde (nervi segmentales
cordus et nervus cardiacus anterior (fig. 21).
Les neroi cardiact dorsales comportent, chez
les Stomatopodes, des fibres de grand
calibre (fibres inhibitrices) et d’autres. Les
fibres inhibitrices agissent sur les synapses
des cellules nerveuses autonomes car-

>

P D S
=

! diaques.
Tuniciers. — Le cceur des Tuniciers a
la forme d’une outre logée dans une cavité
péricardique avec laquelle il ne com-

munique pas (fig. 22).

Structure des fibres cardiaques. — Le
myocarde des Tuniciers est constitué de
cellules musculaires allongées et pointues

(Ransom, W.-B. [350], Docikr, J. [130]).

B ety — IR, -SSR

Sl Schémz;-.t;u ol Cellules nerveuses cardiaques. o HunTER,
lémccircu]aloircdenlu]m, G.-W. [238’ 239’ 240} a déCI’lt, dans le
africana (d’aprés Nico- ceeur de Moglula manhatiensis, des cellules
£A1,.322). multipolaires trés nombreuses qui seraient

en relation avec le systéme nerveux cen-
tral. Mais les recherches de Scumurrze, L.-S. [374], sur le cceur
des Salpes, sont restées infructueuses. Cet auteur déclare que,
sous linfluence de certains fixateurs, les cellules musculaires
cardiaques peuvent se ramasser en masses qui rappellent la
disposition de cellules nerveuses. Ransom, W.-B. [350] confirme

Pabsence de cellules nerveuses cardiaques chez Ciona intestinalis

et chez Salpa africana. Les recherches de Vax BeEnEDEN, E. et

Jurin, C. [397] et de Knorr [255] sont aussi restées négatives

& ce sujet.

o~
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Nerfs cardiaques. — Nous ne possédons pas de preuves anatomiques
de Pexistence de nerfs cardiaques chez les Tuniciers.

ResumE ET CoNCLUSIONS

Aprés un trés bref rappel de la disposition de I'organe central de la
circulation sanguine dans les divers groupes, il est fait mention de
’état actuel de nos connaissances sur la structure des fibres muscu-
laires du cceur et sur Iinnervation intrinséque et extrinséque car-
diaques.

D’une maniére générale :

10 Les fibres musculaires cardiaques des Invertébrés sont, comme
celles des Vertébrés, disposées en syncitium. Ces fibres ont une stria-
tion plus ou moins apparente, quelquefois elle est siirement absente
(Lamellibranches Acéphales).

20 1] existe des cellules nerveuses cardiaques chez les Annélides
et les Arthropodes. La question est discutée chez les Mollusques
et les Tuniciers.

30 La ou on a recherché anatomiquement l'existence de nerfs
cardiaques, on en a trouve.




CrariTrE II

LES CONDITIONS D’ENTRETIEN DE L’AUTOMATISME
ET DE LA RYTHMICITE CARDIAQUES

L’automatisme cardiaque est la propriété que posséde le myocarde
de se contracter spontanément, alors qu’il est séparé de toutes ses
connexions avec l'organisme. La rythmicité cardiaque est la pro-
priété que posséde le myocarde de se contracter et de se relacher
alternativement, soit qu’il soit doué d’automatisme, soit que, ayant
perdu cette derniére propriété, on le soumette 4 un excitant dont
action est continue. L’automatisme est donc une propriété qui doit
étre distinguée de la rythmicité.

Chez les Vertébrés, 'automatisme et la rythmicité cardiaques s’étu-
dient généralement sur des organes isolés. De nombreuses expériences
ont montré que, pour maintenir intactes ces propriétés du myo-
carde, celui-ci doit étre maintenu dans certaines conditions. Il doit
étre artificiellement irrigué par un sérum :

19 dont la pression osmotique est aussi voisine que possible de
celle du sang ;

2¢ dont la composition chimique se rapproche de celle du sang ;

3° dont la température est voisine de celle de 'organisme ;

4° exercant, sur le myocarde, une certaine distension mécanique.

On utilise pour cela le sérum de RinceEr ou de RingEr-LockE,
porté & température convenable et qu’on fait circuler (technique de
perfusion) dans les cavités cardiaques, par un arrangement approprié
de canules introduites dans I'une ou 'autre d’entre elles.

En ce qui concerne les Invertébrés, cette technique de perfu-
sion est moins souvent utilisée en raison de la fragilité des
organes circulatoires. On immerge alors simplement le cceur dans
le sérum.

L’étude des conditions d’entretien de automatisme et de la ryth-
micité cardiaques chez les Invertébrés n’a pu étre entreprise que
chez un nombre relativement restreint de formes : celles-la o la

de
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résection de Iorgane est techniquement possible, c’est-a-dire chez
les espéces dont la taille est relativement grande.

Nous allons examiner, ci-dessous, les diverses conditions extrin-
séques et intrinséques susceptibles d’influencer 'automatisme ou
la rythmicité cardiaques des Invertébreés.

A. CONDITIONS EXTRINSEQUES D’ENTRETIEN
Pression osmotique du sérum physiologique.

La pression osmotique du sang des Invertébrés varie selon
le milieu dans lequel vivent les organismes et selon les espeéces. Chez
les Invertébrés marins, elle est, en général, celle de 'eau de mer
A= 2300 C.) (1) (Borrazzr [38, 39]). La proportion des sels
solubles du sang de ces animaux ne différe pas d’ailleurs de la teneur
en sels de ’eau de mer dans laquelle ils vivent (FrepErice, L. [179]).

Chez les Invertébrés d’eau douce, beaucoup ont une pression osmo-
tique identique 2 celle du milieu et qui varie donc comme celui-ci
(Anodonta) (2); d’autres sont, a ce point de vue, indépendants du
médium (Insectes aquatiques & respiration aérienne). Pour CrLe-
menTi, A. [99], la pression osmotique des liquides internes de T'or-
canisme est moins élevée chez les espéces terrestres que chez les
espéces marines et, dans les limites de la méme espece, elle est plus
basse dans les liquides que dans les tissus (mesures effectuées chez
Lumbricus, Iulus, Heliz, Oryctes). Pendant I’hivernage, la pression
osmotique est différente de celle observée pendant la période d’acti-
vité (CLementi, A. [100]). Elle différe, en outre, selon le stade de
développement de I'organisme (Porimanr, 0. [337]).

La liste ci-dessous donne les A du sang ou des tissus d’un certain
nombre d’Invertébrés aquatiques et terrestres.

ClollmiEnss o cobobanobaosa Mgiiels
Echinodermes............ 2,312
BV ersimanin S e e S 2,31
Hirudo medicinalis. . . . . . .. 0,40-0,43 (FrepEtrice, L. [182]).
Anodonta anatina. . ... .. ... 0,15-0,21 (Freéptrice, L. [182]).
— (OGRS A o e 0,08-0,09 (Kocu [256]).
CUEIEqS N i 0,10-0,15 (DuBuisson, M. [141]).
U0 prclonuny e S ey 0,14 (FrépErico, L. [182]).
Hlelvzlaperia s si Srrtes: 0.31 (Arvanitaky A. et Carnor, H. [9]),
- GSpErsas s 0537 »
S vermiculalar s e 0,40 )
e pisana.l o an 0,47 »
(1) Un abaissement de 1°C (A = 1,00°C) équivaut a une pression osmotique de 12,108

atmospheres.
(2) Le sang de ’Anodonte est trés dilué (0.136 9% de cendres, d’aprés DaMBOVICEANU [’111]).
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Limnaea stagnalis. . ....... 0,22 (FrépErICq, L [182]).
Paludina viviparia. . . . .. .. 0,17 ==
Oectoplst i 2,24 =
Dytiscus circumeinctus. . . . . 0,56 (Backman, E. L. [13]).
— | “marginatus.. ... .. 0595 =
— s (s (PorTIER, P. et Duvar, M. [344]).
: 0567 (DuBuisson, M. [141]).
Cymatopterus striatus. . . . .. 0,69 (Backman, E. L. [13]).
- paykulls. . . . . 0,56 e
Aorlivsisulcatiis s e 0,49 e
Lymanthria dispar......... 0,48 (Porimanti, O. [338]).
Becticusialbrironses v 0,50 —
PO oy 0,47 (DuccescHr, V. [152]).
—  — (larve)........ 0,58 (PortIER, P. et Duvar, M. [344]).
—  — (divers stades). 0,60-1,17 (PorimanTi, O. [338].
Saturnia carpini.......... 0,56 (PorTIER, P. et Duvar, M. [344]).
- pyrt (chrysalide).. 0,71 —
Cordeligiaénen; it o 0,67 (Backman, E. L. [13]).
Léucorrhinia dubia.... . ... 0,63 —
Cossus cossus (larve). ... .. 0,72 (PorTIER, P. et Duvar, M. [344]).
Lubellula (larve).......... 0,63 (Backman, E. L. [13]).
Aischna(lacye) e e 0,56 —
Sphynax ligusti (chrysalide). 0,70 (PortIER, P. et Duvar, M. [344]).
Astacus fluptatilis. . . . . . . .. 0,80 (FrévERICQ, L. [182].
Marassquinadolasr s e 2,36 —

Il est de toute importance, dans les expériences conduites in
eitro, de ne point négliger le facteur pression osmotique dans 1’éta-
blissement des sérums.

Tenx Carte, J. [394] dit avoir maintenu en activité des
ceeurs  d’Anodontes plongés dans D’eau distillée, mais il me
parait peu probable que cette activité ait pu se prolonger long-
temps.

Carcson, A.-J. [77] a montré que les solutions hypertoniques
(eau de mer additionnée de m/10 saccharose, par exemple) pro-
duisent une action dépressive sur le cceur de la Limule polyphéme
(fig. 23). Les solutions hypotoniques possédent, au contraire, une
action stimulante. On observe des phénomeénes tout & fait analogues
chez les Tortues. L’auteur incline a penser que ces actions dépres-
sives et stimulantes sont liées aux échanges tissulaires qui tendent
4 Détablissement d’un nouvel équilibre entre les cellules et le
milieu.

Carpor, H. [60], expérimentant sur le cceur d’Heliz pomatia,
trouve que les solutions hypertoniques arrétent le cceur en
diastole, tandis que les solutions hypotoniques ont des effets
chronotrope positif et motrope négatif, suivis d’arrét cardiaque en
«demi-systole » (Carpor, H. [63]).
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D’une maniére générale, un défaut d’isotonisme produit des fluc-
tuations toniques des systoles cardiaques. Le sérum physiologique le
plus convenable pour Heliz pomatia serait, d’aprés Carnor, H. [60,
61] le hquide suivant :

Raues L prern i sl s sl 21230000
TR o et 0,42
Na@lazrtas iy Sl B 9,00
Ga@l e St T e et 0,24

Bover, P., et Carpor, H. [44], également pour I’Escargot, pré-
conisent :

[angiesnn st 1.000,00 o

NGl e (03,45} ] (AT o

Kel o 0.14 i

Ga@ls it T ),12 At R s

NGO gl 0,20(1

Nal PO Lo 0.01 Frc. 23. — Région antérieure du cceur de

Limulus polJphemus soumis alternati-
vement a4 I’eau de mer et a une solution

Frepirice, L. [184]’ etu- hypertonique. A : en X, on applique sur

diant le cceur de l’Aplysie, le nerf ganglionnaire du cceur une solu-
trouve que le liquide le plus tion composée d’eau de mer additionnée
f L : 1 de 0,6 m. de sucre de canne; en X', eau
avorable au pomnt de vue demer normale. B:en X,idem, maisleau
([uan[llnt,lf est ’eau de mer. de mer est saturée de sucre de canne; en
/

3 : : o de male. (d’apres CARL-

Une augmentation ou une :\ qu i ““"' normale (d’aprées CARL
> 3 :

diminutiml de densité de 1,2
a3 /00 ne semble pas avoir
grande influence; mais une différence de 59/50 provoque déja
une altération se traduisant en général par une diminution de
hauteur des courbes enregistrées. Les pulsations du cceur de I’Aply-
sie, du Poulpe et de la Langouste cessent presque instantanément
si on irrigue 'organe avec de eau de mer diluée de moitié, mais
additionnée de 10 9/ de saccharose ou de 5 %, de dextrose, ou de 2 08
d’urée, de maniére a rétablir la concentration moléculaire primitive.

L]:VY, R. [276, 277] a utilisé la solution suivante pour l'’étude du
ccxaurfdc la Daphnie :

Eau d’Evian (2 . 1.000,00
N Gl S o S R s S : 6,10
ke v e S v s S s 0,30
CREIEEL i R R 0,12
NalE G0 natsdion syt is it o 0,20
NP0 s st g e 0,01
(1) Biner, L. et PEriEs, L. | 34] recommandent la méme solution, mais avec 0.12 de NaHCO3.

(2) Cette eau est nonn‘ll(\mcnt dépourvue de K.
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Composition qualitative du sérum physiologique.

Sels. — Les sels de Na, de K et de Ca sont les constituants miné-
raux les plus importants des solutions qui ont la propriété de pro-
longer, in ¢itro, l'automatisme et la rythmicité cardiaques. Plusieurs
auteurs ont montré la nécessité de ces ions dans Uentretien de Pacti-
vité du cceur des Invertébrés. Nous examinerons successivement le

2as pour chacun de ces ions.

Sels de sodium. — Carrson, A.-J. [88] a montré que si on 1mmerge
un ceeur de Limulus polyphemus dans une solution 1sosmotique de

G-v;z_z Ap(.,;i-' ORST
. 7022 ; P )Qoz]

o

LU

Fic. 24. — Aplysia limacina. Ceeur irrigué par de I'eau de mer légérement
diluée (densité 1.022). En X. eau de mer normale (densité 1.027) (d’apres
Frépkrico, L., 181).

NaCl (5/8 moléc.), la fréquence des pulsations cardiaques augmente.
L’excitabilité du cordon nerveux ganglionnaire est exaltée, comme
le montrent les expériences d’excitabilité électrique de ce cordon.
Apres quelques instants, le rythme diminue, les pulsations devien-
nent irréguliéres, puis s’arrétent. Na,S0, et NaPO, ont une action
semblable a celle de NaCl,

Friptrico, L. [184] observe aussi qu’'une solution isotonique
de NaCl (3,5 %) produit la mort rapide du ceeur d’ Aplysia, Octopus,
Palinurus.

Lorsque le cordon nerveux est excisé, le muscle cardiaque ne bat
plus (voir p. 42). Sion le plonge & ce moment dans la solution isosmo-
tique de NaCl, les contractions reprennent apres une période de
latence de 30 a 40 minutes. Elles sont d’allure irréguliere. Plusieurs
contractions simultanées peuvent apparaitre en différentes régions
du myocarde. Ces contractions se propagent aux régions voisines

Y

avec une vitesse.de 1 & 2 cm. par seconde. De ces expériences, CARL-

RNB:
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son conclut que le muscle cardiaque de la Limule, immergé dans une
solution isosmotique de NaCl, montre une excitabilité croissante
qui va jusqu’a Papparition de contractions idiomusculaires.

Rocers, C.-G. [356] a observé également que les sels de Na
peuvent réveiller Pactivité de ceeurs arrétés de Crabes (Brachynotus
nudus).

La plupart des préparations musculaires répondent d’ailleurs au
Na de maniére analogue. Loes, J. [284] a montré le premier que les
muscles squelettiques de la Grenouille se contractent rythmique-
ment dans une solution
isosmotique de NaCl. Guen-

o [ L S P
tHER, A.-E. [215] déclare CWL/ "“/\ U Y 1\/\\[\’@'\/\4\/\\1

que le rythme est d’abord

localisé 1a ou le muscle BMMW[A}WMWW’W"MW:*MFMWAWMMMZMMM

est en contact immeédiat

avec la solution, puis '
s’étend au fur et a mesure A UL

que la solution pénétre dans

; Fic. 25. — Ceceur isolé et déganglionné de
la })I‘épal'ill‘lon. C’est bien Limulus polyphemus, immergé dans une
ce que CARLSON, Noadl [88‘ solution 6/10 m. de NaCl. Trois types de

i 4 = contractions (d’aprés Carison, A. J., 88).
observait chez la Limule. i 1

Une solution isosmotique
de NaCl commence par stimuler lactivité du cceur de la
Grenouille et la déprime ensuite (Coox, F.-C. [104]). On sait
que apex ventriculaire, isolé du reste du myocarde, ne se con-
tracte pas spontanément. Si on le plonge dans la solution de NaCl
(de préférence additionnée de sérum de Chien), il reprend ses
contractions aprés une période plus ou moins longue (MarTIN, E.-G.
[301], Howerr, W.-H. [236], MErUNOWICZ [306], GreEnE, C.-W.
[213], LingLe, D.-J. [282]). C’est tout a fait ce que Carrson, A.-J.
[88] observait pour le ceeur déganglionné de la Limule et RoGErs,
C.-G. [356] pour le cceur du Crabe.

Pour Loes, J. [284] et Garrey, W.-E. [192], ces phénomeénes
sont dus a la soustraction d’ions Ca au tissu. Les contractions appa-
raissent d’ailleurs plus rapidement si on immerge les préparations
musculaires dans des solutions de sels de Na dont les anions forment
avec le Ca des sels insolubles (oxalates, phosphates, carbonates, sul-
fates, fluorures). Howerr, W.-H. ([236] et Marmin, E.-G. [301]
suggérent, & la suite de leurs expériences sur 'apex ventriculaire de la
Grenouille, que Paction de Na est de transformer le Ca non diffu-
sible du myocarde en Ca diffusible, indispensable & P’automatisme.

Lorsqu’on plonge le nerf sciatique de ‘la préparation sciatique-
gastrocnémien ans dle sérum physiologique, il apparait égale-




26 LE MUSCLE CARDIAQUE DES INVERTEBRES

ment des contractions rythmiques dans organe terminal, apreés
1 a2 heures (MatTHEWS, LoEB, MaxwWELL). Le cordon nerveux car-

Fic. 26. — Homarus. Influence des ions K
(d’aprées Hogmen, L. T., 234 b).

diaque de la Limule plongé dans NaCl n’induit pas de contrac-
tions dans le myocarde (Carrson, A.-J. [88]). Ce comportement
différent ne doit pas nous surprendre : a la différence du nerf sciati-

; ”y 20 Na Ero0 (;L_/ /?710 Ne & 00
B ey et

e S (NS AT St

oy

SRR R A e

7. — Pecten. Influence de la suppression du Ca sur le rythme
cardiaque (d’aprés Mings, G. R., 308 b)

que « moteur direct » du gastrocnémien, le nerf cardiaque de la
Limule ne semble pas devoir étre considéré comme tel (voir p. 47).

Sels de potassium. — La nécessité de la présence de sels de K pour
Pentretien de Pactivité du cceur des Invertébrés a été démontrée par:
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Evans, C.-L. [159], Hocsen, L. T. [234 b], Carpor, H. et JuLLIEN,
A. [63], chez Helix pomatia; par Frépgrico, H. [170], chez
Octopus vulgaris ; par Takarsuxi, S. [392], JurLiew, A. [248],
JuLLien, A. et Morin, G. [250, 253], chez I’Huitre ; par
Carison, A.-J. [84], Asmer, L. et Garrey, W.-E. [10], chez
Limulus ; par Hevmans, C. [227 b], chez Aplysia; par HoGBEN,
L.-T. [234 b], chez Homarus et Maja. Pour Mines, G.-R. [308 b],

par contre, le K ne serait pas indispensable au ceeur de Pecten (?).

Fic. 28. — Homarus. Influence de la suppression du
) J ) I

Ca sur le rythme cardiaque (d’aprées HoGBEN

) ( )

L. T., 234 b).

I’exces de K est nuisible. Le cceur de Limule plongé dans un sérum
riche en KCI présente des contractions dont la fréquence augmente
pendant quelques secondes et diminue ensuite pour s’arréter au
bout de périodes de temps qui dépendent de la concentration en K
de la solution (CarLson, A.-J. [84]). On obtient les mémes effets avec
K,S0,. Si le cceur a été préalablement séparé de la chaine ganglion-
naire, le K a un effet chronotrope négatif immédiat sur le myocarde.

Carpor, H. [61] obtient aussi le ralentissement du cceur de 'Es-
cargot sous I'influence du K. Lorsque le K agit seul, il a une action
systolisante [63]. HoesEN, L. T. [234 b) arrive & la méme conclusion.

LEvy, R.[272] observe que le K augmente le tonus du ceeur de la
Daphnie.

L’effet physiologique du K peut étre compensé par le Na, le Ca et
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le Mg (Carpor, H. et JurLien, A. [63] chez Ostraea. Chez Murez,
cet antagonisme est moins net.

Ces résultats sont en accord avec ce que ’on sait chez les Vertébrés.
GreenE, C.-W. [213], SorLmanw [381], Gross [214], Braun [47],
Harp [218] ont décrit I'influence chronotrope négative du K sur le
myocarde des Vertébrés. Comme Carrson, A. J. [84], chez Limulus,

F1c. 29. — Homarus. Influence d’un exces de Ca sur
le rythme cardiaque (d’aprés Hocpen, L. T., 284 b).

Havrp, T. [218] a noté chez la Grenouille que le K peut, dans les pre-
miers instants qui suivent son application, avoir un effet chronotrope
positif sur les pulsations. Cette action serait due & une paralysie du
nerf vague : elle ne s’observerait pas sur des organes séparés du sys-
téme nerveux central.

Sels de calcium. — La nécessité du Ca dans Pactivité du cceur des
Invertébrés a été reconnue par RocEers, C.-G. [356], chez Brachynotus
nudus ; par Evans, C.-L. [159] et HoeBEw, L.-T. [234 b], chez
Helix pomatia ; par Mings, G.-A. [308 b], chez Pecten ; par Frént-
ricQ, H. [170], chez Octopus vulgaris ; par TaxaTsukr, S. [392] et
JuLLien, A. [248], chez les Huitres ; par Hevmans, C. [227 b], chez
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Aplysia ; par Hoesen, L. T. [234 b], chez les Crustacés ; par SELIS-
kAR (1), chez Cossus cossus.

La suppression du Ca arréte le cceur en systole (Zoonp, A.

et Srome, D. [429], chez Palinurus jasus et Octopus horridus).

Fic. 30. — Maia. Influence des ions K, Ca et Mg. En A sérum contenant NaCl :
200; CaCl, : 5; Urée : 10 (d’aprés HoGBEN, 2344

L’excés de Ca intoxique le cceur. Caruson, A.-J. [84] a observé
une diminution de la force des systoles de cceurs de Limules soumis
aux sels de Ca en exces. Kocn [256] a fait la méme constatation
chez 1’Anodonte, Carpor, H. [60] chez I'Escargot, HocEN
[234 b] chez le méme et Livy, R. [277] chez les Daphnies.

Fic. 31. — Heliz. Influence des ions Ca et K sur le rythme cardiaque
(I’aprés Hoeeen, L. T., 234 b).

L’effet toxique du Ca peut étre balancé par le K (Lévy, R. [277],
chez la Daphnie) ou par I'application d’une solution de Ringer hyper-
tonique (Carpor, H. [60], chez I’Escargot).

Chez les Vertébrés, Paction du Ca ne parait pas, a premiére vue,
du méme ordre. Ringer, S. [351, 352] a montré que les sels de ce

(1) Cité d’aprés CLARK, A. J. [98].
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métal augmentent la tonicité des contractions et la longueur des systoles
et que le Ca peut contrebalancer Ieffet toxiqué du Na (Ringer, S.,
SipNEY et Buxron [353]) chez les Vertébrés. Mais il pourrait étre
question ici de quantités : Kocn [256], expérimentant chez I’Ano-
donte, observe, en effet, que de grandes quantités de Ca arrétent aussi
le ventricule en systole.

La comparaison de I'influence du Ca sur le cceur des Inver-
tébrés et des Vertébrés devrait étre reprise non pas en soumet-
tant ces organes a des doses quelconques de sels de Ca, mais a
des doses connues et croissantes.

Fre. 32. — Homarus. Influence du pH sur le rythme cardiaque
(d’aprés Hoesen, L. T., 234 b).

Influence réciproque des sels de Na, de K et de Ca. — La loi physio-
logique du balancement des ions Na, K et Ca a été Pobjet de peu de
communications chez les Invertébrés ; mais la o on I’a recherchée,
elle s’est vérifiée : Rogers, C.-G. [356], chez Brachynotus nudus ;
Zoonp, A. et Stome, D. [429], chez Palinurus jasus; Livy, R. [277],
chez la Daphnie; Taxarsukr S. [392], chez I’Huitre ; Carpor, H.Iet
JuLLien, A. [63], chez PEscargot ; JurLLien, A. et Morin, G. [250,
253], “chez ' PHuftre. Jurrien. A o Morin, G. ont gardé,
en bon état, pendant sept jours, des cceurs d’Escargots dans
un sérum ou la concentration des différents ions était telle que :
Na 4 K B 3 ; 4 -
‘QIT\],Q = 6,5 4 10. Si ce rapport tombe & 3, ou moins, les pulsations

du cceur ralentissent ; 8’1l monte & 20 ou 40, on observe une augmen-

: : : . Na
tation de tonus, puis I’arrét systolique. Si le rapport o 200, le
<

b A o . \ A
ceeur s arréte en diastole; s’il tombe 2 10, le cceur s’arréte en systole.
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Oxygéne et Anhydride carbonique. — Chez les Invertébrés, 0, est
bien plus dispensable pour I'entretien de l'activité cardiaque que
chez les Vertébreés, ce qui s’explique par la température généralement
plus basse des premiers et par la masse relativement plus faible
des myocardes. Aussi n’est-il le plus souvent pas nécessaire, pour de
courtes observations, d’oxygéner le sérum physiologique dans lequel
on plonge les cceurs (1).

Le systéme nerveux cardiaque de la Limule est beaucoup moins
sensible au manque d’O, que le systéme nerveux central (NEwmaN,
H.-H. [319]).

Straus, W. [389, 390], chez ’Aplysie et Evans, C.-L. [159], chez

£ lan

T e
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Fic. 33. — Cceur isolé de Heliz : influence de CO, sur le tonus cardiaque
(d’aprés Evans, C. L., 159).

Heliz, ont montré que CO, augmente le tonus cardiaque (fig. 33).
Tous les acides paraissent d’ailleurs agir de la méme fagon (Dupuis-
son, M. [135]). Pour Newman, H.-H. [319], le ganglion cardiaque
de la Limule (dont la production de CO, est proportionnelle a la freé-
quence caulldque Garrey, W.-E. [195-196]) est trés sensible a l'ac-
tion de CO,, qui agit d’abord comme stimulant et provoque ensuite
Parrét du cceur en diastole. Par contre, le myocarde lui-méme parait
heaucoup moins sensible a CO,.

Hormones ( ?) cardiaques. — D’aprés Haserranot, L. [217], des
ceeurs isolés et arrétés de Heliz pomatia reprennent leur activité
si on ajoute au sérum physiologique de Pextrait alcoolique du myo-
carde et la maintiennent pendant 2 4 3 jours. Le cceur de I’Aplysie
se comporte de la méme maniére. L’extrait est encore actif & une dilu-

(1) D’aprés He 2 [2 7], Aplysie peut vivre trés longtemps dans l’eau privée d’Os.
D’aprés ScuonLeN, K. [ 3], en I’absence d’Oy, le cceur d’ \]»1\\|t perd son excitabilité au bout

de 5 a 6 heures.
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tion de 1 pour 107. Jurrien, A. et Morin, G. [252 et 253 bb] con-
firment chez Murex trunculus la mise en liberté de substances actives
au cours du fonctionnement du ceeur et Hyxkes, 0.-V. et Hyxkgsova,
D.-E. [243] ont trouvé que I'extrait du cceur d’Heliz influence favo-
rablement P’activité du cceur de la larve de Moucheron.

Température. — 1l existe un grand nombre de travaux donnant les
variations de la fréquence cardiaque en fonction de la température,
mais le plus souvent les chiffres sont cités au hasard de quelques
observations et ne peuvent constituer une base pour engager a
conclusions. Newrort, G. [321], Eckuarpr, C. [154], GraBER, V.
[211, 212], DocrEr, J. [127], PraTEAv, F. [332, 333], Yune, E. [423],
Frenzer, J. [185], Knorr [255], ScuonLEN, K. [373], Pier: [330],
GarTriEWICZ, S. [199], CARLSON, A.-J. [76], RoBERrTSON, T.-B. [395],
SnypEer, C.-D. [379], WaLLing, E.-V. [408], Frépkrico, H. [170],
Pormmanti, O. [338], Hecur, S. [224], Garrey, W.-E. [194, 1951
Crozier, W.-J. [106], Bacuracu, E. et Carpor, H. [12], CroziER,
W.-J. et Stier, T.-B. [107], Poronik, H. [345], Mancorp, E. [294],
Henperson, J.-T. [226], Crozier, W.-J. et Stier, T.-B. [108, 109],

Marsuxr, T. [302], T:;KATSUKI, S. [392], Vara, .P. [404], Fepk-

ricHr, H. [162, 163], Serwerr, H.-A. [377].
Parmi ces différents travaux, il convient d’analyser spécialement

ceux de Crozier et de ses collaborateurs.

Ces recherches ont montré que si 'on étudie la fréquence cardiaque
en fonction de la température, les différentes valeurs trouvées suivent,
d’une maniére tres satisfaisante, la loi d’Arrhénius :

fréquence = Ke — gt -+ C

Si, comme 'ont fait Crozikr et ses collaborateurs, on détermine
un nombre de points distribués sur I’échelle thermométrique de facon
aussi réguliére que possible, le nombre de points choisis étant aussi
grand que possible, on rencontre fréquemment des températures
critiques, c’est-a-dire que la courbe, construite en reportant ces
points, montre souvent une cassure en deca et au dela de laquelle la
valeur de p (camctéristique de température et qui, en réalité, repré-
sente une énergie d’activation, exprimée en calories) est différente.
(“est ainsi que, chez la Limule adulte, si on modifie la température
du nerf ganglionnaire cardiaque, la fréquence des contractions obser-
vées correspond a p = 12.200 calories (Crozier, W.-J. [106]) au-
dessus de 15°C. A cette derniére température, la courbe change géné-
ralement d’allure et correspond, en dessous de 15°C, & w. = 23.500 calo-
ries.
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Les embryons de Limules, choisis austade ou le cceur bat, tandis que
le systéme nerveux cardiaque n’est point encore développé, ont

14—
No.2
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Fic. 34. — Embryons de Limules : fréquences cardiaques en fonction de la

température. Remarquer les deux points critiques (d’aprés Crozier, W.-J.
et Stier, T. B., 109).

donné = 11.500 calories et &= 16.400 calories, selon les individus. Il
existe en outre des températures critiques, variables d’ailleurs (fig. 34).
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Fic. 35. — Asellus. Fréquences cardiaques et respi-

ratoires en fonction de la température. Les coeffi-
cients de température (n) different d’une fonction
a lautre (cceur : 32.300; branchies : 16.000) (d’apres
Crozier, W. J. et Stier, T. B., 109).

Chez Limax maximus, Crozier, W.-J. et Stier, T.-B. [107] ont
trouvé des variations saisonniéres. En décembre 1924, u. = 7.900 calo-

DUBUISSON 3
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ries. En mars 1925 w = 16.000 calories. Un lot de limaces, donnant en
décembre 1925 p = 11.500 calories, a été nourri artificiellement :
. est monté a 16.200 calories, indiquant ainsi de maniére certaine
Iinfluence du métabolisme sur le coefficient de température cardiaque
de ces animaux.

Enfin, il est intéressant de noter que les coefficients de tempéra-
ture peuvent différer d’une fonction & une autre chez un méme animal.
Chez Asellus, par exemple, p cardiaque = 32.300 calories ; respira-
toire = 16.000 calories (fig. 35). Et ceci implique qu’une constante
de température n’a de signification que si elle est déterminée par rap-
port a une fonction donnée (Crozier, W.-J. et Stier, T.-B. [109]).

A. LES CONDITIONS MECANIQUES D’ENTRETIEN
DE L’AUTOMATISME ET DE LA RYTHMICITE CARDIAQUES.

Il ressort d’un certain nombre de recherches que la distension
des fibres cardiaques est un facteur d’importance trés grande dans
Pentretien de 'automatisme et de la rythmicité cardiaques, aussi bien
in 9190 que in vitro.

Annélides. — Chez un Annélide marin, Polyophtalmus pictus, la
contraction des sacs sanguins pulsatiles nécessite leur distension
préalable ; celle-ci est réalisée grace a l'afflux sanguin déterminé
par les mouvements péristaltiques intestinaux (Dusuisson, M. [137]).

Mollusques. — Foster, M. et Dew Smita A.-G. [168] signalent
que le degré de remplissage du cceur de Heliz est d’une importance
trés grande dans 'activité rythmique de Iorgane.

BrepermaNN [32] observe que le ventricule d’Heliz pomatia, vide
de sang, s’arréte en diastole ou présente un trés sérieux ralentisse-
ment dans ses pulsations. A une température de 20°C. le ven-
tricule de Heliz présente 50 pulsations par minute, si la pression
intracardiaque est de 30 millimétres d’eau; 36 pulsations pour
15 millimeétres ; 8 pulsations pour 21 millimeétres; 5 pulsations pour
17 millimétres... et s’arréte si la pression tombe a 2 centimeétres d’eau.

Ransom, W. B. [350] s’exprime ainsi, a propos du cceur des Cépha-
lopodes : « A degree of internal pressure 1s essential for the mainte-
« nance of the proper rhythm and the ventricle is more susceptible
« to change in that pressure than the venous part of the system. »
Il confirme cette maniére de voir dans ’étude d’un Mollusque Opis-
thobranche : Aplysia limacina. :

Scuonrein, K. [373] a montré que le ventricule de I’Aplysie, au
moment de sa résection, se vide a peu pres complétement. Suspendu
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au levier enregistreur, 'organe présente des contractions rythmiques
dont la fréquence est proportionnelle a la traction qu’effectue le
levier sur les fibres cardiaques et amplitude & peu prés inverse-
ment proportionnelle a cette traction (jusqu’a une valeur
maxima de 5 grammes). Si la température est élevée, le cceur
d’Aplysie peut cependant battre sans qu’il soit soumis & une
traction mécanique.

Wirtrem, V. et Minne [415] signalent, en notes, que chez les
Anodontes épuisés, ou le cceur est presque vide et les contrac-
tions & peine apparentes, I'injection de liquide dans le ventricule
agit comme stimulant et provoque une accélération des pulsations.

Borrazzi et Enxriouis [141] comptent, chez les Aplysies normales.

Fic. 36. — Effet de la suppression (1) de la pression hydro-
statique du liquide de perfusion sur le ventricule isolé de
I’Aplysie. En (2) la pression initiale est rétablie (d’apres
Strauvs, W., 389).

33 4 34 pulsations par minute (T = 23— 24°C.);sion isolele cceur, qui
se vide de sang, la fréquence tombe a 7-8 par minute.

Straus, W. [389] montre aussi que le ventricule d’ Aplysia lima-
cina ou d’ Aplysia depilans, perfusé par un liquide sous pression, s’ar-
réte ou se ralentit dés qu’on supprime cette pression pour reprendre
de nouveau ses pulsations si on la reléve (fig. 36). L’auteur critique le
procédé de distension mécanique utilisé par ScHONLEIN chez les
mémes Mollusques : ce procédé n’entretiendrait qu’une activité
irréguliere du cceur de I’Aplysie. Plus tard [390], le méme auteur
montre que le débit volumétrique et la pression systolique du cceur
d’Aplysie sont proportionnels au remplissage de organe, pour autant
que la pression du liquide intraventriculaire reste inférieure a 20 mil-
limetres d’eau. Au dela de cette valeur, I’élasticité du muscle est
atteinte et le débit diminue.

Pour Straus, le ventricule isolé d’Aplysie se comporte, vis-a-vis
des excitations, tout autrement s’il est distendu par pression intra-
cavitaire ou s’il est affaissé. Une série de secousses d’induction, par
exemple, provoque une contraction tétanique plus ou moins complete
du ventricule d’Aplysie vide de sang ; les mémes excitations produisent




36 LE MUSCLE CARDIAQUE DES INVERTEBRES

seulement une diminution de tonus des mémes organes normale-
ment distendus.

il

il
dii

Fic. 37. — Influence de la pression hydrostatique sur la
fréquence du cceur de Heliz pomatia. Ceeur isolé. Pressions :
en a, 2 cms d’eau;enb, 1 em.; en ¢, 3 cms (d’aprés Evans,
O 4G

Straus explique le role important de la distension dans ’automa-
. } } .
tisme cardiaque par le fait qu’un muscle, dont les parois sont tres
lacuneuses, est mieux nourri s’il est distendu que s’il ne l'est pas.
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Fic. 38. — Octopus vulgaris. Relations entre la fréquence
des pulsations'du ventricule isolé (Pls) et la pression

hydrostatique (Pr) (d’aprés Fréntricq, H., 170).

Je ne crois pas que ce soit 1a I'explication exacte de cette influence, car
on peut distendre le cceur hydrostatiquement avec n’importe quel
liquide non nocif : sérum ou huile sont aussi efficaces I'un que
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'autre ; en outre, chez les Insectes, ou les parois du cceur sont trés
minces et non lacuneuses, la distension des parois cardiaques est un
facteur tout aussi important que chez les Mollusques.

Carrson, A.-J. [90] n’a pas observé de pulsations des ventricules
isolés et vides de Cryptochiton et Natica; mais il résulterait, d’autre
part, d’assez nombreuses expériences de cet auteur, que les ventri-
cules de Mollusques sains, isolés sans traumatisme et .non remplis de
sang ou de sérum, maintiennent leur activité pendant un certain
temps. Il reconnait cependant que la distension des fibres du cceur des
Mollusques et Crustacés augmenterait I'amplitude et régulariserait

Fic. 39 — Muscle cardiaque d’Andonia cynea fixé
en diastole. Vue intéricure du ventricule coupé
longitudinalement. O, orifice auriculo-ventriculaire.

le rythme des contractions et c’est aussi ce que Evans, C.-L. [159]
observe chez Helixz pomatia (fig. 37).

Friptrico, H. [170] a montré que le ventricule isolé d’Octopus ne
présente des pulsations que si la pression du liquide perfuseur atteint 2
34 3 centimétres d’eau. Pour une valeur supérieure de cette pression,
celle-ci influence, non Pamplitude des contractions, mais leur fré-
quence. En outre, a I'état normal, ¢’est I'augmentation brusque de
pression ventriculaire, due a la contraction des oreillettes, qui est
excitant naturel de la systole du ventricule (fig. 38).

Carpor, H. [60] a également attiré I’attention sur I'importance
de la traction dans Lactivité du cceur isolé de I’Escargot.

D’aprés Dusuisson, M. [141], chez Anodonta cygnea, la présence
d’un liquide quelconque, non nocif, dans la cavité du ventricule,
est indispensable pour entretenir les pulsations de celui-ci. Ce liquide
agit par son poids, en distendant les parois extrémement lacuneuses
et laches du muscle (fig. 39). La distension d’une plus ou moins grande
étendue du muscle cardiaque de U Anodonte est une condition nécessaire
pour déclencher et entretenir son activité in vitro. Les cceurs complete-
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(S5)

ment exsangues ne battent pas. In situ, le cceur (oreillettes et ventri-
cule) est continuellement distendu par la pression sanguine, tou-
jours supérieure a la pression du liquide de la cavité péricardique,
quelle que soit la période de la révolution cardiaque (WrLrem, V. et
Min~E [415]). Si on entrave la réplétion du cceur, les pulsations
s’arrétent.

Pour Workerkame Jr., H.-P. [417], le cceur fraichement excisé
de Helixz pomatia bat de maniére désordonnée (Poreillette bat indé-
pendamment du ventricule) parce qu’il n’est plus soumis a I'action

Frc. 40. — Vue latérale, par transparence, de la région
postérieure du vaisseau dorsal de la larve de Chirono-
mus dorsalis. A, aorte; C, cceur; d, tractus dorsaux;:
f, corbeilles fibrillaires reliant la cellule péricardique ss
aux parois du muscle cardiaque; m, muscles aliformes;
O; et O,, ostioles cardiaques; s, ss, cellules péricar-
diques; V, valvules intracardiaques; v, tractus ven-
traux.

hypertensive du sang. Dés qu’on distend le myocarde, la coordination
est a nouveau assurée.

Pour Rarro, L.-F. [349], une augmentation de pression dans le
ceeur des Gastéropodes produit une augmentation de fréquence et
d’amplitude cardiaques, tant de Ioreillette que du ventricule.

Pour Brawe, H., JuLuien, A., Morin, G. [36], tout ce qui fait
cesser I’état normal de distension du cceur, ralentit et désaccorde
le rythme auriculo-ventriculaire de Helix pomatia, ce que confirme
aussi WiLLems, H.-P.-A. [416].

Arthropodes. — Chez les larves de Chironomus dorsalis et C. plu-
mosus, ainsi que chez les larves d’Agrion, les muscles aliformes qui
rattachent latéralement le ceeur aux téguments sont susceptibles de
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se contracter et de se relacher (fig. 40). La contraction de ces muscles
exerce une distension sur les parois du cceur et déclenche les pulsa-
tions (Dusuisson, M. [140]). Celles-ci se poursuivent aussi longtemps
que les muscles restent contractés. Lorsque ces muscles se relachent,
les parois du cceur ne sont plus distendues et le ceeur s’arréte en dias-
tole. L’organe propulseur du sang de ces larves présente ainsi,

I a

|

|

I

|

I

|

a
b d
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Fic. 41. — Pulsations cardiaques chez la larve de

Chironomus dorsalis, en fonction de 'état de con-
tracture des musecles aliformes. Tracés conven-
tionnels. A, pulsations cardiaques : les courbes
descendantes représentent les systoles; B, contrac-
tions des muscles aliformes.

selon I’action des muscles aliformes, des périodes d’activité alternant
avec des moments de repos plus ou moins longs.

Chez les imagos de ces mémes Dipteéres, les muscles aliformes
exercent, sur le ceeur, une traction permanente, soit parce que ces
tractus sont contracturés de maniére continue, soit parce que les
muscles aliformes de la larve sont devenus ici des tractus élastiques.
Chez ces imagos les pauses cardiaques n’existent pas (fig. 41).

Chez Hydrophilus piceus (Dusursson, M. [142]), les muscles ali-
formes étirent les parois cardiaques de maniére constante. Cet étire-
ment est indispensable pour assurer les pulsations du cceur. Si on
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supprime cette distension — en sectionnant ces muscles sur des
organes isolés — le ceeur s’arréte immédiatement et définitivement.

Carcson, A.-J. [90], par des expériences effectuées sur la Limule,
conclut que la distension du myocarde, par pression hydrostatique,
augmente 'amplitude et non la fréquence des contractions, & con-
dition que le muscle ne soit pas séparé du cordon ganglionnaire médio-
dorsal. Si le muscle est séparé de ce tissu nerveux, la distension est
incapable de déclencher et de maintenir les pulsations. CArLsON
conclut de la que I'action de la distension doit étre localisée dans le
cordon ganglionnaire cardiaque seulement.

Hosnino, N. [235], a I'encontre de CarLson, déclare que si le ceeur
de la Limule est laissé dans son état de distension normal, en respec-
tant les brides élastiques qui réunissent le cceur aux téguments
(ligamentum suspensorium cordis superius), la résection du cordon
ganglionnaire n’arréte que temporairement les pulsations ; la disten-
sion du myocarde de la Limule serait donc capable, en 'absence du
cordon nerveux, de maintenir les contractions cardiaques.

(’est aussi ce que Dusuisson, M. [146] a observé : le cceur de Limu-
lus polyphemus, privé de ses ganglions nerveux, cesse de battre; mais,
si on en distend les parois (en respectant les ligaments suspenseurs,
comme I’a fait Hosnino, ou en insufflant de Pair dans le cceur), 'or-
gane reprend ses pulsations aprés 3 minutes 4 4 heures d’arrét. D’ail-
leurs, le cceur de la Limule normalement ganglionné, isolé et vide de
sang, est bien doué d’automatisme, mais son activité est irréguliere
et de moins longue durée que si on distend cet organe (Dusuisson,
M. [148]). Il en est de méme pour le cceur des Crustacés (DuBuisson,
M. [148, 149]).

En considérant ces diverses observations, il parait donc étabh
que la distension des fibres cardiaques, chez les Crustacés et la Limule,
(cceur ganglionné, bien entendu), est un facteur dont I'importance est
moins grande que chez les autres Invertébrés (Annélides, Mollusques,
Trachéates), puisque l'automatisme et la rythmicité de l'organe
peuvent étre assurés sans son intervention.

Si on tient compte de la structure assez perfectionnée du cceur des
Crustacés et de la Limule (syncitium de fibres striées et présence
de cellules ganglionnaires cardiaques, voir chap. 1), on en arrive a cons-
tater qu’au fur et & mesure du perfectionnement de I'organe central
de la circulation, la distension des fibres cardiaques joue un role de
moins en moins capital dans 'automatisme cardiaque : chez les formes
inférieures & ce point de vue, ce facteur est indispensable pour assurer
Pautomatisme de 'organe ; chez les formes supérieures, ce facteur n’a
plus qu'un réle régulateur (inotropisme, chronotropisme et bathmo-
tropisme).
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Ceci s’applique d’ailleurs aussi au groupe des Vertébrés : tous les
physiologistes savent que les cceurs non distendus de ces animaux
sont doués d’automatisme, mais que la distension du myocarde est
un facteur trés important dans le maintien d’une activité réguliere
et de longue durée. Les expériences de Macnus [289] et de Sorr-
MaNN [382] montrent méme que la distension des coronaires des cceurs
de Mammiféres isolés, effectuée avec des substances inertes (H,, Hg,
huile), est capable de déclencher et d’entretenir les pulsations d’un
cceur arréte.

Nous verrons plus loin ce qui, chez les formes perfectionnées,
vient remplacer le facteur distension des formes inférieures (p. 44).

C. LES CONDITIONS INTRINSEQUES

J’a1 spécialement en vue d’examiner ici dans quelle mesure et
comment le systéme nerveux intrinséque cardiaque (ganglions car-
: : : : ; r ST
diaques) intervient dans la genése ou Uentretien de I'activité du cceur.

Le cceur peut-il battre en I’absence de cellules nerveuses ?

Il convient de remarquer tout d’abord que les ganglions intracar-
diaques ne paraissent pas exister chez tous les Invertébrés (voir preéli-
minaires anatomiques). Chez ceux qui semblent en étre dépourvus
(certains Mollusques ? Tuniciers ?), la question de I'origine de I'auto-
matisme est vite tranchée. De méme en ce qui concerne les cceurs
embryonnaires dont on a remarqué, pour certains (Limulus poly-
phemus, Carison, A.-J. et MEek, W.-J. [92]), que les contractions
cardiaques apparaissent bien avant le développement du systéme
nerveux (le ceeur de la Limule se contracte au 22¢ jour de la vie
embryonnaire ; le systéme nerveux cardiaque n’est visible que le 28¢
ou le 29€ jour et sa présence est trés nette au 33€).

Chez les autres Invertébrés, la question apparait complexe. Des
frag
contracter (Carnor, H., JurLien, A. et Morin, G. [64]). De méme
chez I'Hydrophile (Dusuisson, M. [142]) et chez les Céphalopodes,

ments quelconques du ceeur de Heliz sont susceptibles de se

dont tous les fragments cardiaques, battant spontanément dans les
expériences de Raxsom, W.-B. [350], ont été contrdlés histologique-
ment et n’ont point révélé Pexistence d’éléments nerveux. SCHULTZE,
L.-S. [374] et HuntER, G.-W. [239], chez les Tuniciers, ont fait les
mémes constatations.

e probleme est particuliérement intéressant chez la Limule




42 LE MUSCLE CARDIAQUE DES INVERTEBRES

adulte et chez les Crustacés Décapodes, parce que nous possédons,
pour ces formes, a la fois des certitudes morphologiques et physio-
logiques.

Nous avons vu déja (préliminaires anatomiques) que le systéme
nerveux ganglionnaire cardiaque de la Limule est représenté par
un cordon cellulaire longeant le cceur sur la ligne médio-dorsale.
Ce cordon est expérimentalement séparable du reste du myocarde,
de sorte que la Limule se préte a merveille a des expériences desti-
nées a étudier I'influence des cellules nerveuses autonomes sur le
comportement du muscle cardiaque. Chez les Crustacés, nous avons
vu que la disposition anatomique des ganglions cardiaques est & peu
prés la méme ; mais, a la différence de la Limule, on ne peut pas, sauf
chez quelques Isopodes (Ligia oceanica), isoler ce plexus du myocarde
sans blesser celui-ci (ALExaNDROWICZ, J.-S. [5])-

Les premiéres de ces expériences ont été effectuées chez la Limule
par Carrson, A.-J. [68, 69] ; quelques-unes d’entre elles répétées et
confirmées par Nukapa, S. [323] et Garrey, W.-E. [198].

Les recherches de ces différents observateurs ont donné les résultats
suivants

1° la résection de la portion ganglionnée du plexus cardiaque arréte
mmmédiatement et définitivement les pulsations (Carrson, A.-J.,
Nukaba, S.).

20 la résection d’une partie seulement de la portion ganglionnée du
plexus cardiaque produit des troubles bathmotropes, 1notropes
et chronotropes, mais n’arréte pas les pulsations cardiaques
(Carrson, A.-J., Nukapa, S., Garrey, W.-E.). Caruson, A.-J. et
Nukapa, S. concluent que les contractions cardiaques, chez la
Limule adulte, résultent des impulsions nerveuses des cellules
ganglionnaires de la chaine dorsale.

ALEXANDROWICZ, J.-S. [6], expérimentant sur les Crustacés Déca-
podes et sur un Isopode : Ligia oceanica, fait des observations ana-
logues a celles qui furent effectuées chez la Limule : Pactivité du cceur
des Crustacés est subordonnée 2 I'intégrité du cordon nerveux gan-
glionnaire cardiaque.

Dusuisson, M. [146] a repris les expériences de Carrson, A.-J.,
chez Limulus polyphemus. 1l confirme que Pexcision totale de ce
cordon entraine I'arrét des pulsations du cceur tout entier, Mais cet
arrét est temporaire : aprés une période de latence qui varie de 3 mi-
nutes a 4 heures, selon les expériences, les pulsations reprennent
st les parots du caeur sont maintenues @ un degré normal de distension.
Cest aussi ce que Hosmino, N, [245] avait remarqué. Garrey, W.
[198 b] explique les résultats de Dusuisson, M. en avancant que
Iexcision du ganglion cardiaque de la Limule fut effectuée en ne se
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préoccupant pas des ilots nerveux du plexus dorsal. Garrey, W.
veut-il inférer par 1a que 'excision du cordon fut incompléte ? Clest
possible ; mais, si des cellules nerveuses restent adhérentes au myo-
carde, pourquoi celui-ci s’arréte-t-il de battre ? pourquoi ne reprend-
il ses¥contractions qu’apreés plusieurs minutes ou plusieurs heures ?
pourquoi ne les reprend-il que s’il est distendu? pourquoi les nou-
velles contractions ont-elles un caractére si différent des autres et
naissent-elles n’importe ou dans le myocarde, méme et surtout dans
la région tout a fait antérieure du cceur, toujours privée de cellules
nerveuses ?

Role des cellules nerveuses cardiaques.

Dusuisson, M. [147] s’est demandé si, chez la Limule, I'étude des
vitesses d’excitabilité du myocarde normalement ganglionné, du
myocarde choisi dans sa période d’inhibition consécutive a I'excision
du nerf ganglionnaire et du myocarde déganglionné et distendu,
redevenu automatique, ne pourrait pas nous renseigner sur le
mécanisme d’intervention du plexus ganglionnaire nerveux cardia-
que. Des mesures de la vitesse d’excitabilité (détermination de la
chronaxie, voir p. 52) ont donné les résultats suivants :

[0 la chronaxie du myocarde ganglionné est de 1 & (Electrode
négative constituée d’un fil d’Ag de 0 mm. 2 de diametre ; électrode
positive constituée d’un barreau d’argent de 1 mm. 5 de diamétre
4 mi-chemin de la période de repos cardiaque ;

20 la chronaxie du myocarde fraichement déganglionné et se trou-
vant par conséquent au début de la période d’inhibition des pulsations,
est d’environ 36 o ;

30 au cours de cette période d’inhibition, la chronaxie diminue
progressivement et cette décroissance semble d’autant plus rapide
et plus prononcée que le myocarde est mieux distendu ;

49 il arrive un moment (aprés 3 minutes & 4 heures) ot la chronaxie
est redescendue i une valeur voisine de la valeur normale trouvée pour
le cceur normalement ganglionné (4= 1 6). Cest aux environs de ce
moment que les pulsations du cceur réapparaissent.

Ainsi done, I'automatisme cardiaque, chez la Limule, est intime-
ment lié & sa vitesse d’excitabilité.

On arrive a une conclusion identique si on compare les recherches
effectuées sur les causes du renversement périodique de la circulation
sanguine chez les Tuniciers : ce renversement est dii & des exaltations
périodiques des centres d’automatisme (LixeLe, D.-J. [282],
Scrurtze, L.-S. [374], Bancrorr, F.-W. et EsTERLY, Cr0 [ i
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chaque renversement serait accompagné de modifications dans la
vitesse d’excitabilité (Quincke, H. et Stein, J. [347], voir p. 69).

Chez la Limule, ce sont donc les ganglions nerveux cardiaques qui
exercent, sur le myocarde, une influence telle que la vitesse d’exci-
tabilité du muscle cardiaque a une valeur compatible avec Iauto-
matisme au moment ou se produit une contraction (chronaxie de
subordination cardiaque). La suppression de ces ganglions nerveux
du cceur supprime cette influence et la vitesse d’excitabilité du
myocarde ne se trouve plus réglée de maniére compatible avec son
automatisme (chronaxie de constitution). Cette chronaxie de consti-
tution n’a pas de valeur fixe : si le muscle est distendu, elle diminue
graduellement (phénomeéne d’adaptation aux nouvelles conditions ?).
(’est que le muscle met en action un mécanisme, dont le jeu est faci-
lité par la distension (1) des fibres musculaires, et dont 1’effet nous
apparait semblable a celui des ganglions cardiaques puisque, sous
influence de la distension, & un moment donné, la vitesse d’excita-
bilité du myocarde est ramenée 4 la méme valeur que celle du muscle
ganglionné.

Cette analogie entre I'influence de la distension mécanique des
fibres cardiaques et celle des cellules nerveuses autonomes du ceeur,
si évidente dans le cas de la Limule, est probablement d’importance
générale au point de vue de la physiologie comparée. Nous avons déja
‘apporté (p. 40) que la distension du cceur, indispensable chez les
formes larvaires, les Annélides, Mollusques et Insectes, est d’impor-
tance moindre chez les Crustacés et la Limule adultes. Nous avons vu,
d’autre part, dans les préliminaires anatomiques, qu’il existe peu ou
pas (?) de cellules nerveuses cardiaques chez les formes larvaires, les
Annélides et les Mollusques ; un plexus nerveux autonome bien déve-
loppé au contraire chez les Crustacés et Limules adultes. L’importance
du facteur distension diminue ainsi progressivement, & mesure qu’on
s’éleve dans la série animale et que se développe le systéme nerveux
autonome cardiaque. Celui-ci apparait, en quelque sorte, comme le
résultat d’une localisation fonctionnelle, d’un perfectionnement dont
nous trouvons déja tant d’exemples en biologie. Le cceur lui-méme
n’est-il pas une partie du systéme circulatoire qui se localise et se
perfectionne de plus en plus dans la série animale, tandis que chez
les formes inférieures, la propulsion du sang est assurée par les
contractions de I'ensemble des vaisseaux (Némertes, Géphyriens,

(1) D’aprés Frépiric H. [171], la distension des muscles (cceur de Tortue et gastrocnémien
de Grenouille) raccourcit la chronaxie; Dusuisson M. [147] a fait la méme observation sur le
ceeur de la Limule. Forses, Ray et Hopkins [166] ont observé une augmentation de I’ampli-
tude du courant d’action de muscles légérement distendus.
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Hirudinées, Rhynchobdelles) ? L’apparition d’un systéme nerveux
autonome cardiaque bien développé est d’ailleurs tout & fait favo-
rable au rendement fonctionnel de ’organe central de la circulation :
qu’il me suffise de signaler a ce propos I’allure irréguliére et capri-
cieuse des pulsations cardiaques des Annélides, Insectes et de beau-
coup de Mollusques ; I'allure réguliére, au contraire, de celles des
Crustacés et de la Limule.

Mais Dexistence de ce systéme nerveux régulateur cardiaque, chez
les formes les plus évoluées, n’a pas supprimé les propriétés embryon-
naires du cceur, puisque, comme le montrent clairement les expé-
riences sur le cceur déganglionné de la Limule, aprés 'excision du
plexus nerveux cardiaque le muscle distendu trouve a nouveau en
lui-méme le mécanisme qui régle son excitabilité a un taux favorable
4 'automatisme.

En somme, le probléeme de l'origine de I’automatisme cardiaque,
chez les Invertébrés, ne me parait pouvoir &tre ramené a un
probléme ni « neurogénique », ni « myogénique ». Le systéme nerveux
cardiaque a un role dans Pautomatisme et la ou il est absent, il
existe autre chose qui le remplace (distension ?).

Dans un certain sens, le nerf ganglionnaire cardiaque de la Limule
est un nerf motewr, puisque, par son action, il réalise des conditions
musculaires propres a la contraction. Mais ce genre de motricité ne
semble pas pouvoir étre identifié a celui, par exemple, du nerf sciatique
dans la contraction du gastrocnémien. En effet, on n’a pas démontreé
encore qu'un influx nerveux arrivant par le nerf sciatique vient
augmenter la vitesse d’excitabilité du gastrocnémien et que c’est a la
suite de cette augmentation que le muscle se contracte.

Les arguments qui ont été présentés pour assimiler le nerf ganglion-
naire cardiaque & un nerf moteur peuvent étre aisément réfutes.

1. — Si les divers facteurs qui peuvent modifier 'activité car-
diaque de la Limule sont sans action sur le myocarde déganglionné,
¢’est qu’ils agissent sur les cellules nerveuses autonomes ; mais cela

ne prouve en aucune fagon que ces éléments nerveux sont « moteurs ».
Car, si le role régulateur que nous leur attribuons vient a se modifier,
de quelque maniére que ce soit, ce fait aura immeédiatement sa réper-

cussion sur 'activité du cceur.

2. — L’argument suivant lequel le nerf ganglionnaire cardiaque de
Limulus doit étre considéré comme un nerf moteur ordinaire, parce
que son excitation provoque des contractions du cceur arrété (CARL-
son), n’a aucune valeur, car les nerfs sympathiques cardiaques des
Vertébrés se comportent de méme. Or ces nerfs sont postganglion-
naires et, en outre, sans relations avec les cellules nerveuses car-
diaques : si on les sectionne, le cceur n’en continue pas Mmoins ses




46 LE MUSCLE CARDIAQUE DES INVERTEBRES

pulsations. De méme aussi en ce qui concerne les nerfs accélérateurs
cardiaques de Archidoris, Haliotis, Lucapina, Sycotypus, Ariolimax
et Aplysia.

3. — Ryrant, P. [363, 364, 365] a enregistré, & Uoscillographe catho-
dique, des courants d’action des cellules nerveuses cardiaques de
divers Crustacés, d’un Mollusque (Fulgur canaliculatum) et de
Limulus polyphemus.

On peut tout d’abord se demander — surtout en ce qui concerne
la Limule — s’il est possible d’isoler la chaine ganglionnaire dorsale,
dans de bonnes conditions, sans entrainer une partie des éléments
musculaires cardiaques. Pour Monnier, A.-M. et Dusuisson, M.
[311], cette opération est difficile. La question a son importance,
car la présence d’éléments musculaires dans le tissu isolé peut
expliquer l'origine de courants d’action spontanés d’allure oscil-
latoire (1). D’ailleurs, Heinsecker, P. [224 b] n’a pas trouvé,
dans le nerf ganglionnaire isolé de la Limule, des courants d’action
spontanés comparables & ceux obtenus par Ryrant, P. Pour Hrix-
BECKER, P., le courant d’action spontané du nerf ganglionnaire isolé
de la Limule est formé de vollées dont le potentiel, le nombre et 'am-
plitude vont en croissant jusqu’a un maximum qui marque la fin
d'une décharge rythmique. MonniER, A.-M. et Dusuisson, M. [311]
avaient déja tenté de recueillir les courants d’action spontanés des
cellules nerveuses cardiaques de la Limule, qu’ils supposaient épars,
mais sans résultats. Ils avaient attribué cet échec au fait probable
que les cellules nerveuses ne déchargent pas leurs influx synchroni-
quement et que les influx cellulaires isolés avaient un potentiel trop
faible pour étre décelable au moyen de leurs instruments.

Pour Ryrant, P., les courants d’action ganglionnaires seraient
I'origine méme des contractions cardiaques : les battements spon-
tanés prendraient naissance dans les ganglions nerveux. Cette acti-
vité initiale, caractérisée par Papparition de petites ondes, éveille-
rait I'activité des centres moteurs (?) qui envoient des influx, carac-
térisés par des grandes ondes, dans les prolongements nerveux ven-
triculaires... L’auteur base cette opinion sur le fait que, si on recueille
simultanément le courant d’action du nerf ganglionnaire dorsal et le
courant d’action musculaire, on observe la simultanéité et I’analogie
de forme entre les deux potentiels d’action. Mais nous pouvons faire
ici les mémes réserves que tantdt : le courant d’action recueilli
aux électrodes correspondant au nerf représente-t-il bien le courant

(1) Le courant d’action du myocarde est toujours oscillatoire lorsque le tissu est blessé
(Dusuisson, M. et Mon~NTER, A. M. [150])
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d’action de ce nerf ou n’est-il que le courant d’action de la région du
myocarde immédiatement contigué, transmis aux électrodes par
I'intermédiaire du nerf agissant comme conducteur ? D’ailleurs, les
courants d’action du myocarde recueillis dans ces conditions par
Ryraxtsont tous oscillatoires, ce qui, pour nous, prouve les mauvais
conditions de ses expériences (voir p. 86 et suiv.).

En admettant méme que les tracés de RyLant solent normaux, je
ne puis admettre les conclusions qu’en tire cet auteur, car, méme si le
synchronisme des pulsations cardiaques et des influx spontanés dans
les ganglions était définitivement prouvé, cette constatation ne cons-
tituerait en aucune facon un argument en faveur de l'origine neuro-
géne des systoles. Chez les Vertébrés, en effet, Aprian, E.-D., Bronxk,
D.-W. et Puiriies, G. [2] ont montré, dans les fibres sympathiques

S

cardiaques — comme ils 'avaient fait antérieurement dans les fibres
du nerf modérateur — lexistence de groupes d’ondes dont la fré-

quence est égale & celle du cceur. Si nous admettons le point de vue de
RyLaNT, pourquoi ne pas considérer alors aussi les nerfs pneumo-
gastrique et sympathique cardiaques des Vertébrés comme des
nerfs moteurs ! ...

On peut mettre en regard de ces arguments de nombreuses preuves
de non-similitude entre les nerfs ganglionnaires cardiaques et les
nerfs moteurs ordinaires des muscles squelettiques.

Par exemple

1. — Le nerf pédieux de la Limule a un potentiel d’action 35 fois
plus grand que celui du nerf cardiaque (MonnNiER, A.-M. et DuBUIS-
son, M. [310, 311]) dont la masse musculaire qui en dépend — le
myocarde — est cependant beaucoup plus considérable. Il convient
de rapprocher de ceci le fait que, d’'une maniére générale, les mani-
festations électriques des nerfs modificateurs des chronaxies muscu-
laires ( pneumogastrique et sympathique : Bismor, G. et Hrix-
BECKER, P. [35], HeinBECKER, P. et Bismoe, G. [225], LaricQuE
[269 b], Aprian, E.-D., Bronk, D.-W., Puirrips, G. [2] ) sont, toutes
choses égales d’ailleurs, d’amplitudes trés inférieures a celles des nerfs
moteurs ordinaires chez les Vertébrés.

2. — La distance franchie par une onde nerveuse en une chronaxie
est plus réduite pour le nerf ganglionnaire cardiaque que pour le nerf
pédieux de la Limule (Monnier, A.-M. et Dusuisson, M. [310,
311]). C’est aussi ce que ErLanGER, J. et Gasser, H.-S. [158] ont
observé pour les fibres sympathiques des Vertébrés.

3. — Carrson a reconnu que le nerf ganglionnaire du cceur de la
Limule différe d’un nerf moteur ordinaire par le fait que celui-ci,
plongé dans une solution de NaCl pur, induit des contractions fibril-
laires dans I'organe terminal (Martuews, Lors, MaxwewLL), tandis
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que le cordon nerveux cardiaque, plongé dans ce sérum, ne provoque
aucune activité particuliére dans le myocarde.

Le nerf ganglionnaire de la Limule n’est donc pas un nerf moteur au
sens ordinaire de cé mot. C’est un systéme régulateur.

Quel est son mécanisme d’intervention ?

Newmywaka, G.-A. [320] s’exprime ainsi & propos des cellules
nerveuses cardiaques de Potamobius astacus : « Es ist sehr moglich,
« dass diese Zellen einen diffusen rezeptorischen Apparat vorstellen,
« welcher den rezeptorischen Eindigungen im Herzen der Wirbel-
« tiere analog ist. »

ALExaNprowicz, J.-S. [4, 5, 6], ayant trés consciencieusement
étudié la forme, la répartition et les relations des différentes cellules
nerveuses qui composent le nerf ganglionnaire cardiaque des Crus-
tacés Décapodes, constate que les axones nerveux se terminent dans
le muscle cardiaque différemment des autres prolongements cellu-
laires nerveux. Il croit que cette constatation ne permet pas de sup-
poser que la cellule nerveuse cardiaque envoie ses impulsions par
plusteurs fibres centrifuges (ce qui, d’autre part, serait en opposition
avec la conception classique du fonctionnement du neurone (1)) et qu’il
faut considérer les plus fins de ces prolongements comme des fibres
centripetes, recevant donc des « impulsions » des fibres musculaires.
Cette considération entraine comme conséquence qu’il faut regarder
le plexus nerveux cardiaque des Crustacés comme un systeme qut subor-
donne et est subordonné par les cellules musculaires. 1’auteur dit
textuellement : « Whatever kind of influence the impulses may exer-
« cise, whether they give rise to an excitation to be discharged in a
following contraction of the muscles, or, on the contrary, have to
inhibit some reaction in the cell during the diastolic period, at any
« rate, if our suggestion holds good, the impulses conveyed by the
« dendrites from the muscles would serve for the self-regulation of the
rhythmical action of the neuromuscular apparatus of the heart »
(souligné dans le texte).

Le fait, observé par ALExaNDprOWICZ, J.-S. [5], que les expansions
dendritiques des cellules nerveuses autonomes seraient en relation
avec les fibres inhibitrices cardiaques, fait considérer, en outre,
ces éléments autonomes comme des relais du mécanisme inhibiteur
cardiaque. Cest tout i fait la conclusion qui se dégage des recherches
les plus récentes effectuées chez les Vertébrés (Fururake, K. [189]).

Tout récemment, Fréptrico, H. [176] a signalé un fait qui me

parait pouvoir prendre une importance trés grande dans la question

{
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(1) A laquelle beaucoup de physiologistes ne croient plus, d’ailleurs.
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qui nous occupe. Chez Eledone, la chronaxie du nerf inhibiteur car-
diaque, séparé de ses relations avec le systéme nerveux central, est
allongée pendant la systole et raccourcie pendant la diastole car-
diaques ; en outre, elle se raccourcit si on stimule le ventricule médian
en distendant modérément ses parois par pression hydrostatique (1).
Ainsi done, les choses se passent comme si des influences d’origine
périphérique agissaient en direction centripéte pour produire une
modification de chronaxie du nerf, sans participation des centres
supérieurs. Si cette observation, faite sur un nerf extrinséque car-
diaque de Céphalopode, vient & se confirmer un jour dans d’autres
groupes et, en particulier, sur certaines terminaisons des neurones
sardiaques des Crustacés ou de la Limule, nous verrions, dans ces
résultats, une partie importante de l'explication des interactions
entre le plexus nerveux et le muscle cardiaques, constatées déja
par d’autres méthodes, physiologiques (Dupursson, M. [147]) ou
anatomiques (ALExaNprOWICZ, J.-S. [6]).

En conclusion, il me semble ressortir de tout ceci que le nerf gan-
glionnaire cardiaque de la Limule rentre plus dans le groupe des nerfs
sympathique et pneumogastrique que dans celui des nerfs moteurs
ordinaires. Le nerf ganglionnaire du cceur de la Limule est, si I'on
veut, un plexus moteur indirect (peut-&tre cette expression conviendra-
t-elle & tout le monde, myogénistes et neurogénistes) ; mais plus exac-
tement un plexus régulateur (il régularise I'excitabilité). Nous verrons
plus loin (p. 67) qu’il est aussi synchronisateur : il coordonne les
excitabilités en tous les points qui sont immédiatement sous son
controle.

Il me parait actuellement difficile d’établir un parallélisme entre
le role des ganglions intracardiaques des Invertébrés et celui des
Vertébrés. Nos connaissances sur la physiologie des ganglions intra-
cardiaques des animaux supérieurs sont, en effet, encore trop confuses,
en raison des difficultés expérimentales. Aucun cceur de Vertébré
n’a pu encore se préter & une analyse aussi détaillée que le cceur de la
Limule. Ce qui est certain, c’est que des lambeaux de myocarde de
Vertébrés battent sans ganglions, ce qui est vrai aussi pour les Inver-
tébrés, méme pour la Limule. Il faut bien dans ce dernier cas que le
muscle cardiaque soit distendu, mais c’est aussi, dans une cer-
taine mesure, une condition nécessaire a4 un automatisme entretenu
des lambeaux cardiaques de Vertébrés (voir p. 41).

(1) Les déterminations des intensités et temps liminaires ont été effectuées en excitant le
nerf et en observant les résultats de cette excitation (inhibition des contractions) sur le myo-
carde. Il y a la une cause d’erreur possible.

DUBUISSON 4
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Résumé et Conclusions

Dans le chapitre 11 sont étudiées les conditions d’entretien de
Pautomatisme et de la rythmicité cardiaques.

Pour étudier in ¢itro un cceur d’Invertébré dans de bonnes condi-
tions, il convient de le plonger dans un sérum physiologique. Ce
sérum doit satisfaire a certaines conditions. Sa pression osmotique
doit étre la méme que celle du tissu & étudier, parce que les solutions
hypertoniques sont dépressives et les solutions hypotoniques stimu-
lantes.

Il ne peut contenir exclusivement du Na, car si les sels de ce métal
exaltent lexcitabilité du myocarde, cette action est temporaire
et Peffet toxique du Na ne tarde pas & se manifester.

Les sels de K et de Ca sont indispensables & I’entretien de ’auto-
matisme et de la rythmicité cardiaques. Les proportions de ces métaux
doivent étre établies en tenant compte de la loi physiologique du
balancement des ions.

L0, est généralement dispensable dans les expériences de courte
durée.

En général, la solution de Ringer, diluée ou non pour satisfaire
les conditions osmotiques, parait convenir dans tous les cas.

Il semble que le cceur des Invertébrés soit sensible aux extraits
myocardiques.

La température influence le rythme cardiaque dans le sens de la
formule classique d’Arrhénius. Les coefficients de température
peuvent se modifier brusquement dans I’échelle thermométrique en
raison de lexistence de températures critiques. Ces coefficients,
calculés pour le muscle cardiaque, ne valent que pour lui et peuvent
etre tres différents de ceux établis pour un autre mécanisme physio-
logique.

La distension du muscle cardiaque est un facteur extrémement
important dans le déclenchement et I’entretien de 'automatisme car-
diaque des Invertébrés. Il est assuré par des ligaments suspenseurs
ou par la pression sanguine elle-méme. Indispensable chez les formes
ou le systéme nerveux cardiaque parait absent ou peu développé
(ainsi que dans les stades embryonnaires), il n’a plus qu’un effet
chronotrope, inotrope et bathmotrope positif chez les Crustacés et
chez la Limule, ainsi que chez les Vertébrés.

Le systéme nerveux intrinséque cardiaque ne doit pas étre consi-
déré comme un organe moteur des pulsations au sens ordinaire de ce
mot. Ses propriétés physiologiques sont trés différentes de celles d’un
nerf moteur. C’est un organe régulateur des contractions ; il intervient
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en rétablissant, & tous moments, Iexcitabilité du myocarde a sa valeur
oplima, grdce a ses relations étrottes et réciproques avec les fibres muscu-
laires cardiaques. Les pulsations sont ainsi plus réguliéres et la
circulation sanguine est mieux assurée chez les formes ou ce systéeme
nerveux est bien développé (Céphalopodes, Crustacés, Limules,
Vertébrés) que chez les autres (Annélides, Insectes, beaucoup de
Mollusques).

Il résulte en outre de ces observations que lautomatisme cardiaque
est fonction de sa vitesse d’ excitabilité.




Cuapitre 111

QUELQUES ASPECTS DE L’EXCITABILITE DU MUSCLE
CARDIAQUE

A. LA MESURE DE L’EXCITABILITE

On sait, surtout depuis les travaux de Laricous, L., que lorsqu’on
excite un organe musculaire au moyen d’ondes rectangulaires, il
faut tenir compte non seulement de 'intensité de ce courant, mais
aussi de sa durée : I'intensité nécessaire pour atteindre le seuil d’exci-
tation sera d’autant plus grande que le temps de passage du courant
a travers le muscle est plus petit. Il y a, toutefois, pour chaque
organe, dans des conditions définies, un temps minimum en dessous
duquel on n’atteint jamais le seuil d’excitabilité quelle que soit
intensité du courant utilisé et il y a aussi une intensité minima
en dessous de laquelle on ne peut réussir a exciter le muscle quel que
soit le temps de passage du courant. Cette loi peut se représenter par
une courbe qui rappelle une branche d’hyperbole équilatére et &
laquelle correspondent donc deux asymptotes (fig. 42).

L’excitabilité d’un organe est donc nécessairement définie par
deux parameétres. Pour des raisons particuliéres qu’on trouvera jus-
tifiées dans le livre de Laricour, L. [268] — ot tous les détails tech-
niques sont également exposés — cet auteur a proposé de déterminer
Pexcitabilité d’une préparation musculaire de la maniére suivante.
Des électrodes non polarisables étant en contact avec le muscle, on
recherche I'intensité de courant nécessaire pour atteindre le seuil,
le temps de passage étant tres long (par exemple 2 secondes pour un
cceur de Mollusque). On a déterminé ainsi ’ordonnée O-a’. On double
cette intensité (ordonnée O-5"). Sila résistance du circuit est constante,
il suffit de doubler le voltage observé lors de la premiére mesure

(puisque I = —) et, partant d’un temps trés court (1/1.000¢ sec. dans
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I'exemple choisi), on augmente progressivement le temps de passage
du courant jusqu’au moment ou on atteint le seuil. On a déterminé
ainsi le point C. Laricoue, L. appelle la valeur O-a’ : la rhéobase, et
0-b, la chronaxie. Plus O-b est court, plus la vitesse d’excitabilité
du tissu est grande.

Pour LaricQue, L.. la courbe représentée figure 42 est la” méme
pour tous les tissus : c’est-a-dire qu’il est toujours possible de super-
poser toutes les courbes obtenues a condition de choisir convenable-
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Fic. 42. — Courbe d’excitabilité. Abscisse O-T =
temps; ordonnée O-T = intensités. O-a’ =rhéobase;
0O-b = chronaxie.

ment les unités de temps et d’intensité ; s’il en est ainsi, on concoit
qu’il est possible de définir un tissu par le seul point C. Mais des
recherches précises d’autres auteurs ont montré que la courbe canon
de Laricoug, L. difféere d’'un tissua un autre (Rusnron, W.-A.-
H. [359]), que la chronaxie dépend aussi de la taille et de la forme des
électrodes (Davis, H. [115], Aprran, E.-D. [1]; contesté par La-
picouE, L. et M. [269], si on utilise des électrodes ne dépassant pas
1 ou 2 mms de diameétre); de leur écartement (Lavcier, H. [272]) et,
enfin, de ’'angle sous lequel le courant d’excitation traverse les fibres
musculaires ou nerveuses (Rusuron, W.-A.-H., [358]). On comprend
tout de suite que si les courbes différent d’un cas a un autre, le point
C, déterminé par la méthode de Laricoue, L., peut tomber en des
endroits différents de la courbe théorique. Dans ces conditions, les
temps déterminés (O-b) ne sont plus des « chronaxies » au sens propre
de Lapicoue, L., mais des constantes de temps dont on peut, certes,
étudier les variations sous I'influence de facteurs divers, mais dont la
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signification n’a plus de valeur absolue. Les différences constatées ne
sont cependant pas considérables et la courbe canon de Larioue
semble pouvoir étre généralisée avec une approximation suffisante.

Les recherches sur la vitesse d’excitabilité du muscle cardiaque des
Invertébrés sont, jusqu’ici, peu nombreuses. Les premiéres détermina-
tions sont dues & FrépErico, H. sur le ceeur des Céphalopodes et des
Crustacés [173]. La résistance du circuit d’excitation était cons-
tituée de celle du tissu étudié et d’une résistance sans self placée en
série, de 7.000 ohms environ, suffisamment grande pour minimiser
les variations éventuelles de la résistance du tissu au cours des
mesures.

Fréptrico, H. a obtenu les valeurs suivantes :

(Electrode négative constituée par un fin fil d’argent passé en séton
dans la paroi du ventricule laissé en place. I’électrode positive « est
mise au contact des viscéres ».)

Octopusioulzarys S i o o 30 o
Canceripagunusts n et re s e l o
Carcunismoenas oty s 2ty &
Majaisquinados e e Ay, 3 &
Ralyin s ia e anys e s 76

I OMar S Ul SRS 25 o

Chez Limulus polyphemus, Laricouk, L. et Fréptrico, H. ont
trouveé de 15 a 25 ¢ [270]. Pour I'excitation de la corde nerveuse, les
électrodes au kaolin de Laricoue ont été utilisées ; pour I'excitation
du muscle, un « fin fil d’argent placé au contact du tissu & étudier »
constituait Délectrode active. L’électrode positive était formée
d’un barreau d’argent placé en un point quelconque des tissus de
I'animal. Résistance en série : 7.000 a 17.000 ohms. Mais Dusuis-
son, M. [147] a montré qu’il y a lieu de considérer plusieurs chro-
naxies cardiaques chez la Limule : une chronaxie normale, le cceur
eétant sous l'influence normale des ganglions cardiaques (chronazie
de subordination, 1 & 3 ) et une chronazie de constitution dont la
valeur varie entre 15 et 60 . L’électrode négative était constituée
d’un fil d’argent fraichement chloruré, de 0 mm. 2 de diamétre ;
I'électrode positive était constituée d’un barreau d’argent de 1 mm. 5
de diametre. Ces faits ont été développés déja p. 43.

Chez Ciona, la chronaxie serait plus courte au début d’une période,
caractérisée par une succession de contractions s’effectuant dans un
sens, qu’a la fin de cette période. Au moment du renversement des
contractions, la chronaxie, de nouveau courte, s’allongerait petit a
petit et ainsi de suite (Quincke, H. et Stein, J. [347]). Ainsi, pour
ces auteurs, le renversement périodique de la circulation sanguine

L)
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serait la conséquence de variations dans 'excitabilité du myocarde.

Fréptrico, H. a étudié I'influence des nerfs inhibiteurs sur la
chronaxie cardiaque. Il a pu confirmer, chez les Céphalopodes
(FrépErico, H. [173]) et chez Limulus [174], le fait qu’il avait anté-
rieurement découvert chez les Vertébrés (voir bibliographie dans
Fripirico, H. [175]) que I'excitation des nerfs inhibiteurs cardiaques
réduit la valeur de la chronaxie des extrasystoles provoquées.

En outre, dans un travail récent, Frépgrico, H. [176] a observeé
que la chronaxie du nerf inhibiteur cardiaque de I’ Eledone est plus
courte pendant la diastole que pendant la systole ; plus courte aussi

quand on stimule le ventricule médian par distension hydrosta-
tique (1) et ces résultats s’observent méme s1 le nerf inhibiteur est
1s0lé de ses relations avec le systéme nerveux central. Enfin, la chro-
naxie du nerf inhibiteur intact (chronaxie de subordination) est plus
longue que si le méme nerf est séparé des centres (chronaxie de
constitution).

Pour Carpor, H. et JurrLien, A. [63], le K, a des doses moyennes,
raccourcit la chronaxie ventriculaire de I’Escargot ; aux fortes doses,
il Pallonge. Arvanitaki, A. et Carpor, H. [8] ont montré que, chez
Escargot comme chez la Grenouille, le Mg allonge la chronaxie
ventriculaire, comme le Ca.

B. LA LOI DE « TOUT OU RIEN »

Ransom, W.-B. [350], étudiant le cceur d’Octopus, a montré
qu'une extra-systole provoquée par un choc d’induction est tout de
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Fic. 43. — Octopus. Action de chocs simples d’in-

duction sur le ventricule. Les chiffres indiquent la
distance des bobines en cms (d’aprés Ransom, W.

B., 350).
suite « maximale ». Une augmentation dans I'intensité du choc ne

modifie plus Pamplitude des systoles (fig. 43).
Hunt, R., Bookman, A. et Tierney, M.-J. [237] fmlt montré, au

(1) Voir, a ce sujet, la remarque au bas de la page 49.
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contraire, que le cceur isolé del Homarus americanus n’obéit pas a la
loi de tout ou rien. Par des excitations d’intensités croissantes (la
distance des bobines d’induction variant de 15 & 7 centimetres),

ces auteurs observent des

amplitudes croissantes dans
W les extrasystoles (1).

A ! :
20 0 9 5 7 Pour Carrson, A.-J. [80],
quia bien étudié cette ques-
8 tion chez les Mollusques,
R A TR T Arthropodes et Tuniciers,
les Invertébrés obéissent
; incontestablement & cette
(] | — AA » " . . ’ 7
S e i 0 3 7 loi, si les organes ont été
R S T A e e e e e S 2 5
p—" o A T : 150lés sans traumatisme et
O S T R S appartiennent a des indi-
AN\ i G Sl ‘f [4
E o — . — vidus sains (comparer fig. 4
0 9 8 7 6 S 4 =
et 45H).
—_— A A AT ; . i
Y R — e ¢ Frépirico, H. [170]
2 B o s 4 2 °
observe, chez Octopus vul-
Fic. 44. — Cceurs de Mollusques en mau- garts, que des choes d’ou-
vaises f*oymlm('ms. Choc§ d’induction verture ou de fermeture de
d’intensités croissantes; distance des bo- : N 51 Al
bines en cms. A, Mytilus; B, Haliotis: bobined’intensités variables
C, Natica; D, Bulla; E, Ariolimaz; F, déterminent la pI‘OdUCtIOI],

Heliz (d’aprés Carrson, A. J., 80). dans le myvocarde ventricu-

laire, de contractions dont

Pamplitude est constante. II confirme ainsi les vues de RaANSOM.
Cosmovrer, L.-N. [105] a pu vérifier la loi de tout ou rien chez le
Homard. Des que le seuil d’excitation est atteint, toute augmentation
d’intensité est Impuissante a provoquer une systole plus ample.
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—t A A A4 Fic. 46. — Limulus polypk
= B e U1G. 46— J S
e " S — ](eri umulus polyphemus.
IeT segment cardiaque. Exci-
Fic. 45. — Chocs d’induction d’intensités tation des nerfs latéraux par
croissantes. Distance de bobines en des choces simples d’induction.
cms. A, Mytilus; B, Cardium (d’apres Distance des bobines en cms.
Carison, A. J., 80). (d’aprés Carrson, A. J., 80).

Dusuisson, M. [140] Pa vérifiée aussi chezles larves de Chironomides,
en observant simplement les effets de contractions de valeurs diffé-
rentes qu’exercent les muscles aliformes sur le ceeur de ces animaux.

S eI TR
(1) Ces auteurs étant les seuls A trouver de semblables résultats, il est permis de douter des
bonnes conditions dans lesquelles se trouvaient les organes expérimentés.
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C. LA LOI DE L’ « INEXCITABILITE PERIODIQUE »

Annélides. — D’aprés Carison, A.-J. [95], chez Nereis et chez
Arenicola, il existe, pendant la systole des vaisseaux, une période
réfractaire relative.

Mollusques. — Pour Straus, W. [390], aucune intensité de cou-
rant induit ne réussit, chez I’Aplysie, & produire une extrasystole
pendant la durée de la systole normale, & condition que le cceur soit
normalement distendu. P

ar contre, sur les organes vides de sang,
Pauteur constate, comme ScuonLEIN, K. [373], que le cceur est

Fie. 47. — Excitation du ventricule isolé d’Octopus par
des secousses d’induction espacées de1/100¢ de seconde.
Distance des bobines = 6 cms (d’aprés Ransom, W. B., 350).

excitable pendant la contraction du muscle. STraUB, W. [390],
remarque encore que, pour une intensité de courant qui produit un
tétanos plus ou moins complet du cceur affaissé de I’Aplysie, on
observe seulement une diminution de tonus musculaire chez les
organes normalement distendus, ce que confirme Fréptrico, L.
[184].

Carpor, H. [59] a obtenu des extrasystoles chez Heliz et chez
Arion, non suivies de pauses compensatrices.

D’aprés Tex Catr, J. [393, 394], Pexcitation directe du ventricule
de I’Anodonte, par des secousses d’induction isolées, reste sans effet
pendant la systole et pendant la premiére moitié de la diastole, méme
si on emploie une forte intensité de courant. L’auteur n’a pas pu
constater, avec certitude, I'existence d’une pause compensatrice apres
une extrasystole provoquée. Ten Catg, J. confirme ces recherches
sur la Moule [395].

Céphalopodes. — Pour Ransom, W.-B. [350], la systole cardiaque

d’Octonus est une période réfractaire. Une extrasystole déclenchée
[ P e )

pendant la diastole est plus ou moins suivie d’un repos compensateur.
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[auteur a obtenu, par de fortes excitations (espacées de 1/100 de
seconde, avec une distance de bobines de 6 centimetres), un tétanos
imparfait du cceur d’Octopus curarisé. Lorsque D'organe n’était pas
soumis & l'action du curare, la faradisation du muscle cardiaque
entrainait un arrét de organe en diastole. I s’agit 1ci, probablement,
d’une action inhibitrice des nerfs modérateurs dont les terminaisons
¢talent paralysées, dans I’expérience précédente, sous Pinfluence du
curare.

Fripirico, H. [170] déclare que le ceeur du Poulpe ne présente

F1c. 48. — Au-dessus : contraction tétanique du ventricule isolé du Poulpe
par excitation faradique. En dessous : contractions fusionnées A la
suite d’excitations doubles, relativement rapprochées, du ventricule du
Poulpe (d’aprés Frepérico, H., 170).

pas de période réfractaire absolue. Le cceur est tétanisable si on utilise
des excitations induites suffisamment rapprochées (fig. 48).

Tuniciers. — Scuurrze, L.-S. [374] croit que le cceur des Tuniciers
possede une période réfractaire systolique pendant laquelle la conduc-
tibilité des excitations et Iirritabilité des fibres musculaires cardiaques
seraient diminuées ou supprimées.

Arthropodes. — Pour Weser, E.-H. [410], BranpT, A. [46] et
Prareau, F. [33: J, le cceur d’ Astacus serait tétanisable. Il y a lieu de
remarquer que les intensités de courant utilisées par ces chercheurs
étaient fortes.
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Hunt, R., Bookman, A., Tierney, M.-J. [237] reconnaissent au
ceur de Homarus americanus la propriété de donner une extrasystole
4 un moment quelconque de la révolution cardiaque, & condition

T S e A L T T T T T e o B B S |

Fic. 49. — Excitation faradique du coeur de
Homarus americanus. A, dist. d. bob. 10
cms; B, dist. d. bob. 4 cms (d’apres Hunr,

;,(.F-).

R. BookmaN, A. et Tierney, M. J., 237

d’opérer a 17°C. A 6°C. P'organe est inexcitable aussi bien pendant
la diastole que pendant la systole (fig. 49). Les pauses qui suivaient
les extrasystoles provoquées dans les expériences de SamosLorr. A.

Hrcies (08

Systole tétanique du cceur isolé et
non distendu de 1’Ecrevisse par excitation
faradique du muscle (dist. d. bob. 5 mm.). a-b,
pulsations avant l'excitation; b-c, excitation;
¢-d, apreés Uexcitation (d’apres Docier, J., 130).

[368], sur le cceur de Limulus, excédaient légérement les pauses
normales.

Carison, A.-J. [65, 79, 89, 94] a étudié les périodes réfrac-
taires des cceurs de Mollusques, Décapodes, Limules et Tuniciers.
II conclut & DLexistence de telles périodes pendant la phase
systolique. Si on fait varier l'intensité et la rapidité des chocs,
il arrive un moment ou la systole est véritablement tétanique.
En définitive, c’est une affaire d’intensité d’excitation. La posstbilité
dexciter un cewr d Invertébré existerait a tous les temps de la

5
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révolution cardiaque ; elle serait seulement trés petite] pendant la
systole. Pour CarLson, une période réfractaire absolue n’existerait
que dans les tissus normalement non automatiques. Dans un

« ’ c d

F1c. 51. — Cceur de Palinurus. Choes d’induc-
tion de fermeture. Le stimulus est inefficace
au début de la systole (a) (d’aprés CARLSON,
PARETEST.O)s

méme ceeur, la région possédant I'automatisme le plus développé
serait aussi celle ol la période réfractaire est la moins accusée.
Les conclusions de Carrson expliquent assez bien les résultats

1 a 3 - 5 6

—————1—

Fic. 52. — Ceeur de Limulus. Ier seg-
ment. Excitation des nerfs latéraux
(dist.d. bob. en cms) (d’aprés Carrson,
AT 6]

apparemment discordants des autres chercheurs : le muscle cardiaque
présente, pendant la systole, une période réfractaire relative ; les
moyens ordinaires, qui provoquent a coup sir un tétanos des muscles

A (e S T (Emm () Ty g
a c b [ d

B_/\—LL—/\—_'\_J’;I\QM

a b ¢ d a e /i Al A

¢ TOTTT T T T AT T T T AT
m

a b ¢

Fic. 53. — Action d’excitations électriques
portées sur les ventricules isolés et dis-
tendus de Bulla (A), Ariolimaz (B et C)
(d’aprés. Carrson. A. J., 79).

squelettiques, ne paraissent pas & méme de tétaniser le mascle car-

diaque. C’est une affaire d’intensité d’excitation. Cest d’ailleurs aussi
la_conclusion d’un certain nombre de recherches de ce genre effec-
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tuées chez les Vertébrés. Pour Bowpircu et pour Daniewsky, B.
[112], il y a toujours une intensité d’excitation infaillible & coup sar
pour les ceeurs de Mammiféres excités pendant la systole.

Résumé et Conclusions

Dans le chapitre 111, trois aspects de I'excitabilité du myocarde
sont examinés : ;

10 la mesure de l'excitabilité ;

20 la réponse du myocarde soumis & des intensités de courant
plus ou moins fortes (loi de « T'out ou rien») ;

30 Pexcitabilité au cours des diverses périodes de la révolution
cardiaque (loi de I « Inexcitabilité périodique du coeur »).

En ce qui concerne la mesure de 'excitabilité, il est fait un trés court
exposé de la méthode qui permet de déterminer la chronaxie ou la
constante de temps. Quelques résultats sont exposeés.

Le muscle cardiaque des Invertébrés obéit a la Loi de « Tout ou
rien » dans les conditions normales.

Il obéit aussi a la loi de I'Inexcitabilité périodique du ceeur, car il
présente, pendant la systole, une période réfractare.

Cette période réfractaire est relative en ce sens qu'il existe toujours

| une intensité d’excitation infaillible & coup str. A des différences
quantitatives pres, cette remarque vaut aussi pour les Vertébres.




Crapitre IV

LA PROPAGATION DES CONTRACTIONS DANS LE CEUR

Vers. — Chez les Annélides, c’est dans la région postérieure du
vaisseau dorsal que débutent, en général, les contractions. L’onde
contractile se propage vers la téte. D’aprés Crark, A.-J. (98], la
vitesse de propagation est de 2 centimétres par seconde chez Lum-
bricus et Nereis. Cette propagation est loin d’étre toujours réguliére :
la contraction s’arréte souvent en cours de route, tantot a quolquvs
millimétres de son point de départ, tantdt vers le milieu du corps.
Il semble bien que ces irrégularités sont le résultat d’un apport insuf-
fisant de sang dans le vaisseau dorsal. Chez la plupart des Annélides,
en effet, la circulation sanguine est assurée tant par les contractions
de la musculature générale, et surtout par la musculature splanchno-
pleurale, que par la contraction des vaisseaux. Si ces mécanismes
additionnels de la circulation travaillent & contretemps avec les pul-
sations propres des vaisseaux, il en résulte des perturbations dans la
répartition du liquide circulant qui ont une répercussion immédiate
sur Pactivité des vaisseaux. Le phénomeéne a été observé chez Polyoph-
talmus pictus (Dusuisson, M. [137]) : chez cette forme, la contraction
d’un vaisseau sanguin nécessite sa distension préalable.

Mollusques. — TLes Mollusques n’ont point fait objet encore de
recherches trés précises sur la condaction cardiaque. Les pulsations
du cear des Gastéropodes débutent toujours a Poreillette et se pro-
pagent au ventricule. En méme temps que oreillette, se contracte
la veine pulmonaire. [ automatisme des oreilléttes est plus déve-
loppé que celui du ventricule.

Pour Carpor, H., JurLien, A. et Morin, G. [64], «les lambeaux
« non exclasivement ventriculaires de Murex trunculus sont hétéro-
« genes histologiquement et physiologiquement, soit qu’il existe
« dans le ceeur un systéme entraineur spécialisé, soit que les myo-
¢ cardes auriculaire et ventriculaire, différents dans leur structure

SRS,
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« comme dans leurs fonctions, contractent entre eux certains rap-
« ports bien définis. »

Chez Octopus, les oreillettes et le ventricule posséderaient le méme
degré d’automatisme (Ransom, W.-B. [350]). La contraction a lieu
suivant les voies suivantes : tubes péritonéaux, veine cave, bifur-
cation de la veine cave, cceurs veineux (contractions simultanées),
oreillettes, ventricule (WiLLem. V. [413]).

Myriapodes, Insectes, Arachnides. — Chez les Myriapodes et les
Insectes, tous les observateurs sont d’accord pour situer dans la
région postérieure du vaisseau dorsal le point initial de la contrac-
tion cardiaque (Graser, V. [211], Docier, J. [128], Porovicr-
Baznosanu, A. [341], Buenion, E. [56], Brocuer, Fr. [49, 50, 52,
53]).

Dans les cas normaux, les contractions se propagent vers I'extré-
mité antérieure du corps. Cette propagation s’effectue d’un mouve-
ment uniforme et non pas, comme on le dit dans les traités classiques,
par les contractions successives des « poches cardiaques ».

La vitesse de propagation de Ponde contractile chez les Insectes
est variable. En général, chez les larves, elle est du méme ordre de
grandeur que chez les Annélides ; elle est plus rapide chez les formes
adultes. Lascu, W. [271] a déterminé pour la larve de Lucanus une
vitesse de 19 & 44 millimetres par seconde. Chez la larve de Cossus, la
vitesse de propagation des excitations est treés comparable (20 a
40 millimétres par seconde, SELISKAR, [376 b]).

D’aprés Crark, A.-J. [98], il faudrait considérer, chez les Insectes,
deux types de conduction cardiaque : un type lent (myogene) ; un
type rapide (neurogéne) (1).

Mareicur, M. [290] a signalé, chez la chenille du Ver a soie, des
renversements périodiques de la circulation sanguine. BATAILLON, E.
[21, 22] a observé le méme fait chez la Chrysalide. Dans la suite,
Lascu, W. [271], FisuEr, E. [164], Yoxovaua, T. [419] et GERroOULD,
J.-H. [202 & 209] l'ont observé chez plusieurs Lépidoptéres et Du-
BuissoN, M. [142] chez les Coléopteéres. Quelquefois la contraction
initiale débute vers le milieu de Pabdomen et se propage ensuite, par
deux ondes divergentes, vers les extrémités du corps (GEroOULD.
J.-H., chez les Lépidopteéres ; Dusuisson, M., chez les Coléopteres).
Souvent ces deux ondes possedent des vitesses inégales; en outre,
une nouvelle contraction peut apparaitre lorsque la précédente n’a
pas atteint encore son point terminal. Enfin, dans certains cas,

(1) Au sujet de importance qu’il faut attribuer a ces deux expressions, voir chapitre 11.
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sirement pathologiques, des contractions naissent simultanément en
plusieurs régions différentes du vaisseau, avec des fréquences noniden-
tiques, d’oti résultent alors des interférences fort complexes des ondes
contractiles (Dusuisson, M. [142], chez Hydrophilus). En excitant
mécaniquement le vaisseau dorsal de I’Hydrophile, on exalte d’ail-
leurs a coup sir automatisme cardiaque 4 Uendroit irrité qui devient
alors le point de départ d’une série de contractions. Le vaisseau dorsal
des Insectes parait donc doué d’automatisme i tous ses niveaux.
Le fait que les pulsations naissent le plus fréquemment, in vivo et
in vitro, au pdle postérieur du ceeur, indique que c’est & ce niveau
que 'automatisme est le plus développé. De toute I'étendue du vais-
seau dorsal des Insectes, c’est la région postérieure qui constitue a la
fois le primum mogens et Pultimum moriens de Dactivité cardiaque
(Dusuisson, M. [142]).

Lorsqu’on traumatise le muscle cardiaque de I’Hydrophile, il y a
altération dans la propagation des ondes contractiles. Le ralentisse-
ment ou 'arrét de cette propagation sont toutefois temporaires si le
traumatisme n’a pas séparé entiérement le vaisseau en deux régions
indépendantes : un pont constitué de quelques fibres musculaires
suffit dans la majorité des cas pour que la propagation normale de
Ponde pulsatile puisse se rétablir (Dusuisson, M.).

Chez les Arachnides, comme chez les Insectes, 'onde contractile
est physiologiquement polarisée (WiLrLem, V. [414], Dusuisson,
M. [134]).

Chez Limulus, d’aprés Carrson, A.-J. [68], lorsque le cceur est
fatigué, on voit que les contractions partent du tiers postérieur du
ceeur. Et Pauteur conclut : « That is evidently also the condition in
the fresh and vigorous heart. » Dans une note ultérieure (CARrLsoN, A.-
J. [69]), il écrit que les segments cardiaques les plus automatiques sont
ceux qui correspondent au tiers moyen du cceur, 1a ou il y a le plus
grand nombre de ganglions. Il faudrait donc conclure de ces affirma-
tions que 'excitation initiale de chaque contraction ne nait pas dans
la région la plus automatique.

Pour Nuxapa, S. [323], c’est dans le IIIe segment du cceur que
Pautomatisme est le plus développé et c’est de ce niveau que partent
les contractions.

Mais les auteurs qui ont cherché ultérieurement & situer le point
initial de la contraction cardiaque chez la Limule ne sont plus aussi
affirmatifs.

Epwarps, D.-J. [155], croit que les excitations partent des seg-
ments moyens du cceur. Il s’appuie pour cela sur les deux faits
suivants : 1° une contraction tonique du segment IT précéde la systole
proprement dite de ce segment ; 201l y a généralement une précession

Sy
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dans la contraction des segments moyens du myocarde par rapport
aux segments antérieurs et postérieurs. Cette précession a été mesurée
de deux maniéres différentes : par la comparaison de myogrammes pris
simultanément en différents territoires cardiaques et par la compa-
raison du myogramme d’une région déterminée du ceeur avec le
courant d’action d’une autre région. L’auteur a trouvé ainsi que :
la contraction du IVe segment précede celle du I1e de 0.047” (9 exp.) ;
la contraction du Ve segment précéde celle du I1¢ de 0.046” (16 exp.);
la contraction du VIe segment précéde celle du 11¢ de 0.023” (8 exp.).
En ce qui concerne des comparaisons entre les segments VII et VIII
d’une part, I et II d’autre part, les mesures ont donné des résultats
variables. Enfin, dans certains cas, le segment III précédait le seg-
ment V de 0,05” et des obserpations analogues ont éié faites pour les
segments I et IV, I et V,la contraction des segments antérieurs pre-
cédant celle des segments moyens. Mais ces phénomeénes n’ont éte
observés que 4 fois sur 33.

Poxp, S.-E. [340], recherchant la corrélation entre la vitesse de
propagation de l'onde contractile dans les muscles par rapport
a la conductibilité électrique du milieu, écrit que les expériences de
mesure de la vitesse de propagation de la contraction dans le cceur de
Limulus polyphemus, in vitro, en choisissant comme territoires de
mesure les extrémités antérieure et postérieure du cceur, sont incons-
tantes et de valeur douteuse. Il utilise seulement pour ses expériences
le tiers antérieur du cceur. Il calcule le temps que met I’excitation
électrique, par chocs d’induction, des nerfs latéraux cardiaques,
effectuée juste avant chaque contraction propre du cceur, pour par-
courir la distance de ces trois segments. L’enregistrement des pulsa-
tions est obtenu par la méthode photographique. L’auteur trouve
que la vitesse de propagation de la contraction est de Pordre de
75 centimétres par seconde. Epwarps, D.-J. [155] avait trouve,
en moyenne, 72 centimétres. Ponp, S.-E. [340] fait remarquer en
outre que les Limules en captivité depuis plus de deux mois dans les
bassins du laboratoire maritime de Woods Hole présentent un renver-
sement dans la direction de leurs contractions, c’est-a-dire que les
excitations initiales naissent dans le I°* segment cardiaque (1).

D’aprés Carrson, A.-J. [68] et Nukapa, S.[323], la section du nerf
ganglionnaire cardiaque et des deux nerfs latéraux du cceur entraine
un dischronisme dans les pulsations des deux segments musculaires
qui ne sont plus en relation nerveuse. Ces auteurs concluent de ces
observations que la conduction des excitations s’effectue par les nerfs

(1) Ordinairement dépourvu de cellules nerveuses.

DUBUISSON
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cardiaques. Dans un autre travail, CarLson, A.-J. [69] mesure la
vitesse de conduction des nerfs cardiaques et conclut qu’elle est de
Pordre de 40 cm. 9 en moyenne, par seconde, a la température nor-
male et identique tant pour la chaine ganglionnaire que pour les nerfs
latéraux. Le chiffre trouvé par Carison, A.-J. pour la conduction
des nerfs cardiaques de la Limule est donc assez voisin de ceux trouvés
par Epwarps et Poxp pour la conduction du muscle cardiaque. Mais
sila correspondance entre les chiffres d’Epwarps et ceux de CARLSON
constitue un argument en faveur de la conduction nerveuse des
pulsations normales, la corrélation entre les chiffres de Poxp et de
CARrLsSON ne prouve rien, puisque 'un et autre ont mesuré la propa-
gation d’extrasystoles provoouirs par lexcitation des nerfs cardiaques.

Garrey, W.-E. [198], ayant observé que des fragments du cceur de
Limulus polyphemus, non privés de leurs ganglions nerveux, battent
synchroniquement, mais les uns se relachant lorsque les autres se
contractent, en conclut que le rythme propre de chaque cellule gan-
ghonnaire (qui constitue, pour cet auteur, I'organe « moteur » des
contractions) est approximativement le méme et qu’il existe un sys-
téme coordinateur en vertu duquel tous les ganglions déchargent leurs
impulsions en méme temps. La localisation du « pace-maker» dépen-
drait de conditions physiologiques locales (1) et, dans les conditions
normales, I'excitation initiale naitrait ci ou la dans le tiers moyen ou
postérieur du ceeur, ¢’est-a-dire dans la région ganglionnée du muscle.

Pour Dusuisson, M. [145], I'enregistrement simultané des contrac-
tions de différentes régions dorsales du myocarde de la Limule con-
duit a toutes sortes de résultats incohérents. Tantot les contractions
partent des segments postérieurs, tantot des segments antérieurs.
L’étude soignée de la conduction des excitations dans le cceur de
la Limule exige que des précautions soient prises pour éviter que le
muscle cardiaque soit blessé par les crochets des leviers enregis-
treurs et que le contenu du ceeur (un mélange d’air et de sang, lorsque
Forgane est mis & nu) soit aussi homogeéne que possible. En attachant
prudemment les leviers, en leur donnant des coefficients d’amplifi-
cation tels que les tracés obtenus des différentes régions cardiaques
soient identiques et en immergeant animal, dont le cceur est exposé,
dans I'eau de mer naturelle (isosmotique avec le sang), Dusuisson, M.
[145], dans 13 expériences sur 1 6, n’a pas pu enregistrer une préces-

(1) Garrey, W. E,, cite, entre autres, le fait intéressant que voici : lorsque le cceur de Limulus
est placé horizontalement, tous les segments postérieurs battent simultanément : placé verti-
calement, les contractions partent de l’extrémité postérieure et se propagent vers l’avant. Il
s'agit sans doute, dans ce dernier cas, de l’action hypertensive du sang accumulé par la pesan-
teur au pole postérieur du cceur.
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sion dans la contraction de 'un des segments cardiaques sur un autre.
La précision de la méthode utilisée permet a I'auteur de dire que, s’il
existe réellement un point du cceur qui se contracte avant un autre,
ce point a une localisation variable et la vitesse de propagation de la
contraction est, dans les conditions normales, supérieure & 1.000 cen-
timetres par seconde. En admettant cette vitesse de 1.000 centi-
metres par seconde, on voit qu’elle est notablement différente des
40 em. 9 donnés par CarLson comme vitesse de conduction des nerfs
cardiaques et la différence entre ces deux valeurs me parait un argu-
ment contre la conduction nerveuse des excitations dans les divers
étages du myocarde de la Limule.

Les recherches de DuBuisson, M. ont donné a 'auteur I'impression
que la systole cardiaque, chez la Limule, est simultanée dans tous les
territoires dorsaux cardiaques. Ce n’est que dans le cas ou 'on apporte
des attouchements ou des traumatismes au cordon nerveux ganglion-
naire cardiaque, qu'une « onde contractile » apparait plus ou moins
réguliére et rapide, selon les caractéres du traumatisme apporté (1). Et
cette constatation rapprochée des faits exposés p. 49 permettrait d’in-
férer que le plexus nerveux possede la faculté de coordonner les excita-
bilités en tous les points qui sont immédiatement sous son controle.
Cette propriété coordinatrice présuppose que non seulement les fibres
cardiaques et les cellules nerveuses correspondantes forment un sys-
téme & action réciproque (voir p. 48, 49), mais que les cellules nerveuses
posseédent également entre elles des relations telles que activité del'une
peut influencer celle de 'autre. Cete notion de synchronisme surprend
évidemment & premiere vue parce que la notion du muscle qui se
contracte « en bloc » ne nous est pas du tout familiére. Elle m’a sur-
pris moi-méme au moment ou les résultats expérimentaux m’obli-
geaient & y recourir. A bien réfléchir, cependant, elle n’est point
pour tant nous surprendre. Dans le cas de la Limule, en effet, 1l faut
entendre par cette expression : « contraction synchrone», que le point
initial de la contraction cardiaque n’est pas un point mais une large
étendue musculaire, celle qut subit tmmédiatement Uaction des cellules
nerveuses. BElle est étendue parce que la distribution des cellules

nerveuses est trés étalée. Au dela ¢’est-a-dire dans la région tout a
fait antérieure du cceur, qui ne posséde pas de ganglions, et dans les
régions musculaires latérales et ventrales — il est probable que

la contraction est propagée.

1) Lorsqu’on met entiérement a nu le cceur de Limulus, en pratiquant une fenétre dans la
carapace dorsale de I’animal sur une longueur suflisante, il faut user d’extrémes précautions
pour ne pas troubler le fonctionnement du cceur par attouchements du cordon nerveux car-
diaque.
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Crustacés. — La rapidité des contractions chez ces Arthropodes ne
permet pas, en général, de situer, a I’ceil, un point initial de la contrac-
tion. C’est pour ce motif que Prareau. F. [333] n’a pas pu voir, chez
les Décapodes, d’onde contractile.

Mancorp, E. [292] a réussi cependant & constater que, chez
Cancer pagurus, les contractions commencent & la région antérieure
du cceur et se propagent vers l’arriére.

Tuniciers. — Le cceur des Tuniciers posséde la curieuse propriété
de battre, tantdt dans un sens, tant6t dans un autre, produisant ainsi
un renversement périodique dans la circulation sanguine. Cette
propriété fut découverte par Kunr et Van Hasserr [261]. La cause
de ce renversement a été étudiée par plusieurs auteurs.

KerersteiN, W. [254] supposait qu’a chaque contraction cardiaque
une moitié seulement du ceeur entrait en systole et que le renverse-
ment périodique de la circulation sanguine était dii & des périodes
d’activité, tantét de I'une des moitiés cardiaques, tantot de 'autre.

Pour WaGNER, C. et Lanirie, F. [264, 265), le renversement serait
la conséquence de I'augmentation graduelle de pression sanguine qui
résulterait de résistances périphériques trop considérables. Mais cette
hypothese fut réduite & néant lorsque Krukensere, C.-P.-W. [260],
puis Scmurtze, L.-S. [374], montrérent que le renversement de
Ponde contractile cardiaque s’observait aussi bien sur des cceurs
1s0lés.

LinerLE (1), travaillant sur le ceur dé Molgula ( Bostrichiobranchus)
manhattensis, remarque que, si on coupe le cceur transversalement,
chaque morceau continue & battre indépendamment de Iautre, les
contraclions partant des extrémités vers la surface de section, sans
jamais s’effectuer dans I'autre sens. Ceci implique I'existence d’au
moins deux centres d’automatisme situés chacun aux extrémités du
ceeur. (Dans les conditions normales, il n’en existe probablement que
deux, car si on sectionne le ceeur, transversalement, en trois parties,
la portion médiane ne bat pas.) Dans ces conditions, le renversement
périodique de la circulation sanguine trouve a s’expliquer si on admet
une dominance alternative du degré d’automatisme de chacun de ces
centres. L’intensité de chacun de ces automatismes serait une fonction
périodique, mais avec un décalage d’une demi-phase de 'un des
centres par rapport a I'autre.

Dans certains cas, cependant, il semble que ces phases soient
synchrones, puisqu’on  peut observer des contractions naissant

(1) Cité dans Loes J. [284].
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simultanément aux deux extrémités du cceur. Ces cas sont rares
cependant.

Scuvurtze, L.-S. [374] se rallie & cette hypothése. Il observe que
si on enléve 'une des deux extrémités du ceeur, I'autre bat avec des

fréquences alternativement grandes et petites, ce qui vient a I'appui

de la conception de LingLE.

Bancrorr, F.-W. et Esterry, C.-O. [19] sont du méme avis. Ces
auteurs ont remarqué que, dans certains cas, les pulsations peuvent
naitre vers le milieu de I'organe et se propager simultanément vers les
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Fic. 54. — Cyclosalpa pumata. En abscisse, temps en secondes; en

ordonnée, fréquence cardiaque. On voit que la fréquence cardiaque
dépend du sens de la propagation de la contraction (d’aprés BRUckE,

BERELS v 63 b))

deux extrémités. Ces phénomeénes s’expliquent probablement par une
exaltation, d’ailleurs temporaire, de I’automatisme de la région
moyenne du muscle cardiaque. Si le degré d’automatisme de cette
région dépasse celui des deux centres ordinaires, la région moyenne du
cceur peut lc]ll}'»()l'air(“lncnl imposer son rythme. :

Nous avons vu déja (p. 44) que, d’aprés Quincke, H. et Stein, J.
[347], le renversement périodique de la circulation sanguine pouvait
s’expliquer par des modifications de ’excitabilité du myocarde. Cette
excitabilité serait plus grande au début de chaque groupe de contrac-
tions, plus petite & la fin. St on rapproche ces constatations des obser-
vations des autres auteurs qui attribuent le renversement a des
exaltations périodiques de I'automatisme de 2 centres, on constate
que le degré d’automatisme serait intimement lié au degré d’excita-
bilité. C’est & une conclusion identique. qu’était arrivé antérieure-
ment Dusuisson, M. [147], a la suite de ses recherches sur la vitesse
d’excitabilité du ceur de la Limule.

Pour Hrcur, S. [224], le renversement périodique n’aurait pas
toujours lieu a périodes égales chez Ascidia atra. 11 y aurait quelque-
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fois deux fois autant de contractions dans un sens que dans Pautre.
Le plus grand nombre de pulsations correspondrait a la circulation
dans le sens : branchies-viscéres. Ces observations ont été confirmées
par Rouvre, L. [357], chez Ciona intestinalis et par LauniLLe, F. [265],
chez Phallusia mammillata.

La vitesse de propagation de la contraction est, chez Ascidia atra,
de 2 centimeétres par seconde a 27°C. Cette vitesse serait un peu plus
grande lorsque le sang circule dans le sens branchies-viscéres. Chez
Ciona, elle est de 2 & 3 cm. 5 par seconde (CarLsoN).

Résumeé et Conclusions

La conduction des excitations dans le cceur des Invertébrés est
examinée dans le chapitre 1v.

Chez les Annélides et les Insectes, 'onde contractile chemine postéro-
antérieurement (dans certains cas, on observe un sens antidrome,
qui procéde le plus souvent de conditions anormales) avec une vitesse
faible (1 & 2 centimétres par seconde) chez les Annélides et les larves
d’Insectes et un peu plus rapide chez les Insectes adultes.

Chez les Crustacés, 'onde contractile est si rapide qu’elle ne peut
étre vue par les moyens ordinaires. Il en est de méme chez la Limule.
Chez celle-ci, des mesures ont montré que la contraction cardiaque
se propage avec une vitesse supérieure & 10 métres par seconde. Il est
probable que la contraction est simultanée dans tous les territoires
dorsaux cardiaques, grace a lappareil nerveux, si développé dans
cette région, qui forme avec le systéme musculaire un ensemble &
effets réciproques, dont le réle est de synchroniser les conditions physico-
chimiques de ces territoires. C’est ainsi que le moindre attouchement
du cordon ganglionnaire altére ce processus de coordination et
provoque la formation d’une véritable « onde » contractile dont
les caractéres sont fonction du traumatisme nerveux apporté.

Chez les Tuniciers, ce sont les deux extrémités du ceeur qui pré-
sentent le degré d’automatisme le plus développé. L’intensité de ces
automatismes obéit a une fonction périodique, mais avec décalage
d’une demi-phase de I'un des centres par rapport & 'autre. De cette
propriété résulte un renversement périodique de la circulation
sanguine.

o e



CaariTre V

LES FACTEURS EXTR]NSI‘EQUES REGULARISATEURS
DE L'ACTIVITE CARDIAQUE

A. L’INNERVATION EXTRINSEQUE CARDIAQUE

Vers. — Chez I’Arénicole, 'excitation de la chaine nerveuse ven-
trale arréte les cceurs en diastole, tandis que les contractions du vais-
seau dorsal s’accélérent (Carrson, A.-J. [95]). Il est donc permis de
supposer que les organes pulsatiles de cet Annélide sont pourvus de
nerfs accélérateurs.

Mollusques.

Amphineures. — Chez Cryptochiton et Ischnochiton, I'excitation
faradique faible des nerfs viscéraux produit, en général, une augmen-
tation de la fréquence du ceeur (Carrson, A.-J. [67]).

Lamellibranches. — D’apres Yune, E. [423], les nerfs cardiaques de
Mya et de Solen seraient issus des ganglions branchiaux. L’excitation
électrique de ces ganglions arréte le ceeur de Mya et de Solen en dias-
tole ; mais, chez Solen, il se produit auparavant une accélération da
rythme (qui passe de 14 4 20 par minute). Si le ceeur était initialement
arrété, excitation du ganglion branchial provoque une reprise des
pulsations.

BuppineTon, R.-A. [55], chez Venus, observe que le cceur de ce
Lamellibranche est pourvu de nerfs inhibiteurs fournis par le ganglion
viscéral, ce que confirme Carrson, A.-J. [73] chez Venus, Mya,
Tapes, Platydon, Cardium, Hennites, Pecten, etc. Ces nerfs pénétre-
raient dans le cceur par la base des oreillettes. Chez Mytilus, au con-
traire, CArLsoN obtient une accélération des pulsations en excitant

le ganglion viscéral.
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D’aprés Tenx Cate, J. [393], 'excitation faradique au moyen de
courants de moyenne intensité, aussi bien du cceur de I’Anodonte que
du ganglion viscéral de ce Lamellibranche, arréte le cceur en diastole.

Gastéropodes Prosobranches. — Carirson, A.-J. [73] a montré que
chez Haliotis, Lucapina, Sycotypus, Natica, on observe généralement
une accélération du rythme cardiaque si on excite les ganglions ceso-
phagiens (fig. 55). Ces fibres accélératrices pénétreraient dans le ven-

Fic. 55. — Haliotis, contractions cardiaques.
Ceeur initialement arrété. A chaque exci-
tation des mnerfs pleuro-viscéraux, le ven-

tricule répond par une contraction (temps
en secondes) (d’aprés Carrson, A. J., 67).

tricule par "embouchure aortique et dans oreillette par la base. Les
expériences entreprises pour reconnaitre I'existence des fibres modéra-
trices ont échoué chez ces formes.

Opisthobranches. — Docier, J. [129], Ransom, W.-B. [350],
ScuoniEIN. K. [373], Borrazzi, F. et EnriQuEes, P. [41] ont trouvé
des nerfs accélérateurs chez 1’Aplysie. Ces

_ JWA_ nerfs pénétreraient dans le ventricule par
—  ——_r——— laorte et dans les oreillettes par la
R AR T ey base de ces cavités. Carrson, A.-J. [73]
Fin b6 S iehed s i lzpt lf's meémes constatations chez Aply-
de Iexcitation du gan-  Si@, Bulla et Pleurobranchea. Chez Mon-

glion viscéral sur le  ferinea, CArLson, A.-J., par DPexcitation
ventricule initialement
arrétée. Temps en secon- 5
des (d’aprés Carison,  Observe une augmentation de la fréquence

A.J., 65). des pulsations suivie d’un arrét en diastole.

d’une branche du ganglion viscéral,

Chez Triopha, le méme auteur croit a
Iexistence simultanée de nerfs accélérateurs et modérateurs car-
diaques.

Pulmonés. — Pour Foster. M. et Dew-Smrth, A.-G. [169],iln’y a,
chez Heliz, ni nerfs modérateurs ni accélérateurs curdiaqueé. Chez la
méme forme, Ranxsom, W.-B. [350], au contraire, trouve des nerfs
modérateurs et Yung, E. [426] confirme ce point de vue. Pour

i

Carcson, A.-J. [73], il y aurait, dans les oreillettes et le ventricule

Sy
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&’ Ariolimax et de Heliz, des fibres modératrices et accélératrices.
Chez Limaz, tandis que Poreillette présente siirement cette double
innervation, le ventricule ne posséderait que des fibres accélératrices.

Fic. 57. — Ariolimaz.yExcitation des nerfs
viscéraux. En A, le cceur battait. En
B.C.D, il était initialement arrété (d’apres
CARrson, A. J., 65).

Tous ces nerfs viennent, soit des ganglions cesophagiens, soit des

ganglions palléaux.

Céphalopodes. — D’aprés Berr, P. [27], chez Sepia ; Fucns, S. [188],
Fry, H.-J.-B. [187] et Freéptrico, H. [170], chez Eledone ; Rax-

Fic. 58. — Arrét des pulsations du ventricule isolé d’Octo-
pus par P'excitation faradique du mnerf viscéral. Dist. , d.
bob. = 7 cms (d’aprés Ransom, W. B., 350).

som, W.-B. [350], Borrazzi, F, et ENriQuES, P. [41] et FrEpERrico,
L. [178], chez Octopus, Pexcitation des nerfs viscéraux, d’ou partent
les branches cardiaques, a un effet modérateur sur I'activité du cceur
(fig. 58). La section de ces nerfs provoque une accélération des pul-

sations.




~1
o~

LE MUSCLE CARDIAQUE DES INVERTEBRES

En outre, Borrazzi, F. et Enrioues, P. [41] et Frépkrico, L.
[178], excitant, les uns le ganglion @sophagien, I'autre la veine cave,
chez Octopus, par un courant électrique interrompu, observent une
accélération des pulsations. Ransom, W.-B. [350] a essayeé de localiser
anatomiquement ces fibres'accélératrices, mais ne les a pas décou-
vertes et conclut que I'accélération du rythme cardiaque, consécutif
a Pexcitation de la veine cave, est un réflexe qui résulte de Pirritation
des parois de la veine cave. FriEpErico, L. avait d’ailleurs lui-méme
signalé cette possibilité.

Pour Carison, A.-J. [73], la faradisation des nerfs viscéraux des
Céphalopodes a un effet inhibiteur ou modérateur sur les coeurs
branchiaux aussi bien que sur les oreillettes ou le ventricule, ce que
confirme Fréptrice, H. [170]. Carrson, ayant obtenu quelquefois
une accélération des pulsations cardiaques en excitant les commissures
viscérales, conclut en I'existence de la double innervation régulatrice
cardiaque chez les Céphalopodes.

Insectes et Arachnides. — Carrson, A.-J. [96], en excitant les
ganglions cérébroides de la Sauterelle, par un courant interrompu de
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Fic. 59. — Ceeur de Limulus polyphemus. En A, excitation du
cerveau; en B, des nerfs modérateurs du péricarde; en C, des
nerfs reliant le cerveau au coeur (d’aprés Carison, A. J., 96).

faible intensité, observe, en général, une augmentation de la fré-
quence cardiaque. Il obtient des résultats analogues par I'excitation
des ganglions thoraciques ou des commissures nerveuses abdominales.
Les Araignées se comportent de méme. Dans quelques cas, chez la
Sauterelle comme chez les Araignées, I'excitation des ganglions céré-
broides produisait, au contraire, un ralentissement du rythme car-
diaque et méme quelquefois I’arrét complet du ceeur pendant quelques
secondes.

Chez la Limule, -de Pexeitation du cerveau aussi bien que de celle
des ganglions abdominaux résulte un ralentissement du rythme
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cardiaque (fig. 59). Il existe donc des fibres d’arrét. Ces nerfs
relient le cerveau au cceur par lintermédiaire de la 7¢ paire

de nerfs cardiaques (voir p. 15). Si on
sectionne ces fibres, lexcitation du cerveau
produit un effet soit accélérateur, soit modéra-
teur; cela dépend du rythme initial du cceur :
lent ou rapide. On peut obtenir également
une action chronotrope positive en excitant
directement les nerfs latéraux du cceur ou le
nert ganglionnaire dorsal cardiaque (Carw-
son, A.-J. [68, 69]), Garrey, W.-E. [198],
Dusuisson, M. [146]) et un effet chrono-
trope négatif en excitant, par un courant
induit intense, la région postérieure du cordon
nerveux ganglionnaire cardiaque. Il existe donc,
chez la Limule, a la fois des nerfs modeérateurs
et accélérateurs cardiaques.

Crustacés. — Ecknarpr, C. [154] a montré
qu’on péut arréter en diastole, pendant environ
2 minutes, le ceceur de Cancer pagurus, en
excitant le nerf cardiaque.

Docrer, J. [127], chez le Homard, en excitant
les tissus dans lesquels sont logés les nerfs qui
se rendent au cceur ou le cordon abdominal,
obtient un ralentissement du rythme car-
diaque suivi d’un arrét de 22 a 150 secondes
(fig. 61).

Yune, E. [421], réussit & accélérer le cceur
du Homard en excitant électriquement les
connectifs de 'anneau cesophagien. S’il excite,
au contraire, les ganglions thoraciques, il
obtient une diminution de la fréquence des
pulsations.

Pour Prateav, F. [333], chez le Homard, les
nerfs augmentateurs viennent du ganglion
cérébral tout le long de Partére ophtalmique et
les nerfs inhibiteurs viennent du ganglion
thoracique le long de P'artére sternale.

Jorryer, F. et Viarranes, H. [245] situent
Iorigine des nerfs augmentateurs et inhibi-

Fic. 60.— Ganglions

thoraciques, cceur
et nerfs cardiaques
de Palinurus, vue
dorsale. A, arteres
antérieures ; AC,
commissures abdo-
minales; CC, com-
missures ceéréebro-
thoraciques ; H,
ceeur; PA, artere
postérieure; RCN,
nerf cutané récur-
rent; SA, artere
sternale; SL, liga-
ments suspenseurs
du cceur; THG,
ganglions thora-
ciques; I-V, nerfs
desappendices
ambulatoires; 1,2,
nerfs se rendant au
muscle adducteur
et au ceceur; 3-6,
nerfs se ramifiant
dans le plexus ar-
tériel du muscle
adducteur ; 7, 8,
nerfs cardiaques
(d’aprés CArLSON,

AveJESTO)

teurs cardiaques du Crabe dans les ganglions thoraciques.

ConnanT. F.-S. et Crarxe, H.-L. [102

)

chez Callinectes et
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Borrazzi, F. [40], chez Maja squinado, confirment et complétent
les descriptions de Jorryer et VIALLANES.

Fic. 61. — A, contractions normales du cceur isolé{ de
I’Ecrevisse. B, effet de I’excitation faradique (dist. d. bob. —
5 cms) des nerfs cardiaques. Excitation de b en ¢ (d’aprés

Dogcier, J., 130).

Carrison, A.-J. [75] confirme I'existence des nerfs augmentateurs
et modérateurs cardiaques chez divers Crabes et chez Palinurus ;
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Fic. 62. — Cceur de Maja squinado. En g, excitation
du ganglion ventral (d’aprés Borrazzi, F., 40).

mus, contrairement a ce qu’affirmait Prateav, F. [332 33311
| fibres accélératrices et modératrices ont toutes lvm origine dans lPs
ganglions thoraciques.
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Pour ALExAaNDROWICZ, J.-S. [5], les fibres nerveuses quiréunissent,
chez les Crustacés Décapodes, le ceeur au systéme nerveux central
(neret cardiaci dorsales) sont des nerfs régulateurs. Les fibres les plus
grosses appartiendraient au systéme inhibiteur ; les autres au systéeme
accélérateur. Les fibres inhibitrices agissent sur les synapses des cel-
lules nerveuses autonomes cardiaques.

Tuniciers. — Huw~ter, J.-W. [240], par P'étude de Paction de
certaines drogues, conclut & lexistence de nerfs régulateurs car-
diaques chez les Tuniciers. KRUCKENBERG, C.-P.-W. [260] et
Scuurtze, L.-S. [374], par des méthodes analogues, arrivent a des
conclusions opposées. Hunter, J.-W. [240], en cautérisant le gan-
glion central, observe un ralentissement du rythme du cceur avec
une propagation irréguliére des ondes contractiles; mais il n’obtient
pas de résultats définitifs par excitation de ce ganglion. ScHULTZE,
L.-S. [374], en excitant électriquement la méme masse nerveuse,
n’obtient aucun résultat concluant.

LincLe [1] a montré que, chez Morula, I'excitation du corps pro-
voque P’arrét du cceur pendant un court espace de temps.

TrcerpreDT [396] signale que D'excision de la région postérieure
du ganglion nerveux central ou de la portion antérieure du plexus
viscéral provoque Darrét des. contractions cardiaques pendant
environ 5 minutes.

B. AUTRES FACTEURS REGULATEURS

En dehors de la régulation due aux nerfs cardiaques, deux autres
facteurs peuvent encore jouer un réle important dans Pactivité du
cceur des Invertébrés : la circulation du sang et les influences réflexes.

Réle de la circulation sanguine. — L’influence du p. H., de la pres-
sion osmotique, des anions et des cations sur le muscle cardiaque
isolé des Invertébrés, indique déja que toute modification dans I=
_composition du sang circulant vient évidemment influencer I'acti-
vité du cceur in vivo et in vitro. Nous connaissons malheureusement
si peu de chose au sujet de ces variations qu’il n’est pas possible, &
’heure actuelle, d’établir des relations précises entre le fonctionne-
ment du cceur et celui des autres organes dont dépend la composition
sanguine.

(1) Gité d’aprés Loes, J. [284].
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Ce qui est mieux connu, c¢’est 'influence de la pression sanguine
sur I'activité cardiaque. Chez les Invertébrés, la pression sanguine
peut, chez un méme individu, varier brusquement d’un moment
a un autre. Ceci est la conséquence immeédiate de deux ordres de
faits. Tout d’abord, le systéme circulatoire n’est pas — sauf chez
quelques Céphalopodes — un systéme clos, mais bien un appareil
lacunaire ; la méme ou existent des vaisseaux & parois propres, celles-
ci sont toujours minces et aisément déformables. Ensuite, la circu-
lation dusangest au moins autant assurée par les déformations du corps
(locomotion), les mouvements respiratoires et les mouvements intesti-
naux que par les contractions du cceur; de sorte que chezles formes aisé-
ment déformables, le role du muscle cardiaque est trés peu important
dans la mise en mouvement des liquides circulants. De ces dispositions
résultent évidemment de brusques variations dans la pression san-
guine (1). Toute modification de cette pression entraine fatalement
une variation dans le degré de distension des fibres musculaires car-
diaques et nous avons vu déja le role important de ce facteur méca-
nique dans l'activité du cceur (voir p. 33 et suiv.). Cest, évidemment,
chez les formes ot le liquide péricardique (lorsqu’il y a un péricarde) ne
communique pas librement avec les cavités circulatoires proprement
dites que ces actions sont les plus manifestes, puisque la pression
intracardiaque qui distend les parois du cceur ne peut pas étre contre-
balancée extérieurement (Anodonte). Chez les autres formes (Crus-
tacés Décapodes), on la cavité péricardique joue en quelque sorte le
role d’oreillette puisque le sang qu’elle contient est directement
aspiré par le ventricule, ces modifications dans la pression sanguine
sont beaucoup moins efficaces. Dusuisson, M. [139]n’a pas remarqué
de grands changements dans le fonctionnement du cceur de Maia,
malgré les sauts énormes de la pression sanguine dus pour la plupart
aux mouvements de la locomotion.

Influences réflexes. — Elles sont, chez les Invertébrés comme
ailleurs, nombreuses et complexes. Elles sont, en outre, mal connues.
Il faut ranger ici sans doute Ieffet inhibiteur sur les pulsations car-
diaques observé chez les Mollusques apres un simple attouchement
du manteau (Anodonte) ou du siphon (Mya). Il est intéressant de
noter, a ce sujet, que ces actions inhibitrices réflexes peuvent, méme

‘.l\ Chez I’Anodonte, lorsque le muscle pédieux se contracte, la presque totalité du sang
qui emplissait les nombreuses lacunes du pied reflue vers le cceur et distend fortement le ven-
tricule (Wirrewm V. et MinnNE [415]). 11 existe un degré de contracture du muscle pédieux pour
lequel la distension du ventricule de I’Anodonte est si forte que la contraction de ses faibles
l»;nmi.~_ n’arrive pas a expulser une quantité de sang appréciable dans les aortes. La circulation
‘“II_L',HIIN‘ se trouve il ce moment ;'. [N'u ’)I"}S ("'lll[i]é‘t“]]\('ll' «'ll'l'l“‘l"lﬂ
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a la suite d’un attouchement trés léger et de trés courte durée, per-
sister pendant plusieurs minutes.

Briscke, E.-T. et Satake, J. [64] ont obtenu un ralentissement de
la fréquence du cceur du Homard en provoquant des chocs sur le
céphalothorax ; JorLyer, F. et Viarvanes, H. [245] ont fait les
mémes constatations chez Carcinus maenas, au cours de diverses
manipulations.

Résumé et Conclustons

Trois facteurs régularisateurs de I’activité cardiaque sont examinés
dans le chapitre v :

a) L’innervation extrinséque cardiaque.

Chez les Annélides, il parait exister des nerfs accélérateurs car-
diaques.

Chez les Mollusques, le degré de développement de 'appareil ner-
veux régulateur cardiaque varie selon les formes : fibres accéléra-
trices chez les Amphineures et les Gastéropodes Prosobranches et
Opisthobranches ; fibres modératrices chez les Lamellibranches (sauf
Mytilus) ; fibres accélératrices et modératrices chez les Pulmonés.

Une double innervation régulatrice cardiaque existe chez les
Céphalopodes et les Arthropodes.

Chez les Tuniciers, la question est controversée.

b) La circulation sanguine.

A coté de I'influence évidente de la composition qualitative du
liquide circulant surle comportement du ceeur, la pression sanguine,
tres variable d’un moment a Pautre chez les Annélides et les Mol-
lusques Lamellibranches, plus constante au contraire chez les Arthro-
podes, exerce une influence importante sur Uactivité de I'organe.

c¢) Les influences réflexes.

Elles sont compliquées et mal connues. Elles exercent leur action
par lintermédiaire des nerfs modérateurs ou accélérateurs car-
diaques.




Cuapitre VI
L’ELECTROCARDIOGRAMME
A. INDICATIONS TECHNIQUES

Comme chez les Vertébrés, la contraction du cceur des Invertébrés
est accompagnée de phénomeénes électriques que I'on peut déceler
en reliant I'organe, par I'intermédiaire d’électrodes impolarisables,
a un galvanometre sensible.

Il existe plusieurs modéles d’électrodes dites impolarisables.
Comme on ne dispose généralement pas, chez les Invertébrés, de sur-
faces cardiaques tres étendues, les électrodes filiformes sont les plus
commodes. On peut utiliser, par exemple, du fil d’argent, fraiche-
ment chloruré, de 0 mm. 1 4 1 millimétre de diameétre, passé en séton
dans la paroi musculaire, de facon & éviter les déplacements du fil
pendant les pulsations.

En ce qui concerne les instruments qui permettent de déceler les
courants d’action, il y a essentiellement quatre modeles distincts

Iélectrométre capillaire de Lippmann, basé sur les déplacements
que subit une colonne mercurielle capillaire en contact avec H, S0, ;

le galvanomeétre a corde d’Einthoven dont I’équipage mobile est
constitué par un fil conducteur extrémement mince tendu dans un
champ magnétique puissant (fig. 63) ;

les oscillographes électromagnétiques de Dubois ou Matthews.
basés sur la déformation que subit une lame d’acier, courte et rigide,
placée dans un champ magnétique, et

Poscillographe cathodique, dans lequel la trajectoire d’un faisceau
d’électrons peut étre déviee par I'action d’un champ électrique. On
trouvera dans les ouvrages spéciaux les détails techniques concernant
chacun de ces appareils (1).

P O BT ERIC

(1) En ce qui concerne Poscillographe cathodique, dont Iintroduction en physiologie est de
date assez récente, voir Gasser, H. S., et ERLANGER, J. [200].

d
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En ce qui concerne spécialement les Invertébrés, il est nécessaire de

tenir compte des facteurs suivants :
™ 10 les courants d’action cardiaques sont généralement de faible

amplitude ;

20 ils sont moins rapides que chez les Vertébrés ;

3° le muscle cardiaque des Invertébrés, et spécialement des ani-
maux marins, posséde une faible résistivité.

Ces considérations nécessitent :

10 Putilisation de galvanomeétres tres sensibles ;

Fic. 63. — Galvanomeétre a corde d’Einthoven, modéle Cambridge.

20 dont la période propre peut étre plus longue qu’a I'ordinaire, et

30 Tobligation de veiller & ce que les électrodes soient bien fixées
au tissu, pour éviter les variations de résistance, d’autant plus génantes
que la résistivité du tissu est plus petite. A ces points de vue, oscillo-
graphe cathodique est I'instrument de choix : outre la fidélité de I'ins-
trument, due & la masse insignifiante de son équipage mobile
(constitué seulement d’un faisceau d’électrons), il est obligatoire-
ment associé & un appareil amplificateur, ce qui diminue* énor-
mément les perturbations que peuvent causer les déplacements
d’électrodes.

En effet, si r représente la résistance entre les électrodes (compre-
nant la résistance du tissu et les résistances de contact) et si R repré-
sente la résistance de linstrument enregistreur, lorsque le tissu

DUBUISSON 6
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développe une f.é.m. : E, I'instrument indiquera une différence de
potentiel :
U R E
R
Si, & cet instant, r varie accidentellement (d’une quantité A r),
la variation relative de U sera
AU /AN 1

U R+ »

Mais ici R représente le circuit de grille de la premiére lampe de
Pamplificateur, qui est de Pordre de 105 ohms, r étant toujours petit
par rapport a R, les variations de r restent sans influence appréciable
sur U. En outre, la différence de potentiel constatée (U) est trés
approximativement le potentiel d’action du tissu (E) (DuBursson,
M. et Monnier, A.-M. [150]).

A défaut d’oscillographe cathodique, le galvanometre a corde d’Ein-
thoven — beaucoup plus répandu d’ailleurs dans les laboratoires —
peut rendre de grands services. En diminuant la tension de la corde,
ce qui, dans le cas des Invertébrés.

on augmente sa période propre
n’est pas nuisible — et sa sensibilité. Avec une corde de quartz argenté
d’environ 4.000 ohms de résistance, d’une longueur de 100 milli-
metres et d’'un diamétre de 3 y, il est possible actuellement, avec un
pouvoir grossissant de 600 D, d’obtenir, & 1 meétre de la corde, une
déviation de 1 millimeétre pour 6.1078 volts.

On peut augmenter encore cette sensibilité en utilisant, entre

organe et le galvanométre, un ou plusieurs étages d’amplification, ce
qui confére ainsi a P'installation un avantage comparable a celui de
Poscillographe cat hodique au point de vue de la résistance R du circuit
d’entrée. Un amplificateur H. F. a résistances et capacités convient
tres bien. Les schémas ordinaires de la T. S. F. peuvent servir, a
condition de modifier la valeur des capacités de liaison (1). Le courant
amplifié est recueilli & la sortie de Pamplificateur. La seule difficulté
de I'usage d’un amplificateur réside dans le fait que, méme lorsque
le tissu dont on veut étudier le courant d’action est au repos, il existe
normalement dans le circuit de sortie de Pamplificateur un courant de
plaque de Pordre de quelques milliampéres, largement suffisant en
tout cas pour briser la corde de P’appareil. On peut compenser ce

TR e

(1) EnT.S. F., oula fréquence des ondes a amplifier est de 1’ordre de 108 4 108 par seconde,
C a une valeur de + 1012 farads. Pour les variations dues a des courants d’action, on prendra
des condensateurs d’autant plus grands que la fréquence de ces courants est plus petite (de 1 a

5. 10-? farads).

e
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courant constant en lui opposant le courant provenant d’une batterie
de 2 a 8 volts dont le débit est réglé par une résistance que 'on peut
varier 4 volonté, ou recourir & d’autres procédés (voir ForsEes, A.

et Tuacuer, C. [165]).

B. L’ELECTROCARDIOGRAMME: NORMAL
DES INVERTEBRES

Horrmann, P. [231] fut le premier & publier des E. C. G. d’Inver-
) ; | I I

S s

Fic. 64. — Electrogrammes du cceur de Maja. Temps en 1/5 de sec.
(d’aprés Horrmany, P. 231).

tébrés. Ses recherches portent sur Maia, Astacus, Limulus, Aplysia,
Octopus et Eledone.

En placant les électrodes sur le cceur mis & nu apreés enlevement de
la carapace dorsale céphalo-thoracique de Maia, Pauteur a recueilli
des tracés dont le degré de complication est fort variable selon les
clichés. Certains tracés sont monophasiques ; d’autres, au contraire,
sont compliqués d’oscillations accessoires en nombre variable. Sur
300 essais, le nombre moyen des oscillations était de 14. L’auteur en
conclut que I'E. C. G. de Maia a un caractére oscillatoire, « ce qui
démontre que la contraction du cceur de ce Crustacé est de nature
tétanique » (fig. 64).

L’E. C. G. d’ Astacus serait analogue a celui de Maia, quoique plus
simple aux basses températures.
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Chez I'Aplysie, ou seuls des E. C. G. de ventricule ont été
enregistrés par Horrmann, le courant d’action est dipha-
sique : une onde bréve en précédant une autre plus longue (fig. 65).

Chez les Céphalopodes (Eledone moschata et Octopus macropus),
les E. G. ont un aspect constant : une onde bréve (1/35 de
seconde), suivie d’une autre lente (0.8 seconde) (fig. 65).

Le cceur isolé de Limulus donne un courant d’action qui est quel-
quefois monophasique et le plus souvent composé d’oscillations acces-
soires, remarquablement irréguliéres, tant au point de vue du nombre
que de l'amplitude. Le ceceur de la Limule, privé de son plexus nerveux
et plongé dans une solution de NaCl, présente un courant d’action

Fic. 65. — A. Electrogramme du ventricule isolé d’Aplysie. Myo-
gramme en haut; temps en sec., en bas. B. ]:Il(-cll'()grmume du
ventricule isolé d’Aplysie. Myogramme en haut; E.G. en bas.
Electrogramme du ventricule isolé d’Octopus. Temps en sec.,
au dessus; myogramme en bas (systole vers le bas) (fl’apr(%s
Horrmann, P. 231).

dont les oscillations sont plus petites et encore plus irréguliéres que
celles du ceeur ganglionné.

De tout ceci, Horrmann, P. conclut que les E. C. G. des Crustacés
et Limules sont oscillatoires ; que seul I'E. G. des Céphalopodes est
analogue & celui de ’'Homme.

Pour Kraus et Nicorai [259], au contraire, les E. C. G. de I’Aplysie
et de I'’Ecrevisse, comme d’ailleurs ceux des Poissons, ne se distin-
guent pas principalement de ceux des Vertébrés.

Ercer [156, 157], chez Astacus, ne trouve que trois déflexions qu’il
assimile aux ondes R, S et T des Vertébrés (fig. 66). Chez I'Huitre, il
y a une onde diphasique qui correspond aux contractions auricu-
laires et une autre onde diphasique qui correspond au ventricule.
Dans aucun des tracés de Ercer on ne reconnait les oscillations acces-
soires signalées par Horrmann, P,

Evans, C.-L. [159], chez Helix pomatia, retrouve également une
onde diphasique dans les conditions normales.

Nukapa, S. [323], reprenant I’étude du courant d’action chez

EC A
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Limulus longispina, ne retrouve le caractére oscillatoire des tracés
que lorsque les animaux en expérience sont en mauvais état. Au con-
traire, dans les conditions normales, I'E. C. G. de la Limule est com-
posé d’un nombre restreint d’ondes que 'auteur assimile & celles que
’'on enregistre chez les Vertébrés. Horrmann, P. [234] fait remarquer
que les clichés publiés par Nukapa, S. sont peu démonstratifs.
Epwarps, D.-J. [155], ayant enregistré des E. C. G. de Limulus
en vue de mesurer la vitesse de conduction de la contraction du cceur,
publie des tracés nettement dépourvus de caractére oscillatoire,

Fic. 66. — Electrocardiogramme de I’Ecrevisse (d’aprés EiGeRr, 156).

Horrmann, P. [233], déclare, & propos des tracés obtenus par
Eicer chez Astacus : « Was das von Eicer abgebildete Elektrokar-
« diogram von Astacus betrifft, so halte ich die dort als R-Zacke
« bezeichnete FErhebung fiir den Aktionsstrom ; die folgenden
« Schwankungen sind m. E. durch Electrodenverschiebung bewirkt.
« Es ist diese bei dem Kleinen, sich lebhaft bewegenden Herzen
« von Astacus schwer zu vermeiden. Ich habe ganz entsprechende
« Kurven in grosser Zahl erhalten. »

Dusuisson, M. [144], a repris cette étude chez Limulus polyphemus.
Variant le plus possible les conditions de ses expériences, il est arrivé
aux conclusions suivantes : dans les conditions normales, 'E. C. G.
de Limulus polyphemus ne présente pas de caractére oscillatoire, mais
est composé, au contraire, d’un petit nombre de déflexions : R (ou QRS),
rapide et T, lente. Il précise, en outre, que I’onde R précede la contrac-
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tion visible du myocarde, tandis que I’'onde T est synchrone avec cette
contraction.

L’auteur attribue les oscillations accessoires qui apparaissent sur
certains tracés a deux causes :

10 a4 une mauvaise fixation des électrodes aux tissus, ce qui pro-
voque des variations de résistances dans le circuit, d’autant plus
génantes que la résistivité du muscle cardiaque est petite chez
Lvmulus polyphemus ;

20 & des courants accessoires provenant de contractions de muscles
squelettiques. On évite & coup stir ces deux facteurs d’erreur en enle-
vant soigneusement le ceeur — sans blesser le plexus nerveux car-

T e
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Fic. 67. — Limulus polyphemus. E.C.G. enregistré a
Poscillographe cathodique. Temps pseudo-logarithmiques
(d’aprés Dusursson, M. et MonNIER, A, M., 150).

diaque — qu’on immerge immédiatement dans de I’eau de mer et en
disposant les électrodes réceptrices non pas contre le muscle, mais a
quelques millimeétres de celui-ci.

Dans tous les cas ou ces précautions sont prises, les E. G. ne sont
jamais oscillatoires.

Si Pon veut recueillir les courants d’action in eivo et in sttu. il
faut

[° ne découvrir le coeur que juste ce qu’il faut pour placer les élec-
trodes : on a ainsi un maximum de chances de ne point blesser le
nerf ganglionnaire cardiaque ;

29 accrocher délicatement les électrodes au cceur de maniere fixe
et sans occasionner de grands traumatismes (électrodes constituées
de fil d’argent de 0 mm. 2 de diamétre) ;

3° attendre ensuite 1/2 heure & 1 heure que la Limule, fortement lice
a un support fize, ait cessé tout mousement de défense.

51 ces conditions sont observées, 'E. C. G. de la Limule nest
Jamats oscillatoire.
Les résultats de Dusuisson ont été confirmés par de noavelles

recherches effectuées a Poscillographe cathodique (Dusuisson, M.

Ja N
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et Mon~ier, A.-M. [150]). En prenant les précautions antérieure-
ment mentionnées, ces auteurs ont confirmé que I'E.C. G. de la
Limule comprend une onde rapide R suivie d’une autre, lente, T

(fig. 67).

Les durées et amplitudes de R sont variables selon les individus

et les territoires myocardiques (en moyenne : 250 o et 210 pv). La
longueur de R parait inversement proportionnelle a la fréquence car-

@QQE& meeTeD
/50.,‘71&&5.
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Fic. 68. — Callinectes sapidus. E. C. G. enregistrés a
loscillographe cathodique. Temps pseudo-logarithmiques.
Remarquer les amplitudes trés diftérentes de onde T
(d’aprés Dusuisson, M. et MonNier, A. M., 151).

diaque. Les phénomeénes de « fatigue » en diminuent Pamplitude.
L’onde R précede la contraction de 800 41.000 o. Cette précession est
si nette qu’on peut, en suivant simultanément les indications de
Poscillographe et les mouvements du muscle cardiaque, s’en rendre
compte directement.

Entre les ondes R et T, il y a une période isopotentielle qui précede
la systole visible du myocarde. Simultanément avec cette systole
commence onde T. C’est une onde essentiellement labile. Elle est
toujours plus longue que R (700 a 2.600 ), mais son amplitude la
dépasse rarement. La fatigue diminue I'amplitude et la durée de
I'onde T.

Dans un autre travail, Dusuisson, M. et Mon~iER, A.-M. [151] ont
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étendu leurs recherches a I'étude des oscillogrammes du coeur d’autres
Invertébrés : un crabe Callinectes sapidus (fig. 68) et un Gastéropode :
Fulgur carica (fig. 69). Contrairement & Popinion de Horrmann, P.
[231], et en conformité avec celles de Ercer [156] et Evans, C.-L.
[159], les E. €. G. recueillis étaient tous composés d’un nombre
défini-de déflexions.

Chez le Crabe et le Conque comme chez la Limule, il faut distinguer
deux complexes : I'un, rapide, QRS (ou R); 'autre, lent, T, constitué
d’une onde monophasique ou diphasique (T et T’). Crabe (R =4 155
T = 4360 6); Conque (R = 4 1500 5; T — == 5.2207c).

déee' 1 1 (B

Frc. 69. — Fulgur [carica. E.C.G. enregistré a
Poscillographe cathodique. Temps pseudo-loga-
rithmiques (d’aprés Dusuisson, M. et [MonNIER,
ASM151)

Chez le Conque, 'onde T accompagne la réaction visible du myo-
carde ; onde R la précede.

Chez le Crabe, ces relations n’ont pu étre déterminées & cause de la
rapidité trop grande des contractions.

Pour Dusuisson, M. et Monnier, A.-M., les variations indépen-
dantes constatées entre les ondes R et T chez un méme individu dans
des conditions pathologiques (voir p- 92), la précession certaine de
I'onde R sur la systole cardiaque chez la Limule et chez le Conque
constituent des preuves que ces 2 ondes representent deux manifes-
tations électriques d’origines différentes. L’onde R traduirait un pro-
cessus électrique précontractile, 'onde T ne serait qu’un épiphéno-
méne associé causalement au processus énergétique de la contraction
cardiaque.

Ryrant, P. [360], étudiant I'E. C. G. de la Limule a loscillographe
cathodique, n’a pas confirmé les conclusions de Dusuisson, M. [144]

-
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et de Dusuisson, M. et Monnigr, A.-M., [150]. Comme Horrmann, P.
[231],il croit & la nature oscillatoire du courant d’action de la Limule.
Les tracés de Ryrant sont, en effet, oscillatoires. Comme les clichés
publiés par Dusuisson, M. et Mon~iER, A.-M. Pinquiétent, Ryra~t
s’en débarrasse en remarquant que ces clichés sont fortement retouchés.
Et comme cet argument (?) risque de ne point entrainer la convic-
tion de tous les lecteurs, I'auteur ajoute que la méthode d’oscillo-
graphie cathodique de Gasser et Erlanger est difficilement utili-
sable dans I'exploration d’un phénoméne spontané et qu’il s’explique
ainsi (?) que les tracés de Dusuissonx et MoNNIER ne correspondent
pas a la réalité. Remarquons simplement que MonnN1ER adapta sa
technique aux circonstances, qu’il est sans doute exact que I’équipe-
ment scientifique de Ryrant fut mieux adapté encore ; mais que
celui-ci a oublié¢ d’expliquer comment un E. C. G. oscillatoire perd
la plupart de ses oscillations si on n’utilise pas rigoureusement le
procédé que cet auteur indique.

Si RyranT n’a pas réussi, de maniére plus objective, a indiquer la
raison pour laquelle les tracés obtenus par DuBursson et MONNIER ne
sont pas oscillatoires, il est aisé de démontrer la raison pour laquelle
les siens le furent.

Ryrant a recueilli ses tracés dans les conditions physiologiques
sulvantes :

1. Ceeur in situ. Limule intacte, non saignée. Electrodes placées
au contact de la carapace dorsale ([366 d], p. 342). (Le mot « contact »
est vraiment trés vague.) Dans ces conditions, 'E. C. G. comporte
nettement deux ondes, une premiére rapide, une deuziéme lente; celle-ci
est, en outre, hachurée de toutes petites oscillations accessoires (tracé
1, fig. 1, p. 343).

2. Ceeur in situ. Electrodes de platine « enfoncées dans le ceeur au
travers de la carapace » (légende de la fig. 2., p. 344). Ici, 'E. C. G. est
nettement oscillatoire (fig. 2, p. 344).

3. Cceur in situ. Carapace plus ou moins découpée ; ceeur plus ou
moins complétement & nu. Les E. C. G. sont oscillatoires, les oscilla-
tions plus irréguliéres et plus nombreuses que dans le cas précédent
(fig. 3, p. 346).

4. Ceeur isolé. Le texte (p. 350) nous apprend que le nombre d’oscil-
lations est encore plus grand que dans les autres cas.

Et Ryrant déclare dans ses conclusions que Iallure oscillatoire
du courant d’action de la Limule ne résulte pas de « lésions du myo-
« carde, car dans le cceur intact, tn situ, les divers segments car-
« diaques sont le siége d’activités oscillatoires dont les constituants
« sont toujours semblables » (p. 378). Il y a ici deux inexactitudes :
1° un cceur n’est pas intact (le mot est dans la légende de la fig, 2,
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p. 344) lorsque, au travers de la carapace, on enfonce, dans le cceur,
des électrodes ; 20 les activités oscillatoires des cceurs « intacts »
n’ont pas des constituants toujours semblables (comparer la figure
1, tracé 1, avec la figure 2, tracés 1 a 4, p. 343 et 344).

Les figures de Ryrant illustrent donc, dans un ordre parfait, les
points de vue de DuBuisson et MonniER. En effet, moins le cceur est
intact (cceur isolé ou cceur in situ complétement mis & nu et exsangue),
plus les oscillations sont variées et abondantes. Au contraire, dans le cas
le moins anormal (électrodes placées au contact (?) de la carapace)
I'E. C. G. est aussi le moins oscillatoire. Il ne I'est méme presque pas
(tracé 1, fig. 1, p. 343).

En ce qui concerne les Crustacés (Callnectes sapidus, Libimia
enarginata, Cancer irroratus, Homarus americanus, Ecrevisse et
Bernard I’'Hermite), Ryrant, P. [364 et 366 ¢] a trouvé, comme chez
les Limules, des E. C. G. oscillatoires.

Crark, A.-J. [98] publie un E. C. G. de Homard qui ne présente
pas de caractére oscillatoire. Chez la larve de Cossus cossus, cet
auteur trouve un courant d’action diphasique.

VERzAR, F. et von Lupiny, G. [399], opérant sur Astacus cyto-
dactylus, trouvent un E. C. G. simple, de 3 ondes, si le coeur est
intact. S'il est légérement blessé, I'onde T se complique aussitot de
6 a 16 oscillations par seconde. Pour ces auteurs, les E. C. G. oscil-
latoires résultent seulement de conditions pathologiques.

Von Luniny, G. [405] confirme encore ce point de vue. Il signale
que si on ouvre largement la arapace pour poser les électrodes sur
le ceur les tracés sont toujours oscillatoires. Au contraire, si on per-
fore le céphalothorax, en pratiquant deux orifices, juste suffisants
pour laisser passer les électrodes, et si on laisse reposer U'animal
pendant 2 a 3 heures pour ne pas étre géné par les conséquences physio-
logiques du choc traumatique, les E. C. G. ne sont Jamais oscilla-
lotres. La complication des E. C. G. d’Invertébrés observés en ouvrant
largement la carapace est la conséquence de Paffaissement du cceur
par hémorragie.

Enfin, tout récemment. Arvanitaki, A. et Carpor, H. [9] ont
montré que I'E. C. G. du ventricule de I'Escargot est diphasique.

En résumé, a part Horrmann, P. et Ryrant, P., qui s’obstinent a
voir des oscillations dans tous les E. C. G. d’Invertébrés (et méme de
Vertébrés : 366 e), tous les autres chercheurs : Eicer, Evans,
Nukapa, S., Crarx, A.-J., Dusuisson, M., Dusuisson, M. et
MonNNIER, A.-M., VErzag, F. et von Lupiny, G., voxn Luniny, G.,
ARVANITAKI, A. et Carpor, H., ont trouvé des E. C. G. COMPpPOseés
normalement d’un nombre defint de déflexions.

Il me parait indiqué de signaler ici les recherches de Sxyper, C.-

N
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D. [380] qui a enregistré des thermocardiogrammes chez la Limule.
(et auteur arrive aux conclusions que les thermocardiogrammes de
la Limule ne ressemblent pas & des thermocardiogrammes de muscles
en contraction tétanique. Ces recherches confirment donc dans un
sens nouveau les points de vue de Dusuisson, M. et Moxn~ier, A.-M.
Pour Dusuisson, M. et Monnier, A.-M., rien ne distingue essen-
tiellement UE. C. G. des Invertébrés de celui des Vertébrés (1) : 1l n’y a
que des différences quantitatives d’amplitude et de durée des deux
ondes R et T caractéristiques pour tous les groupes. Chez les Inver-
tébrés, ces deux ondes représentent deux manifestations électriques
d’origines différentes : 'onde R traduit la période d’excitation ;
I'onde T n’est qu’une répercussion physique de la contraction car-
diaque. :
Comme on le voit, cette théorie est trés analogue aux théories
dualistes défendues par plusieurs physiologistes (Ercer [156, 157],
Straus, H. [388], BakkEr, N. [17, 18], SeEmany, J. [376], EYstTER, ¥
et Meex, W. [160], Horrmany, V.-A. [230], D MEYER, J. [124, 122],
Jupix, A. [247]) pour expliquer les diverses ondes de I'E. C. G. des
Vertébrés (2). Parmi ces théories dualistes, celle de: DEMEYER est
celle qui se rapproche le plus de celle de Dusuisson, M. et de DuBuis-
son, M. et Monnier, A.-M. Pour DemevEr, I'onde R (ou QRS)
précéde la systole cardiaque ; I'onde T 'accompagne ; la premiere
onde traduirait un processus d’excitation ; la seconde un courant de
déformation. Ici, les explications sont un peu divergentes. Pour
Dusuisson, M. [144], I'onde T est une répercussion physique de la
contraction, causalement associée au processus énergétique de cette con-
traction. Les deux expressions : « courant de déformation » et <répercus-

ston physique associée aw processus énergétique...» ne sont pas équiva-
lentes. La seconde est préférable a la premiére. En admettant, en effet,
comme le fait DEmEYER, que Ponde T est le résultat de la déformation
mécanique du myocarde, comment expliquer que cette onde peut exis-
ter sans déformation mécanique du myocarde, comme tant d’auteurs
I’ont montré, au moins chez les Vertébrés? Au contraire, I’expression
utilisée par Dusuisson, M. assimile I’onde T & un processus énergé-
tique qui peut fort bien s’effectuer sans conséquence mécanique pour
la fibre cardiaque.

Il peut étre intéressant de signaler ici les belles recherches de
BreumEer, F. [48] sur le courant d’action du gastrocnémien de la Gre-

(1) Méme pas les oscillations accessoires... si elles existent!!... puisque ATHANASIU, J. [1 1] a

3. G. des Vertébrés était hachuré de petites dentelures supplémentaires, ce que

constaté que I'E
confirme Ryrant, P. [366 ].
(2) On trouvera un exposé de cette question dans Fripiric, H. [172].
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nouille en contracture neuro-musculaire. Il me parait extrémement
important, au point de vue de la physiologie comparée des organes
musculaires, de constater que Iélectromyogramme recueilli dans ces
conditions se préte 4 une interprétation qui est vraiment identique &
la théorie dualiste de ’E. C. G. que je défendais plus haut (1).

C. MODIFICATIONS DE L’E. C. G.
SOUS L’INFLUENCE DE FACTEURS DIVERS

Chez la Limule, d’aprés Dusuisson, M. [146], si le cordon ganglion-
naire cardiaque est blessé ou tiraillé ou s’il n’est pas préservé de la
dessiccation, il s’établit des troubles dans la coordination des pulsa-
tions : les territoires cardiaques, au lieu de battre en bloe, se
contractent les uns aprés les autres, sans ordre nj polarité précise :
il y a des décalages dans les temps d’apparition des contractions
initiales des différents territoires myocardiques. Dans ces conditions,
PE. C. G. est caractérisé par la grande complexité de Ponde T. Lei,
vraiment, cette onde est oscillatoire et ressemble énormément aux
clichés soi-disant normaux de Horrmann~ et de Ryrant. 11 est pro-
bable que c’est & des traumatismes de ce genre que doivent étre
attribués un certain nombre de tracés oscillatoires de ces auteurs.
Dans pas mal de cas d’ailleurs, dans les tracés de Horrmann, de
Nuxrapa, de Ryrant, de Dusuisson et MonnNIER, on peut remarquer
des oscillations qui, non seulement se superposent & I'K. C. G. normal,
mais méme le précédent ou le suivent. Ces faits trouvent a s’ex-
pliquer, méme sur des cceurs isolés ou pourtant des contractions de
muscles squelettiques ne peuvent &tre invoquées, par un phénoméne
qul ne parait pas avoir suffisamment attiré Pattention des cher-
cheurs. Le cceur de Ia plupart des Arthropodes répond & un attou-
chement méme léger, par une contracture locale (Dupuisson, M,
[142]). Cette contracture subsiste longtemps : ce n’est que petit a
petit que le myocarde se relache et revient a son état primitif.
N’est-ce pas a4 des contractures de ce genre, consécutives a des
irritations locales accidentelles effectuées au moment de la mise
a nu de I’organe, ou a son exérése, que nous devons une partie
des oscillations qui viennent fréquemment compliquer les E. C: G.

R

(1) Par un curieux phénoméne de convergence (au moment ou je publiais le travail sur la
Limule je n’avais pas encore, en efiet, pris connaissance de celuj de BrEMER, antérieur au mien).
BremER, F., appelle également la 2¢ onde (Iente) de Iélectromyogramme de la Grenouille : un
ghénomém: associé causalement au processus énergétique de la contraction (remarquer l'identité

es termes).

L
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d’Invertébrés, pris sans s’étre entouré de toutes les précau-
tions ? C’est que ces tracés oscillatoires ressemblent fortement &
ceux que I'on obtient sur des organes musculaires en contracture.

Le muscle cardiaque
de la Limule, isolé, deé-
ganglionné et plongé
dans une solution 1sosmo-
tique de NaCl, présente,
d’aprées Horrmann, P.
[232], un E. G. particulier.
On savait déja, par les
recherches de Carrson,
A.-J. [88] que, dans ces
conditions, le myocarde
ne reprvn(l ses contractions
quaprés une période de
repos qui varie de 30 a
60 minutes. Dans la suite,
les contractions qui appa-
raissent ont une allure
différente des contractions
normales (voir p. 24).
Horrmann, P. observe
qu’apres 15 minutes d’im-
mersion, la corde du gal-
vanomeétre accuse de
courtes déflexions, tandis
que le cceur est 1mmobile.
Au cours des 15 minutes
qui suivent, les oscilla-
tions électriques devien-
nent plus amples, tandis
que le muscle cardiaque
commence ses contrac-
tions. Celles-ci sont 1irré-
guliéres, se déclenchent
tantot ici tantot la dans
le myocarde, progressent
par ondes dans les terri-

R
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Tic. 70. — Limulus polyphemus. En haut,
oscillogramme d’un cceur dont le nerf gan-
glionnaire a été blessé en plusieurs endroits :
pulsations dischrones et onde T complexe.
Les deux autres oscillogrammes sont enre-
gistrés un peu plus tard, au fur et a mesure
que les contractions redeviennent réguliéres :
simplification progressive du courant d’ac-
tion (d’aprés Dusuisson, M. et MonNIER,
A. M., 150).

toires voisins et la corde du galvanométre n’est presque jamais

au repos.

(est aussi ce que Dusursson, M. et Monnieg, A.-M. [150] ont

observé sur des cceurs in situ, mais déganglionnés et distendus,
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c’est-a-dire présentant, aprés une période d’arrét (voir p. 43), des
contractions irréguliéres et désordonnées. A ce moment, I’onde T de
IE. C. G. est particuliérement compliquée. Si on attend 3 minutes a
4 heures, les pulsations deviennent réguliéres et se propagent, avec
une vitesse uniforme, dans la totalité du myocarde. Pendant ce temps,
PE. C. G. s’est simplifié de plus en plus. On obtient finalement une
onde R et T diphasique (T et T’, fig. 70).

Nous devons a4 Evans, C.-L. [159], d’avoir montré, pour une série
de facteurs (pression hydrostatique, CO,, muscarine, ete.), qu’il
existe, chez I’Escargot, un parallélisme évident entre les troubles
mécaniques et électriques du ceeur. Cest aussi ce qui s’observe le plus
généralement chez les Vertébrés. Sous Uinfluence de GalCl5 IR C G
prend un type particulier comportant une bréve et ample oscilla-
tion au début de la systole. Cette observation a été récemment con-
firmée par ArvaniTaki, A. et Carvor, H, [9].

Résumé et Conclusions

Le début du chapitre v, consacré a I’étude de I'E. C. G. des Inver-
tébrés, résume quelques détails techniques.

Au point de vue des résultats acquis, les avis sont partagés entre
les chercheurs : les uns prétendent que le courant d’action du cceur
de la plupart des Invertébrés a un caractére oscillatoire ; les plus
nombreux, que I'E. C. G. est trés semblable & celui des Vertébrés et
que la divergence des résultats provient essentiellement des condi-
tions expérimentales (électrodes mal fixées ou traumatismes).

Dans les conditions normales, 'E. C. G. des Invertébrés est cons-
titué de deux ondes principales : une onde R, rapide et stable, pré-
cédant la systole cardiaque ; une onde T, lente, labile, accompagnant
la déformation mécanique du cceur.

Les caractéres de ces deux ondes sont si différents, et elles obéissent
de maniére si indépendante aux facteurs divers, qu’il y a lieu de les
interpréter comme deux manifestations électriques d’origine diffé-
rente. L'onde R représenterait la période d’excitation ; Ionde T,
une répercussion physique associée causalement au processus énergé-
tique de la contraction. Ces conclusions sont a peu prés identiques
aux théories les plus acceptables quiont été présentées jusqu’ici pour
expliquer ’E. C. G. des Vertébrés. Elles sont identiques a Phypothése
formulée par Bremer, F., pour expliquer I’électromyogramme du
gastrocnémien de la Grenouille en contracture neuro-musculaire.

Sy
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CHAPITRE

LA NATURE DE LA SYSTOLE CARDIAQUE

la Limule est tétanique, parce que I'E. C. G. de ces Invertébrés a un
caractére oscillatoire. J’ai dit, dans le chapitre qui précede, qu’a la
suite des observations de Ercer, M. [156, 157], Evans, C.-L. [159],
Nukapa, S.[323], VErzAR, F. et von Luniny, G. [399], Crark, A.-
J. [98], von Lupiny, G. [405], Dusuisson, M. [144], Dusuisson, M.
et MonntER, A.-M. [150, 151], il faut considérer que 'E. C. G. normal
des Invertébrés n’est pas oscillatoire.

Avons-nous d’autres preuves de la nature tétanique de la systole

] Pour Horrmany, P. [234], la systole du cceur des Crustacés et de
I
{

cardiaque chez ces animaux ?

Le ceeur des Invertébrés posséde une période réfractaire relative
(voir chapitre 1) : il y a toujours une intensité de courant pour
laquelle I'organe est excitable & n’importe quel moment de la révolu-
tion cardiaque. A des différences quantitatives pres, cette consta-
tation vaut aussi pour les Vertébrés dont on peut, dans certaines
conditions, tétaniser le myocarde. La question, chez les Invertébrés,
fait donc corps avec celle des animaux supérieurs. Chez les uns
comme chez les autres, le courant d’action ne montre pas les oscil-
lations, semblables en amplitude et en durée, qui caractérisent la
courbe électrophysiologique d’un tétanos musculaire (méme les
E. C. G. oscillatoires obtenus par Horrymany, P. [231] et Ryrant, P.
[360], chez certains Invertébrés, ne peuvent y étre assimilés). Et, pas
plus chez les uns que chez les autres, existence d’un plateau systo-
lique, qui empéche d’une part d’assimiler la systole & une secousse
musculaire simple, ne peut constituer, d’autre part, une preuve
suffisante pour attribuer a la contraction une nature tétanique.

Enfin, Sxyper, C.-D. [380] a déclaré, a la suite d’études sur le
thermocardiogramme de la Limule, que celui-ci indique que la systole
cardiaque appartient au type intermittent, temporaire, plutot qu’au
type permanent, tétanique.
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On peut, semble-t-il, étendre aux Invertébrés la conclusion que
Frépkrico, H. [172] formulait pour les Vertébrés : « La systole
« cardiaque n’est pas une secousse musculaire simple ; elle n’est pas

non plus un tétanos musculaire. »

Résumé et Conclusions
Dans le chapitre v, il est montré qu’il n’existe, pas plus chez les
Invertébrés que chez les Vertébrés, une preuve sérieuse en faveur de

la nature tétanique de la systole cardiaque, qui n’est pas non plus
une secousse musculaire simple.

E

D ”59,-3,
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CuariTre VIII

LES FLUCTUATIONS TONIQUES DES SYSTOLES

Ces phénomenes consistent en ceci : que les contractions du muscle
cardiaque s’exécutent autour d’une ligne de tonus qui présente des
oscillations rythmiques.

Cartson, A.-J. [93] a observé ce fait sur des fragments de muscle
cardiaque de Limule plongés dans NaCl isosmotique. Veroso I’a

2

Fra. 71. — Oscillations toniques des systoles
du ventricule 1solé et vide d’Aplysie (d’apres
Straus, W. 389).

signalé chez Heliz; les battements spontanés s’effectuaient suivant
une ligne rythmiquement ondulée, sans changements dans I'ampli-
tude ou bien avec des changements en sens inverse de la fonction
fondamentale et de la fonction tonique. Carpor, H. [60] a fait,
chez le méme Mollusque, des constatations analogues. Ce chercheur
croit que ces fluctuations toniques sont dues & un défaut d’isotonisme
du sérum nutritif. Tex Cate, J. [394] a remarqué de semblables
variations chez 1’Anodonte. Elles se produisaient de fagon tout
a fait spontanée, duraient un certain temps, puis disparaissaient
temporairement ou définitivement.

Nous observons donc, sur le cceur des Mollusques, des variations
toniques analogues & celles décrites chez les Vertébrés par un certain
nombre de chercheurs.

DUBUISSON
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CanNoN et GRABER ont observé d’ailleurs des variations ana-
logues sur des muscles excités électriquement.
Résumé et Conclusions
Le cceur des Invertébrés présente quelquefois des oscillations dans

le tonus des systoles, phénoménes comparables a4 ceux que lon a
rencontrés chez les Vertébres.

o
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ANNEXE

L’ACTION DES DROGUES SUR LE CEUR DES INVERTEBRES

Vers.

L’ Adrénaline accélére le rythme des contractions des vaisseaux
chez les sangsues, d’aprés Gaskewrr [199 b].

Mollusques.

L’ Acétylcholine modére ou paralyse le cceur de Heliz et de Murex

(Binet, L. et PErLES, L. [34]; Morrin, G. et JurLien, A. [314 b)).

Adrénaline. — Ten Cate, J. [393] I'a trouvée sans action sur le
ceceur de ’Anodonte. HosBun et Hosson [234 bb] ont observé une
action accélératrice sur le ceceur de Pecten et Hevmans, | C. [227 b] sur
le cceur de ’Aplysie. Pour Biner, L. et Percis, L. [34], 'adrénaline
accélére le cceur de I’Escargot. Hykes, O.-V. [242] fait des obser-
vations analogues chez Pterotrachea mutica et chez Physa fontinalis.

Antiarine. — Vurpian [406], qui a étudié son action sur I’Escargot,
a observé un ralentissement suivi d’arrét des contractions cardiaques.
Evans, C.-L. [159], au contraire, 'a trouvée sans action sur le méme

Mollusque.

Atropine. — L’atropine paralyse les nerfs inhibiteurs de Helix
(FosTeR, M. [167], Evans, C.-L. [159], Biner, L. et PerLES, L. [34],
Morin, G. et JurLien, A. [314 b|; de Aplysia (Straus, W. [390]);
de Anodonta (Tex Cartr, J. [393]). Yune, E. [423] avait trouvé ce
produit inactif sur le cceur de Mya, Solen et Anodonta. Pour Vira, P.
[404], le cceur de Helix aperta résiste bien a de fortes quantités
d’atropine.

Alors que, chez les Vertébrés, 'action paralysante de D'atropine
peut étre contrebalancée par la muscarine, 1l ne semble pas qu’il en
soit de méme chez les Invertébrés (Straus, W. [390], chez Aplysia ;
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Evans, C.-L. [159], chez Heliv et Tex CatE, J. [393], chez Anodonta).
Pour Ten CatE, J., ce fait trouverait & s’expliquer si on admet que les
points d’attaque de ces deux drogues sont séparés : celul de 'atropine
étant situé plus haut que celui de la muscarine.

La Caféine augmente la fréquence et le tonus du cceur d’Helix

aperta (Vita, P. [404]).

Cricutine. — Pour Bover, P. et Carpor, H. [44], Paction de
la cicutine (chlorhydrate) sur I’Escargot est comparable a celle
de la pelletiérine. (Confirmé par Biner, L. et Perres, L. [34].)

Fic. 72. — Action d’une solution de muscarine a 0,075 9, sur le ventricule isolé
d’Anodonte. Temps en sec. Temp. = 10°C (d’aprés Tenx Catg, J., 393).

Cocaine. — D’apres Tex Carte, J. [393], la cocaine (& 0,01 & 0,05 9%,)
est sans action sur le ceeur de I’Anodonte.

Curare. — Yune, E. [423] observe une action dépressive ou parfois
stimulante du curare sur le cceur des Lamellibranches. Chez Heliz, le
curare aurait un effet accélérateur par paralysie des terminaisons des
nerfs inhibiteurs d’aprés Ransom, W.-B. [350] et un effet paralysant
sur le ceeur d’aprés Carrson, A.-J. [96]. Le ceeur de Limaa s’arréte en
1 minute aprés application de curare (0,5 %) (CarLson, A-J. [66]),
tandis que celui de Ariolimax s’accélére (Camrrson, A.-J. [66]).
Bover, P. et Carpor, H. [44] ont obtenu des résultats différents
de ceux de Carrson : chez Heliz, une solution de 0,5 & 1%, de curare
dans du Ringer ou de ’hémolymphe reste sans action sur le cceur.
Ces auteurs attribuent cette différence d’action & la composition
variable du produit utilisé.

La Digitaline (0,01 9,) arréte le cceur des Lamellibranches
(Yune, E. [423]) en systole (TeEx Cate, A.-J. [393]); diminue la
fréquence cardiaque et renforce les systoles chez Heliz aperta

(ViTa. P. [404]).

S
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L’ Ephédrine accélére le cceur de I’'Escargot (Biner, L. et PErLEs, L.
[34]).
L’ Hyoscyamine accélére le ceeur de I'Escargot (Binet, L. et PEr-

Lis, L. [34).

La Muscarine diminue le nombre des contractions cardiaques,
puis les arréte, mais & des doses généralement supérieures a celles
qui produisent la méme action chez les Vertébrés (Vureian [406] et

Evans, C.-L. [159], chez Heliz (concentration minima 1,/80.000) ;

LM 7+ 50000
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Fic. 73. — Influence de la muscarine (1/50.000) surle cceur isolé
de Heliz. M, début de lapplication; b, 25’ plus tard. jLes
contractions spontanées réapparaissent sans avoir enlevé le poi-
son (Evans, C. L., 159).

Evans, C.-L. [159] et Hevmans, C. [227 b], chez I’Aplysie; Yune, E.
[423] et Ten CatT, J. [393], chezles Lamellibranches). L’action de la
muscarine ne peut pas étre contrebalancée par celle de l’atropine
(Straus, W. [390], chez Aplysia ; Evans, C.-L., chez Heliz ; TEN

Cate, J., chez Anodonta).

Nicotine. — Elle a, d’aprés Yunc, E. [423], une action excitante
sur le cceur des Lamellibranches; elle a, d’aprés Tex Cate, J. [393],
une action inhibitrice sur ces- mémes organes.

Pelletiérine. — Le sulfate de pelletiérine (obtenu avec la pelletié-
rine lévogyre), & une concentration de 0,015 a 0,05 %, accélére d’abord
le rythme cardiaque d’Heliz pomatia, puis le ralentit et Parréte
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(Boyer, P.et Carpor, H. [44]; confirmé par Biner, L. et PErwEs,
L. [34]). La Méthylpelletiérine a, d’aprés les mémes auteurs, une action
qualitativement identique, mais quantitativement moins efficace.
La Semicarbazone de la pelletiérine, en solution sous forme de chlor-
hydrate, est presque sans action. I’action de la pseudopelletiérine
est qualitativement comparable a celle de la pelletiérine (Bover, P.
et Caroor, H. [44], Binet, L. et Periis, L. [34]). BoyEr, P. et
Carpor, H. [44] concluent de leurs observations que le noyau pipé-
ridinique, commun a tous ces alcaloides, ainsi qu'au curare et.i
la cicutine, est celui auquel il convient de apporter lactivité de ces
substances sur le cceur. Cette activité serait exaltée par la présence
du groupement aldéhydique H—C—=0, absent dans la cicutine,
présent dans la pelletiérine.

Pilocarpine (0,05 %). — Cet alcaloide agit comme la muscarine

(Ten Carte, J. [393], chez Anodonta).

La Pipéridine ralentit ou arréte le ceeur de IEscargot (Biner, L.
et PeErcis, L. [34]).

La Spartéine accélére le ceeur de I’Escargot (Biner, L. et PEerLEs,
L. [34]).

La Veératrine agit, chez les Lamellibranches, comme excitant du
ceeur (Yune, E. [423]). Son action n’est pas constante chez Helix
aperta (Vira, P. [404]).

Céphalopodes.

Atropine. — Elle est sans action, d’aprés Yuneg, E. [425], & des
doses moyennes, sur le cceur des Céphalopodes.

Curare. — D’aprés Ransom, W.-B. [350], cette substance accé-
lere les pulsations du cceur d’Octopus. La faradisation du muscle
cardiaque d’Octopus, préalablement curarisé, entraine un tétanos
imparfait. Si le cceur n’a pas été curarisé, 1l se produit un
arrét des pulsations. Il s’agit, dans cette derniére expérience,
d’une action inhibitrice qui avait été empéchée, dans le premier
essal, par l'action paralysante du curare sur les terminaisons
nerveuses.

La Muscarine a une action dépressive sur le cceur d’Octopus
(Ransom, W.-B. [350]).

La Nicotine et la Vératrine arrétent toutes deux, en systole, les
pulsations des cceurs des Céphalopodes (Yune, E. [425]).
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Insectes.

9 ’, 34 3 B . .
L’ Adrenaline accéléere les pulsations cardiaques de la larve de
Cossus cossus et augmente la vitesse de conduction (SELISKAR

[376 b]).

Limule.

Nous devons a Caruson, A.-J. [66] et & Nukapa, S. [323]
des recherches assez
complétes sur I'action des
poisons sur le cceur de
la Limule.

Carrson a observé que
les drogues qui agissent
sur le ceeur de la Limule b
sont aussi celles “qui =z ke e
agissent, et dans le méme ‘

sens, sur les ganglons

cardlaques. L2 éther. le Bresd/s: ’]‘la(t de la région anl(fu'un 411}

', ceeur de Limulus. Le nert dorsal a été enlevé
chloroforme, le chlorétone, dans les deux premiers segnients. En x, appli-
la sti‘ychnine. la ca,"e'ine, cation de la drogue sur la région antérieure

du muscle cardiaque; en x’, application de
; : i la drogue sur la région postérieure (gan-
Vatropine, la cocaine, la glionnée) du muscle cardiaque. A, expérience
pilocm'pine, la physustig- avec la nicotine (,l/.’)m).()oo dans du plasma);

. s e . B, sulfate d’atropine (1/4.000 dans l'eau de
m{,ne, Paconitine, la véra- mer) ; C, sulfate de strychnine (1/2.000 dans du
trine, la digitalineet 1’ adre- plasma); D, eératrine (1/800.000 dans du
plasma); E, caféine (1,/2.000 dans du plasma) ;
g , , 5 F, curare (1/1.000 dans du plasma).
primaire stimulante aussi Cestracésmontrent la sensibilité plus grande
bien si on applique ces de la portion ganglionnée du muscle cardiaque
(d’aprés Carvson, A. U R6.6)%

le curare, la nicotine

naline ont une action

poisons seulement sur le
plexus nerveux cardiaque
que sur le cceur tout entier. De toutes ces substances, seuls le chlo-
roforme, la caféine, la vératrine, la digitaline et 'adrénaline agissent
aussi directement sur le muscle cardiaque. La saponine, la quinine
ont une action dépressive aussi bien sur le muscle que sur les ganglions.
L ergotoxine n’a pas d’action sur le muscle, mais une action dépres-
sive sur le ganglion. De ses recherches, Carrson tire la conclusion :
« The primary heart action of most of these drugs is the same in
« Limulus and in. the Vertebrates and that in case of the drugs
« showing discrepancies, the literature on the Vertebrate heart
« is conflicting. ».
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Les recherches de Nukapa, entreprises avec les poisons suivants :
la muscarine, I'atropine, 'adrénaline, la vératrine, la digitaline, I hellé-
borine, Vaconitine, la cocaine, la pituitrine, le Pituglandol Roche, la
nicotine, la physostigmine et la caféine, conduisent cet auteur égale-
ment & la conclusion que ces poisons agissent de maniéres iden-
tiques sur le ceeur de la Limule et sur celui des Vertébrés.

Crustacés.

Adrénaline. — Cette substance accélére le cceur de la Daphnie
(Hyxes, 0.V. [242]), de Maia squinado (HoeBEN et HoBson [234 bb]),

2]

w

Fic. 75. — De A a D, tracés correspondant a la
région antérieure du cceur de Limulus polyphemus.
Le ganglion a été excisé dans la région postérieure
du myocarde. En x, application de la drogue sur
le ganglion : A, nicotine (1/5.000.000) ; B, aconitine
(1/500.000); C, pilocarpine (1/1.000); D, ergot,
(1/10.000). En E, tracé correspondant a la région
du ceeur dépourvue de ganglions : x, application
de digitaline (1/500) sur le muscle (d’aprés Carr-
son, A. J., 66).

de Cancer pagurus, de Carcinus moenas (Bain, W.-A. [16]) et du
Homard (Britcke, E.-T. et SaTakg, J. [54]). Pour Bain, W.-A. [16]),
Padrénaline serait encore efficace 3 une dilution de 1/10* sur le
ceeur des Crustacés. Pour Erriort [157 b], Padrénaline n’exciterait
pas le ceeur des Crabes (?).

Atropine. —PratEAvu, F.[333] a observé un bref ralentissement des
pulsations apreés application de cet alcaloide sur le ceeur des Crustacés
Décapodes. Pour Pickering, J.-W. [331], le sulfate d’atropine aug-
mente la fréquence du ceeur de la Daphnie.

BN TR . s
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La Caféine augmente la fréquence et la force des pulsations du
cceur de la Daphnie ; & fortes doses, elle produit une contraction
tonique (Prckerineg, J.-W. [331].

Chloroforme. — Aprés une action stimulante passagére, le chloro-
forme arréte les pulsations du ceeur des Crustacés Décapodes (Pra-
teAvu, B. [333]).

Le Curare a un effet inhibiteur sur le cceur des Crustacés Décapodes
(PratEAU, F. [333]).

Digitaline. — Yune, E. [422],a observé que cet alcaloide ralentit
les pulsations du cceur des Crustacés Décapodes aprés une accéléra-

Fic. 76. — Limulus longispina. Au dessus : tracé du I°T segment cardiaque;
en dessous : tracé du VII® segment cardiaque. En (1), application d’adré-
naline (végion antérieure). En (2), méme application (région postérieure)
(d’aprés Nukapa, S. 323).

tion de courte durée ; Prareau, F. [333], au contraire, déclare la
digitaline sans action sur ces Crustaceés.

L’ Ergotoxine paralyse le cceur de Maia squinado, Cancer pagurus et
Carcinus moenas; & une dilution de 1/8.10* & 1/1.10* le cceur s’arréte

(Barn, W.-A. [16]).
Muscarine. — Le nitrate de muscarine, en solution saturée, est
sans influence sur le ceeur de la Daphnie (Prexerine, J.-W. [331]).

Nicotine. — Pour Yune, E. [422] et PraTEAU, F. [333], elle accé-
lere le ceeur du Homard, sans phase initiale de ralentissement.

La Pituitrine ralentit les pulsations du cceur de la Daphnie (Hyxkes,
0.-V. [242]).

La Pilocarpine, & 1/10%, agit comme I'adrénaline, en augmentant
la fréquence et le tonus cardiaque de Maia squinado, Cancer pagurus,
Carcinus moenas (Bainx, W.-A. [16]). L’atropine (1/250.000) agit
comme antagoniste de la pilocarpine.

()uinidine. — Cet alcaloide posséde la propriété, d’aprés DpE
Bokr, S. [119], d’arréter la fibrillation d’un ceeur de Maja mal nourr:
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et I'auteur croit que cette propriété peut s’expliquer par un allon-
gement de la phase réfractaire.

La Strychnine ralentit et augmente I'amplitude des contractions
cardiaques des Crustacés Décapodes (PraTeau, F. [333]).

Vératrine. — A faibles doses, cette substance accélére les pulsations
du cceur des Crustacés Décapodes; a fortes doses, elle les arréte

(Prateav, F. [333]).

Tuniciers.

Nos connaissances sur I’action des drogues sur le ceeur des Tuniciers
sont tres himitées. Hunter, G.-W. [240], par application d’une solu-
tion de muscarine a 1/1.000, observe un ralentissement dans la fré-
quence si le systéme nerveux central est intact. Si celui-ci a été au
préalable enlevé, la muscarine n’agit pas. Cest sur cette observation
que HunTER se base principalement pour conclure & DPexistence
de nerfs cardiaques chez Molgula manhattensis.
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A la question que je m’étais proposé de résoudre : « Les conclusions
« tirées de la physiologie du cceur des Invertébrés ont-elles une valeur

lorsque le débat s’étend aux Mammiféres ? », je me crois autorisé,
apres les résultats de la revue critique qui précéde, a répondre affir-
mativement.

Si nous rassemblons les conclusions réparties a la fin de chacun des
chapitres, nous constatons, en effet, les faits suivants.

1. Les fibres musculaires cardiaques des Invertébrés sont disposées
en syncitium. Ces fibres ont une striation ])lus ou MoIns apparente
et il parait exister tous les degrés entre la fibre sans striation et la
fibre striée. Ces états de transition se rencontrent surtout chez les
Mollusques. Chez les Arthropodes, une striation nette est présente chez
toutes les formes.

Un syncitium de fibres striées caractérise aussi le myocarde des
Vertébrés et il n’y a pas plus de saut entre la structure du muscle
cardiaque des Poissons et des Mammifeéres qu’iln’y en a entre celui des
Crustacés et des Poissons ou entre celui des Mollusques et des Crus-
taces.

Dans toute la série animale, le muscle cardiaque est constitué d’éle-
ments dont les caractéristiques yvont en se perfectionnant, depuis les
Mollusques jusqu’a I Homme.

2. Le muscle cardiaque des Invertébrés adultes est pourvu d’un
systéme nerveux autonome particulier. L’existence de ce plexus est
discutée en ce qui concerne les Mollusques et Tuniciers, mais nous
possédons surtout, au sujet de ces formes, des travaux anciens.
La ou ce systéme nerveux a été mis en évidence par des te chniques
modernes et bien décrit, les travaux montrent que nombre de
cellules nerveuses, rares ou absentes (?) chez certains Mollusques,
existent stirement chez les Insectes et bien plus nombreuses chez les
Crustacés ou Pon trouve une disposition analogue a celle de la Limule.

Le muscle cardiaque des Vertébrés comporte aussi un systéme
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nerveux intrinséque. Il résulte de recherches d’anatomie comparée
que c’est chez les Mammiféres que ce systéme est le plus compliqué.
Sa distribution anatomique parait moins diffuse, plus condensée que
chez les Invertébrés.

Aunsi, le systeme nerveux intrinséque cardiaque, peu deéveloppé ou
nul chez certains Mollusques, se dépeloppe chez les Insectes, les Crustacés
et la Limule pour atteindre une complication grandissante, tout en se
condensant morphologiquement, au fur et a mesure que, dans Péchelle
des étres, on avance vers I’ Homme.

3. Le systéme nerveux intrinséque cardiaque des Invertébrés
n’est pas un organe moteur des pulsations au sens ordinaire de ce
mot : ¢’est un organe régularisateur des contractions qui intervient
en rétablissant, & tout moment, Pexcitabilité du myocarde a sa
valeur optima, grace a une interaction continuelle entre les éléments
nerveux et musculaires.

Ceci n’a point encore été démontré chez les Vertébrés ; mais rien
ne s’oppose, a priori, a ce qu’il en soit ainsi.

C'est parce que le systéme nerveux intrinséque cardiaque est un
organe régularisateur des contractions, et non un organe moteur, que
les contractions du ceeur sont capricieuses et irréguliéres chez les formes
dépourvues ou mal pourvues de ces organes (certains Mollusques),
réguliéres, au contraire, chez les autres (Crustacés, Limule, Vertébrés).

4. Le sérum physiologique susceptible d’entretenir Pautomatisme
et la rythmicité cardiaques chez les Invertébrés doit avoir une pres-
sion 1sosmotique avec celle de I'organe étudié, doit contenir du K
et du Ca dans des proportions qui satisfont & la loi physiologique du
balancement des ions et ne peut étre composé exclusivement de NaCl
qui est toxique. La température de ce sérum influence le rythme
cardiaque conformément a la loi d’Arrhénius.

Dans les lignes qui précédent, nous pouvons remplacer le nom d’In-
vertébrés par Vertébrés sans devoir apporter au texte aucun autre
changement.

Chez les Invertébrés o le systéme nerveux intrinséque est peu
ou pas développé (embryons, Mollusques, Insectes), la distension des
fibres du myocarde est un facteur qui déclenche et entretient I'auto-
matisme cardiaque, in vico et in vitro. Chez les formes ou le plexus
nerveux cardiaque est mieux développé (Crustacés, Limule), la dis-
tension n’a plus qu’un effet chronotrope, inotrope et bathmotrope
positif,

Les Vertébrés se comportent, a ce point de vue, comme les Crus-
tacés et la Limule.

S
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Done, le muscle cardiaque des Invertébres et celut des Vertebres
ont, a des différences quantitatives pres, les mémes exigences
extrinséques pour le maintien, in vitro, de leur automatisme et de leur
rythmictte.

5. Le muscle cardiaque des Invertébrés obéit a la loi de « Tout ou
rien ». La systole du cceur est une période réf ractaire relative.

A des différences quantitatives pres (intensités de Pexcitant),
le cceur des Vertébrés se comporte de méme.

Chez tous les animauz, la période réfractaire du coeur est une pértode
& excitabilité diminuée et d’autant plus que Uorgane est plus perfec-
tionné (Mammiferes).

6. La propagation de la contraction dans le cceur des Invertébrés
Seffectue avec des vitesses variables, faibles chez les Vers et larves
d’Insectes, grandes chez les Crustacés et la Limule. Elle est proba-
blement instantanée chez la Limule dans les territoires immédiate-
ment en contact avec les cellules nerveuses, territoires extrémement
étendus en raison du développement anatomique relativement diffus
du systéme ganglionnaire.

Chez les Vertébrés, elle est plus grande chez les Mammiféres que
chez les Poissons et les Batraciens. Elle n’est sirement jamais ins-
tantanée si on considére le cceur dans sa totalité ; mais il est possible
qu’elle le soit, dans les environs immédiats des ganglions (1), comme
chez la Limule.

La yitesse de propagation de la contraction cardiaque va en croissant
des animaua inférieurs aux Mammiferes. 11 est probable que les tissus
immédiatement sous le contréle des cellules ganglionnaires cardiaques se
contractent simultanément.

7. Le cceur des Invertébrés est pourvu de fibres accélératrices (Anneé-
lides, Gastéropodes non Pulmonés), modératrices (Lamellibranches)
ou les deux (Gastéropodes Pulmonés, Céphalopodes, Arthropodes).

Le cceur des Vertébrés, sauf celui des Poissons, est pourvu de nerfs
modérateurs et accélérateurs.

Chez tous les animauz, la régularisation extrinséque nerveuse du
rythme cardiaque est assurée par des fibres modératrices, accélératrices
ou les deux. Les poisons pharmacodynamiques et les excitations élec-
triques de ces nerfs agissent chez tous de la méme facon, & des variations
quantitatives pres.

(1) Et ceci pourrait expliquer certaines controverses au sujet du point initial de la contrac-
tion du cceur chez les Mammiféres.
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8. Chez les Invertébrés, le courant d’action cardiaque est constitué
de deux ondes principales : P'une, R, rapide et stable ; Pautre, T,
lente et labile. L’onde R précede la systole cardiaque : c’est vrai-
semblablement I'onde d’excitation ; Ponde T accompagne la systole :
c’est une répercussion physique associée causalement au processus
énergétique de la contraction.

Pour beaucoup de physiologistes, les caractéristiques qui précédent
sont aussi celles du courant d’action des Vertébrés.

Et on peut résumer ces opinions : IE. C. G., chez tous les animaua,
se compose d’une onde excitatrice, R (ou QRS), et une onde qui est une
manifestation électrique associée causalement au processus énergétique
de la contraction (T).

Y. Lasystole cardiaque des Invertébrés, comme celle des Vertébrés,
n’est ni une simple secousse ni un tétanos.

Le parallélisme que je viens de tracer sommairement entre les Inger-
tébrés et les Vertébrés me parait démontrer que, chez chez toutes ces
formes, les propriétés du muscle cardiaque sont les mémes, a des diffeé-
rences quantitatives pres. On peut comparer le ceeur des Invertébrés a celui
des Vertébrés comme on compare le ceeur de I'embryon de Poulet & celui de
I'Ouseau adulte. 1 importe peu, au point de vue de la physiologie com-
parée, que ces analogies soient des homologies ou le résultat de conyer-
gences phystologiques. Une méme propriété cardiaque peut se poursuigre,
sans sauts ni enjambements, d’un bout & Uautre du regne et la physio-
logie du ceeur est une et inséparable.

De méme que les propriétés du muscle cardiaque vont en se perfec-
tionnant de Cembryon a Uadulte d’une méme forme, elles se précisent et
se développent, dans le régne, en suivant Uordre : Mollusques Lamelli-
branches... Gastéropodes Prosobranches et Opusthobranches... Gastéro-
podes  Pulmonés. .. Céphalopodes... Insectes... Crustacés Décapodes...
Limule... et Vertébrés (o)

Je ne puis m’empécher, pour terminer, d’attirer Pattention du
lecteur sur le fait que certaines particularités du fonctionnement du
ceur peuvent, en raison de dispositions favorables, étre plus aisément
étudiées chez les Invertébrés que chez les Vertébrés (I'E. C. G,
par exemple, en raison de la lenteur avec laquelle s’effectuent les
ondes).

1) Je ne fais ici mention que des groupes sur lesquels nous avons des renseignements sufli-

sants.

]
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