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AVANT PROPOS
« C’est le système nerveux qui est l’agent essentiel de ces manifestation vitales sur lesquelles nous devons ici particulièrement insister ; les phénomènes chimiques sont des actes qui pourraient s’accomplir hors de lorganisme ; chez les êtres vivants, les conditions seules de leur production sont changées ; elles sont régularisées par le système nerveux ».
CL BERNARD
Depuis notre entrée, en 1924, à l’Institut de Physiologie de la Faculté de Médecine de Strasbourg, nous nous sommes surtout attachés à l’étude du rôle du système nerveux dans la régulation des différents métabolismes. Cette orientation de notre activité a été dictée par notre formation médicale et neurologique et notre séjour dans un laboratoire où toutes les questions de métabolisme étaient à l’ordre du jour.
Le travail que neus présentons aujourd’hui n’est qu’un élément de cette série de recherches. Sans avoir la prétention d’avoir mené à bonne fin notre programme, il nous faut avouer que notre mérite personnel ne s’étend même pas à la totalité de ce travail. Nous avons été obligés d’avoir recours à des aides multiples. Il nous est agréable d’exprimer ici notre gratitude à tous ceux qui à des titres divers nous ont prêté leur con- Cours.
Notre pensée reconnaissante s’adresse d’abord au Professeur SCHAEFFER qui dirige le laboratoire où nous travaillons depuis 15 ans. C’est lui qui nous y a reçu, c’est à lui que nous devons l’aide matérielle indispensable à tout travail. Nous sommes heureux de pouvoir lui exprimer notre gratitude rour toutes les connaissances de Physiologie que nous lui devons et pour
la grande indépendance qu’il a su nous assurer dans son laboratoire.
Au cours de ce travail nous avons été conduits à avoir recours aux conseils éclairés du Professeur Noyons qui a développé les techniques modernes les plus fidèles de calorimétrie. Nous lui exprimons avec joie notre reconnaissance pour toute la bienveillance avec laquelle il a mis à notre disposition les grandes ressources de son bel institut.
Une partie importante de nos recherches a nécessité d’autres disciplines : le Professeur ARON et notre ami M. KLEIN, Professeur agrégé, nous ont consacré une partie considérable de leur temps. Nous leur sommes infiniment reconnaissants de leur précieuse aide.
Deux chimistes nous ont prêté leur précieux concours : Mademoiselle GRUTTERINCK à Utrecht et notre ami L. DonT- CHEFF, assistant à l’Institut de Physiologie de Strasbourg. Nous n’ignorons pas tout ce que nous devons à leurs grandes connaissances techniques, à leur grande adresse d’expérimentateurs, et à leur fidèle dévouement.
Nous ne pourrions oublier d'exprimer toute notre gratitude . à Madame KUHLMANN, secrétaire à la Bibliothèque Nationale et Universitaire de Strasbourg. C’est à son activité inlassable que nous devons, pour une grande part, d’avoir pu faire un travail bibliographique quelque peu complet (1).
(1) La parution de ce travail dans les Annales de Physiologie a été assurée par Monsieur le Professeur Mayer. Nous sommes heureux de pouvoir l’en remercier ici.
INTRODUCTION
Considéré du point de vue énergétique, le règne animal se divise en deux grands groupes : les représentants de l’un ont une température centrale relativement basse, inférieure à celle de l’homme ; leur dépense d’énergie varie parallèlement avec la température du milieu. Ces deux caractères les ont fait appeler animaux à sang froid ou poikilothermes, de rowios qui signifie bigarré, varié. Les représentants du second groupe sont beaucoup moins nombreux ; cette catégorie ne comprend que deux classes de vertébrés, les mammifères et les oiseaux. Leur calorification est intense, leur température centrale élevée et constante ; elle est devenue indépendante des conditions thermiques du milieu. On dit que les mammifères et les oiseaux sont des animaux à sang chaud, qu’ils sont homéothermes, de ôuotos, semblable, constant.
L’abaissement de la température en hiver, entraîne un ralentissement dans la vie des poïkilothermes, un état de vie latente, de torpeur hivernale. Seuls les poissons, qui vivent dans des conditions thermiques plus constantes, échappent à cette loi ; seuls parmi les poïkilothermes ils n’hibernent pas.
Chez les animaux à sang chaud, on trouve quelques espèces qui sont homéothermes pendant une partie de l’annnée et poïkilothermes pendant l’autre. Certains mammifères passent d’un état de grande activité physiologique, caractérisé par une température centrale élevée et constante, à un état de vie latente avec température basse et combustions réduites. Ce changement d'état est si brutal qu’il a déjà frappé les naturalistes de l’antiquité : ARISTOTE sait qu’il existe des mammifères qui entrent en automne en état de sommeil saisonnier. PLINE, qui écrit son encyclopédie au début de notre ère, dit que les Marmottes (Rats des Alpes) et les Loirs (Rats du Pont) se cachent pendant l’hiver ; il parle des réserves que font les Marmottes et les Hérissons en automne. Saint IsIDORE relate le sommeil
du Loir ; mais ce qui le frappe le plus est l’adiposité automnale de cet hibernant. Aussi appelle-t-il le Loir « glis » (gras, d’après « glisci » engraisser). Six siècles plus tard, les deux encyclopédistes contemporains de Saint Louis parlent de nouveau des hibernants ; reprenant les textes d’ARISTOTE, de PLI- NE et d’IsIDORE de Séville, BARTHÉLEMY l’Anglais et VINCENT de Beauvais s’étonnent que le Loir engraisse en hiver, pendant un sommeil profond, où il est couché comme mort. (Notons que ce n’est qu’en 1938 qu’il a été démontré définitivement par BENEDICT que les hibernants n’augmentent pas de poids durant le sommeil !). C’est VINCENT de Beauvais qui exprime avec le plus de netteté le contraste qui existe entre la dépense d’énergie du Loir réveillé ou endormi ; il dit que le Loir est immobile, comme mort en hiver, mais qu’il revit en été.
Les humanistes de la Renaissance comme Sébastien MuNs- TER et surtout Conrad GESNER initient l’ère moderne en 1550 ; les publications, d’abord encore assez rares, deviennent de plus en plus nombreuses à partir de BUFFON et des encyclopédistes du 18° siècle. En 1807, « l’Institut national de France invite les savants de l’Europe à examiner avec le plus de soin, 1° les phénomènes que présentent en hiver les animaux en léthargie ; 2° la cause de cette léthargie ; 3° pourquoi elle est particulière à ces animaux ». Les réponses de MANGILr et de Saissysont restées classiques et gardent encore aujourd’hui un grand intérêt. Le problème du sommeil hibernal est resté d’actualité ; on lui a consacré trois grandes monographies depuis 1930 (GORER, FERDMANN- et FEINSCHMIDT, BENEDICT et LEE).
Le travail que nous présentons est consacré à l’étude du métabolisme énergétique d’un certain nombre de mammifères hibernants. Ils seront examinés sous leur double aspect, d’homéotherme et de poïkilotherme ; dans le dernier chapitre, nous essaierons de comprendre par quel mécanisme ces animaux si curieux passent de l’état de grande activité physiolovique à celui de sommeil hibernal.
Pour des raisons qui ont été en dehors de notre volonté, nous avons été obligés d’écourter beaucoup nos recherches expérimentales ayant trait au mécanisme du sommeil hibernal. Il en résulte que le dernier chapitre de notre étude est resté à l’état d’ébauche. Nous poursuivons nos expériences à l’heure actuelle avec notre ami KLEIN ; nous espérons pouvoir en donner très prochainement de nouveaux résultats. L’ensembie de nos recherches sur «la calorification et les glandes endocrines chez
les hibernants » sera publié ailleurs sous la triple signature de ARoN, KaysER et KLEIN (*).
ARISTOTE. — listoire des animaux (avec traduction française) par M. Camus. 2 vols. Vve Desain édit. Paris, 1783.
PLINE. — Caii Plinii Secundi Naturalis historiae. Lib. VII-XV, Teubner édit. Leipzig, 1909.
ISIDORE DE SÉVILLE. — Jsidori Hispalensis épiscopi Etymologiarum sive originum Libri XX. Oxford University Press édit., 1911. BARTHELEMY l'Anglais. -- Proprietates rerum Domini Bartholomaei an-
glici Liber XVIII. édition incunable de la Bibliothèque Nationale et Universitaire de Strasbourg.
VINCENT DE BEAUVAIS. — Speculum majus. 1. Speculum naturale. chap. 131. Edition incunable de la Bibliothèque Nationale et Universitaire de Strasbourg.
MuxsTer Sébastien. — Cosmographia universalis. Libri VI. 1 vol. 1163 pp. Bâle 1550.
GESNER Conrad. —- Historiae animalium Liber I. 1 vol., 1104 pp., Zurich,
WICKERSHEIMER E. — Dictionnaire bibliographique des Médecins en Fran-
ce au Moyen Age. 2 vols. E. Droz, édit. Paris, 1932.
(*) L’évacuation de Strasbourg en septembre 1939 a interrompu ces recherches.
PREMIÈRE PARTIE
Techniques employées.
A. Mesure des échanges des hibernants réveillés.
Le poids des hibernants que nous avons étudiés a varié de 2.500 grammes à 4 grammes ; les productions caloriques ont oscillé entre 2.000 Calories par mètre carré et 24 heures et 10 Calories par mètre carré et 24 heures ; enfin, les températures auxquelles nous avons suivi la-calorification des hibernants réveillés ont varié de + 36°C à — 20°C. La technique de mesure des échanges en circuit fermé de F. G. BENEDICT [9] est d’une telle souplesse qu’elle nous a permis de faire des mesures sur des animaux pesant de 2500 g. à 20 g. à des températures variant de plus de 50°.
Mais pour des animaux de poids inférieur au Muscardin, comme la Chauve-Souris par exemple, dont la consommation horaire d’oxygène tombe à des valeurs voisines de 0,25 cm’, la méthode du confinement était seule utilisable.
a) MÉTHODE EN CIRCUIT FERMÉ DE BENEDICT.
Le schéma du montage complet est représenté sur la figure 1.
On y voit que l’acide carbonique est évalué par pesée, tandis qu'on mesure la consommation d’oxygène volumétriquement.
Spiromètre. — Nous avons utilisé des spiromètres cylindriques comparables à celui que BENEDICT recommande. Selon la taille de l'animal, nous nous sommes servi d’un spiromètre de 2 litres de capacité (Hérisson et Marmotte de plus de 1 kilo) ou d’un spiromètre de dimensions réduites (650 cm) pour des animaux de 20 à 800 grammes. Ces spiromètres ne nous ont servi que d’appareils de zéro ; au début de la mesure on part d’un niveau déterminé du spiromètre ; on injecte, à l’aide d'une pipette à gaz, un volume connu d'oxygène pur et on ar-
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Fixation de la vapeur d’eau et de l'acide carbonique. — La vapeur d’eau a été retenue sur de la ponce sulfurique soigneusement préparée (LE BRETON [51]). Nous n’en avons pas suivi l'augmentation de poids au cours des mesures, Car nous n'avons jamais eu recours à la méthode de BENEDICT en circuit fermé pour évaluer la perspiration insensible. L’eau est retenue dans une grande colonne de ponce qui n’a pas été pesée. Un tube en « U » de 200 cm de capacité, rempli également de ponce sulfurique est placé entre la colonne initiale et les tubes destinés à fixer l’acide carbonique. Ce tube, régulièrement pesé, sert de témoin ; son poids ne doit pas varier au cours des mesures.
L’acide carbonique est retenu sur de la soude granulée. On réalise un mélange de ponce fraîche granulée à volume égal avec la soude. Par ce procédé, on évite l’obturation des tubes à soude par l’eau dégagée pendant la réaction de l’acide avec la soude. Les tubes qui contiennent le mélange soude-ponce ont une capacité de 200 ou 500 cm, selon la taille de l’animal -en expérience. L’excès d’eau non retenue par la soude est fixé sur un dernier tube en « U » de 200 cm* ou 500 cm’, rempli de ponce sulfurique.
Dans un tiers des mesures, l’acide carbonique a été retenu sur de la chaux sodée Darasse ou Rhône-Poulenc.
Pompe. — Pour assurer la circulation d’air dans le montage, nous avons utilisé deux pompes à palettes : l’une est la pompe même décrite et utilisée par BENEDICT, l’autre pompe a été calquée sur la première ; elle permet des débits d’air plus grands et est d’une construction un peu plus solide. Les deux pompes plongent entièrement dans un bain d’huile et sont mues par le même moteur. Avec le grand modèle de pompe, nous avons réalisé les débits d'air suivants :
150 à 200 litres par heure chez la Marmotte,
100 à 150 litres par heure chez le Hérisson,
80 à 100 litres par heures chez le Hamster pesant de 400 à 500 grammes.
Les débits qui ont oscillé de 60 à 120 litres par heure ont été réalisés indifféremment par les deux types de pompes. Ces débits ont été employés dans les expériences sur le Spermophile, le Pigeon, le Loir, le Lérot, le Hamster doré et le Muscardin. Un débitomètre, placé entre la pompe et le spiromètre, indique à tous moments l'intensité de la circulation d’air.
NA
Cage à métabolisme. — Ce n’est qu’exceptionnellement que nous nous sommes servis de la cage à joint d’eau du montage original de BENEDICT. Son mode de construction nécessitant le fonctionnement à l’air, nous ne l’avons utilisé qu'aux températures de 18° à 23° réalisées normalement au laboratoire. A toutes les autres températures, nous avons eu recours à une cage en laiton du genre de celle décrite antérieurement par nous [46 b]. La capacité de la cage était adaptée à la taille des animaux à étudier : une cage de 2,5 litres a été employée dans les cas où le poids de l’animal ne dépassait pas 100 grammes. Pour les animaux pesant de 100 à 500 grammes, nous avons eu recours à des cages de 5,5 litres de capacité ; quand l’hibernant pesait environ 1 kilo, comme le Hérisson et certaines Marmottes, nous avons choiïsi une cage à métabolisme de 10 litres ; enfin les Marmottes pesant de 1500 à 2500 grammes ont été placées dans des cages de 14 et 15 litres.
La cage à métabolisme est placée entièrement sous l’eau dans un thermostat dont on modifie la température à volonté. Un ou deux thermomètres émergeant des cages indiquent les variations de température de l’atmosphère intérieure au cours de la mesure. L'animal en expérience est placé dans une deuxième cage de contention de dimensions réduites et finement grillagée. La tête de l’animal est toujours orientée vers l’arrivée de Pair.
Inscription des mouvements. — La cage de contention repose sur une plaque d’aluminium qui est maintenue à une de ses extrémités à 0,5 ou 2 cm. au-dessus du fond de la grande cage par deux petits pivots fonctionnant en charnière. L’extrémité opposée de la plaque d’aluminium repose sur un tambour de Marey portant une petite pièce de liège sur sa membrane, ou sur une petite poire de caoutchouc. Selon le poids de l'animal on réalise un contre-poids par des élastiques de force appropriée. Ainsi est évitée une déformation trop forte du système inscripteur. On peut, à l’aide de ce dispositif fonctionnant en statographe, inscrire des mouvements aussi fins que la polypnée thermique. (Sauf indication spéciale, toutes les mesures d'échanges d’hibernants ont été faites entre 14 h. 30 et 17-h.: 30).
B. Mesure de la perspiration insensible.
C’est la méthode de HALDANE [39] dont nous nous sommes servis pour évaluer la perspiration insensible. Cette méthode nous a semblé pratiquement la meilleure pour atteindre notre but, l’animal à étudier étant toujours exposé à une atmosphère sèche. Dans tous les cas où nous n’avons pas opéré à la température du laboratoire nous avons procédé de la façon décrite antérieurement par nous [46 b]. C’est surtout dans nos mesures sur le Pigeon que nous nous sommes écartés sensiblement de la température de la pièce où nous faisions les pesées. Afin de réduire au minimum l’erreur toujours possible dans la pesée de la cage, nous avons fait des mesures de 2 heures. La constance des Quotients Respiratoires des Pigeons à jeun est la meilleure preuve que notre erreur ne pouvait être que minime.
Nous avons utilisé les mêmes tubes en U que ceux décrits dans la méthode de BENEDICT pour recevoir le mélange de soude granulée et de ponce. L’eau de l’atmosphère, en amont de la cage, a été fixée sur de la ponce sulfurique contenue dans des tubes identiques tandis que l’eau émise par l’animal a été retenue indifféremment sur de la ponce ou par des barboteurs à plaque de pâte de verre (Schott Jena) chargés d’acide sulfurique.
Il est naturel que nous ayons rejeté toutes les mesures où l'animal a souillé sa cage au cours de la détermination. Cet inconvénient est d’ailleurs exceptionnel dans les mesures d’une durée de 2 heures (Spermophile et Hamster). Dans le cas du Pigeon nous avons utilisé le dispositif de CAsPARi- ZunTrz [19] pour recueillir les évacuations eloacales.
C. Méthode du confinement
Pour évaluer la calorification de la Chauve-Souris en été nous avons eu recours à la méthode du confinement. C’est la méthode classique recommandée encore récemment par BE- NEDICT [9 a] dans tous les cas où les échanges sont faibles et où on attribue une importance particulière au Quotient Respiratoire. Nous avons employé des cloches de verre de 500 à 2500 cm* ; elles reposent sur une plaque de verre rodé. A l’aide de vaseline on établit facilement un joint étanche, Les Chau-
ves-Souris sont placées dans de petites cages (en forme de tubes cylindriques) de toile métallique, hautes de 6,5 cm. et ayant un diamètre de 4,5 em. On met les animaux en cage au moins trois heures avant le début de la mesure, en ayant soin de les placer verticalement la tête en bas, position normale de la Chauve-Souris au repos. La cloche a échanges (figure 2) est munie d’un bouchon percé de trois trous : il laisse passer un thermomètre, et deux tubes de verre aboutissant aux deux extrémités opposées de la cloche ; ils servent d’entrée et de sortie d’air au moment du brassage.
Au début de l’expérience, la cloche est ouverte à l’air extérieur ; à la fin de la mesure on brasse l’air à l’aide de deux pipettes à gaz. Ces pipettes sont étalonnées au mercure. Les tubes de verre et les tubes de caoutchouc allant de la cloche à la pipette sont étalonnés à l’eau ainsi que la cloche. Cette détermination du volume n’est pas d’une précision remarquable, mais largement suffisante pour le but que nous poursuivions.
Nous avons renoncé, dans le cas de la Chauve-Souris, à enregister les mouvements, l’animal pouvant être facilement observé à travers la cloche de verre.
Un exemple numérique servira à expliquer les différentes corrections de volume nécessaires pour évaluer la valeur absolue de l’oxygène consommé et de l’acide carbonique éliminé :
Nolume deñañcloche (évalué "à l'eau) 4 ne. 550 cm Volumes des tubes (évalués à l’eau) ................ 35 cm3 Volume de la pipette à gaz (évalué au mercure)...... 163 cm3
Volumesto tal ee Re eee 748 cm3 Volume de lPanimal (densité = 1,0). ..::...:.,...... 25 cm Volume deflascage: envireillis":21....2%.....1.. 4,5 cmè
(poids 46,1 g. : densité — 8,9) Volume total — 748,0 -—— 29,5 — 718,5 cms
Température de l’air — 22°C. (saturé d’eau) Pression barométrique : 752,0 à 22° Pression barométrique corrigée : 752,0 —— 2,69 — 749,31 mm.
(tables de CARPENTER [18 a] Volume d’air ramené à 0° et 760 mm. = 638,1 cms.
L'analyse des gaz a été effectuée dans l’appareil de CARPEN- TER [18]. Au début de nos recherches, toutes les analyses ont été faites en double. Les quelques exemples que nous donnons montrent que l’accord entre les deux analyses était suffisant pour nous permettre de ne faire qu’une seule analyse de cha-
que prise de gaz, sauf les cas douteux, où nous avons toujours continué à faire les analyses en double.
Date : 27.12.38. 1. O2p. 100 = 0,738 2 O: p. 100 — (0,740 CO: p. 100 = 0,512 C0: p. 100 — 0,514 28.12.33. 1. O2 p.100 — 0,969 2. O:p.100 — 0,971 CO: p. 109 — 0,731 CO: p. 100 — 0,732 29.12.33 1:00: p.100 —"2;292 2. Op. 100 — 2,293 CO: p. 100 — 1,613 : CO: p. 100 = 1,610 etc f A U
Æ © DH
L'ensemble du montage a été vérifié par 1a combustion d’alcool :
Le 18-1-34 le Quotient respiratoire trouvé est de 0,664.
Le 25-4-35 le Quotient respiratoire trouvé est de 0,670 quand le Q. R. théorique de l’alcool est de 0,667.
On peut faire environ 80 analyses sans changer les solutions de potasse et de pyrogallol. L’épuisement du pyrogallol se signale par le plus grand nombre de brassages nécessaires pour obtenir une position stable du ménisque.
Pour nous assurer du bon fonctionnement de fl ou nous _avons fait de très fréquentes analyses d’air atmosphérique de composition normale ; chaque 5° analyse environ est une analyse d’air.
Les corrections de volume ont été faites à l’aide des tables de CARPENTER [18 a] ou de PLANTEFOL-LEROY [64]. Quand la température du gaz à mesurer était inférieure à 0°, nous n’avons plus tenu compte de la tension de vapeur d’eau
. dans nos corrections de volume.
Résultats expérimentaux.
| A. — PiGEoN (Columba).
Avant d'étudier la calorification des hibernants en été, moment où ils règlent leur température centrale et où ils se comportent par conséquent en homéothermes, nous avons choisi un homéotherme parfait, le Pigeon, pour établir un terme de comparaison auquel nous pouvions ramener nos observations faites sur les hibernants.
L’homéotherme parfait possède une thermorégulation chimique et une thermorégulation physique (RUBNER {[72]) ; c’est par le jeu de ces deux mécanismes régulateurs qu’il maintient sa température centrale constante. Dans un premier temps, nous avons donc repris ces données et nous avons fixé à nouveau chez le Pigeon :
La constance de sa température centrale
2. L'intensité de sa calorification en fonction de la température du milieu (régulation chimique).
3. L’intensité de sa perspiration insensible prise comme un des tests de sa régulation physique.
L'ensemble des données expérimentales concernant la régulation chimique de la température est relaté au tableau I.
TABLEAU I
Production de chaleur chez le Pigeon en fonction de la température
du milieu.
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5-12-33 2508 | 42 œ| 342 | 0,048905 | 4108-4100 | 0,720 | 4,795] 804,7 30—7-34 260 | 42 ç| 265 | 0041258 | = |0719 | 4'860| 749 312 7-34 2603 | 43 | 307 | 0,045508 | — |0,72 | 5026! 844 31 1-34 2101 | 49 | 280 | 0,042800 | 4200-3905 | 0,756 | 4,296| 674 7-11-33 2007 | 49 | 287 | 0,043510 | —— | 0,701 | 4948| 782 leREet ss 2008 | 43 ©] 320 | 0,046784 | 42°0-39e5 | 0,723 | 4840| 794 8-12-33 2009 | 49 œ| 290 | 0,023813 | 4109-3905 | 0,742 | 4660| 739 13-12-33 2009 | 43 @| 320 | 0046784 | 420-2805 | 0,759 | 4228| 69 21-11-33 1409 | 42 œ| 344 | 0,049097 | 4105-3905 | 0,735 | 4&944| 830 23-41-33 1409 | 49 | 283 | 0,043105 | 4204-395 | 0,704 | 5 320| 828 14-11-33 1002 | 42 | 342 | 0,048905 | 42°0-4100 | 0,718 | 6,050! 963 15-11-33 1008 | 49 g| 282 | 0,043003 | 4109-3008 | 0,715 | 6:347| 998 17-11-33 1003 | 43 @| 319 | 0,046687 | 422-405 | 0,949 | 6.621 | 1085 17- 1-36 409 | 42 | 385 | 0,052923 | 42°0-39°8 | 0,718 | 7,000! 4222 18- 1-34 206 | 49 œ| 295 | 0,044315 | 4100-2000 | 0,714 | 8176 | 1306 11-10-33 205 | 43 ©] 318 | 0,06590 | 4205-3905 | 0,749 | e’88 | 1450 | 14-42-33 18 | 49 œ| 285 | 0,043307 | 4105-4001 | 0:717 | 7607| 1201 MES: 200 | 43 © 335 | 0,048235 | 4200-4005 | 0.74% | 7109| 1186 29- 1-34 200 | 49 | 309 | 0,045706 | 4100-3905 | 0,768 | 8,747| 1418 20- 6-34 408 | 43 ©] 306 | 0,045508 | 4100-3800 | 0,724 | 7880 | 1296 26-— 6-34 20 | 42 G| 284 | o,o43208 | 4105-3905 | 0 706 | 8142 | 1284 18-10-33 009 | 49 G| 280 | 0,042800 | 4100-4000 | 0,720 | 7776 | 1222 19— 6-34 40 | 49 G| 309 | 0,045706 | 4100-2905 | 0,779 | 8 747| 1418 15- 6-36 502 | 42 Gt] 332 | 0,047047 | 100-3502 | 0.726 | 10,356 | 1721 6-10-34 -709 | 42 | 338 | 0,048523 | — | 0,730 | 10°069| 1682 24 1-34 -608 | 49 œ] 271 | 0,041878 | 4200-4000 | 0,751 | 9'230| 1450 16-10-33 | -120 | 42 | 336 | 0,048391 | 4108-5005 | 0,728 | 10.854 | 1842 17-10-33 | -1005 | 43 ©] 320 | 0,046784 | 4200-5005 | 0743 | 9 658| 1586 4-10-33 | -1203 | 42 G| 357 | 0050324 | 4102-3909 | 0°764 | 14.750 | 1997 30-10-33 |-1401 | 49 | 288 | 0,043610 | 2300-4002 | 0:700 | 12,339 | 1956
Toutes les mesures sont faites sur trois Pigeons vivant dans une grande volière de 2 m. de haut, 2 m. de large et 1 m,,5 de profondeur. La température de la pièce du laboratoire où se trouve la volière oscille de 15° à 25° au cours de l’année. Les pigeons jeûnent 24 heures avant chaque mesure dans cette même pièce dans des cages individuelles de dimensions réduites (40 cm. X 30cm. X 30 cm.). 3
Les mesures ont été faites à l’aide du dispositif de BENEDICT entre 12 et 17 heures pour se mettre à l’abri des fluctuations de la calorification déclanchées par le rythme nycthéméral très accusé chez le Pigeon [14]. Le Pigeon séjourne pendant une heure dans la cage à métabolisme avant chaque mesure.
Le premier point qui ressort avec netteté de ces expériences est la constance de la température centrale du Pigeon : à la fin de sept expériences faites à la neutralité thermique, la température du Pigeon est de 39°9 (+ 0,3 — 0,4).
A la fin de quatre expériences faites entre — 10°5 et — 14°1, la température du cloaque du Pigeon est de 40°3 (+ 0,2 — 0,4).
TABLEAU JI
Production de chaleur du Pigeon à + 28°, 20°8 et — 13°.
Nombre ; SCURE CAD EX Quotient Ace . | Température par kil mètre carré reduiratoire Fr et heure et 24 heures P < ed RE LA D 3 —1208 11,648 1922 0,726 5 2008 hk,594 737 0,731 7 2804 4,507 743 0,743
La valeur du métabolisme minimum du Pigeon (Tableau II) obtenu dans les conditions classiques du métabolisme de base (jeûne, repos musculaire, neutralité thermique) est de 743 Calories par mètre carré de surface et 24 heures, correspondant à 4,507 Calories par kilo et heure.
La calorification la plus intense que nous ayons enregistrée est de 1922 Calories par mètre carré de surface et 24 heures ou de 11,643 Calories par kilo et heure à — 12°8 C.
Ces chiffres ne nous permettent pas d'établir de Quotient Métabolique ; nous n’avons pas suffisamment abaissé la température pour atteindre le métabolisme de sommet. Le tableau III montre, en effet, que dans des mesures consécutives, faites à basse température, la production de chaleur reste dans la seconde et troisième mesure la même que dans la première. Dans aucune de nos mesures, le Pigeon n’est forcé.
TABLEAU III
Détails de la production de chaleur du Pigeon à — 13°. 8- |» 8 ÉLeMis ee 3 ELA & Température | 2-21 | SNS ESS TS © = = © ® 2 pue & 6 & | SE | du cloaque | £% | x 2. | ga s = a E ie de la D CT | SE |avantet après) SE | ES | Es [2SE0 mesure = ce bo SN le CR pigeon = 2 = e laémesure IGN Mare) . A = = >< DAMES ® emmmmmmnnmss | ceememnens oc | es | mme Eee | moe | se 4—10-33 | -1109 | 42 | 357 | 4102 au début) 0,784 | 11,320] 1931 44 immobile 410-383 | -1205 | 42 G'| 357 | 3909 à la fin 0,741 | 12,180] 2074 .4 |immobile 16-10-33 120 42 (| 336 | 4198 au début} 9,734 | 10,862 1812 28 |immobile 16-10-33 | 1109 | 42 G'| 336 | 4095 à la fin 0,721 | 10,821| 1806 26° |immobile 17-10-33 | —-1005 | 43 ©+| 320 | 4202 au début| 0,754 9,419! 1546 31” |immobile 47-10-33 | —-1004 | 43 C+| 320 ne 0,731 9,608| 1531 31° |immobile 17-10-33 | —1004 | 43 ©+| 320 | 4005 à la fin | 0,741 9,948] 1633 30° [immobile 30-10-33 | —-1404 | 49 | 288 | 4295 au début| 0,678 | 12,575] 1985 26° |tranquille 30-10-33 | —-1305 | 49 G'1 288 | 3895 à la fin 0,719 | 142.102] 1916 55° |tranquille
Si nous recherchons l’augmentation de la production de
chaleur chez le Pigeon par degré d’abaissement de la température ambiante, nous constatons que la régulation chimique ne s’installe qu’à partir de températures voisines de 20°. Entre 20° et — 12° les échanges augmentent de 4,6 p. 100 par degré d’abaissement de la température.
Le dernier tableau de chiffres concernant la régulation thermique du Pigeon est consacré aux valeurs de la perspiration insensible évaluée à l’aide de la méthode de HALDANE. Les mesures ont toutes une durée uniforme de 2 heures. Il en résulte que le Pigeon émet par kilo et heure environ 2,0 g. d’eau à la température de 30°. En multipliant cette valeur par 0,59, on obtient la chaleur latente de vaporisation qui est par conséquent
de 1,2 Calories à la neutralité thermique. Si nous établissons
] t chaleur latente € TAPPOTT eur totale > 100, nous voyons que 28 p. 100 de
la chaleur totale est due à la chaleur latente à Ia neutralité
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thermique. Quand la température baisse, la part de la chaleur latente dans la perte de chaleur totale devient de plus en plus petite : elle tombe à 20 p. 100 à 25°, à 16 p. 100 à 20° et, à la température la plus basse à laquelle nous ayons opéré, soit 2°5, 7 p. 100 seulement de la chaleur totale sont perdus
sous forme latente.
TABLEAU V
Echanges Respiratoires de la Marmotte à l’état de veille en fonction de la température ambiante.
ee AeÉ = Ë 8 ee Pense É | ££ |22 à 5 AR Des Date RE PE eo de la mesure Eu dj T Ê Ê à Sites pins on DS es DAS Le lee F1 ee © 4 [æ cs] ré Me a UE N ER E © e es À BD = CRE 2 un] = EN © À ee S © 92-10-35 3002 6 2325 | 0,795 | 266,8 | 1,281 | 0,17753 402,5 3—-10-35 004 5) 2445 0,80* 250,9 1,207 0,18149 390.2 4-10-35 3000 8 1890 | 0,757 | 250,0 | 1,191 | 0,15287 353,3 30— 9-35 28°1 8 1880 | 0,715 | 301,9 | 1,424 | 0,15233 421,7 16- 9-35 2205 7 2510 | 0,712 | 338,7 | 1,593 | 0,18464 | 519,8 47— 9=35 2105 8 1900 0,764 446,6 2,128 0,1534 632,6 20-1935 2192 6 2240 0,704 307,0 1,445 0,142 00 25709 18- 9-35 2004 8 1840 | 0,743 | 396,6. | 1,882 | 0,15016 553,4 19— 9-35 2000 3 1770 0,748 382,3 15707 0,14632 521.8 27— 9-35 1392 4 1953 0,739 452,4 2,153 0,15528 643,9 23-939 11302 5 2385 0,768 538,2 2,586 0,17851 725.2 26— 9-35 1302 7 2620 | 0,733 | 517,7 | 2,451 | 0,19005 810,9 24— 9-35 1108 8 1830 | 0,748 | 493 2,337 | 014962 656,0 11-10-35 20) 5 2465 0,755 786,0 3,714 0,18248 12023 40-10-35 200 6 2476 0,714 777,4 2,959 0,18302 _ 961 7-10-35 196 7. 1825 0,727 778,1 3,679 0 14934 1079 9-10-35 101 3 1845 | 0,726 | 770,2 | 3,692 | 015043 | 1087 8—-10-35 400 & 2060 0,757 780,5 3,627 0,16190 1108 18-10-35 HU 6 2400 0,721 830,7 8,914 0,1792% 1258 16-10-35 0 & 1950 0,677 922,4 k,336 0,15608 1300 15-10-35 -R04 7 2700 0,754 930,8 k,4&10 019390 1474 14-10-35 102 8 1825 0,702 960,4 4,514 0,14934 1324 17-10-35 —1098 3 1825 0,768 954,5 4,563 014934 1338
B. -— MARMOTTE (Arctomys Marmota).
Les Marmottes que nous avons étudiées vivent dans une pièce du laboratoire dont la température oscille entre 10° et Ro 0 » * 2 ; A 15° en septembre et octobre. C’est à cette époque de l’année que
nous avons mesuré les échanges de ces hibernants à l’état de veille. Nos Marmottes vivent par couples dans de grandes cages de 1 m. de long, 50 cm. de large et 65 cm. de haut. Avant les mesures elles jeûnent 48 heures à 10° ou 15° dans des cages individuelles de dimensions réduites (50 cm X 40 em. X 30 cm.). Un séjour d’une heure dans la cage à métabolisme à la température à laquelle sera faite l'expérience précède toute mesure. Le poids de nos animaux a oscillé entre 1770 et 2620 grammes. La difficulté de manipuler ces animaux nous a empêché de mesurer leur température rectale avant et après la mesure. Nous ne pouvons par conséquent nous servir que des chiffres obtenus par la méthode en circuit fermé de BENE- DICT pour évaluer le pouvoir thermorégulateur de la Marmotte à l’état de veille. L'ensemble des résultats, déjà signalé dans une courte note [26 b], est résumé dans le tableau V.
Ces chiffres montrent que la Marmotte se comporte à l’état de veille comme un homéotherme : sa calorification augmente régulièrement quand la température du milieu baisse. La Marmotte possède une régulation chimique ; linscription des mouvements montre que l'augmentation des échanges au froid se fait en l’absence de mouvements musculaires. Dans ses grandes lignes, la thermogénèse de réchauffement de la Marmotte ne diffère pas de celle de n’importe quel homéotherme. A la neutralité thermique (29°6) cet hibernant produit 1,275 Calories par kilo et heure correspondant à 392 Calories par mètre carré de surface et 24 heures, la surface étant calculée d'aprèsla: formule’: S =. 10 P°P (1).
A — 8°2, la production de chaleur atteint la valeur 4,347 Calories par kilo et heure ou 1339 Calories en ramenant à la surface et 24 heures. Ces chiffres présentent deux particularités qui assignent une position spéciale à la Marmotte parmi les homéothermes : 1. la pente de la régulation est très forte (figure 3), car l’augmentation de la production par degré d’abaissement de la température est de 6,3 p. 100, chiffre qui dépasse de beaucoup celui trouvé chez le Pigeon qui ne pèse que 300 grammes. Chez le Lapin de poids comparable, MAYER et NicHITA [56], trouvent une augmentation des échanges de 35 p. 100 entre 18° et — 10°, tandis que nous obtenons chez la Marmotte une augmentation de 145 p. 100 pour le même
(1) Nous avons toujours déterminé la surface corporelle des animaux
étudiés à l’aide de cette formule et de cette constante K — 10 et cela quelle que soit l’espèce.
écart de température. 2) Le chiffre du « métabolisme de base» de 392 Calories est extrêmement bas et n’a été relaté à notre connaissance, chez aucun homéotherme vrai.
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FiGurE 3. — Courbe de thermogénèse de la Marmotte en fonction de la température du milieu.
Si nous examinons le tableau VI, une nouvelle particularité apparaît : en faisant deux mesures successives, on voit que le chiffre de la calorification est le même dans la seconde mesure que dans la première à la neutralité thermique, à 20° et à — 8°. Par contre, à 13° et à 1°5, le chiffre de la deuxième mesure diffère de celui de la première notablement.
A ces deux températures, l’augmentation de la production déterminée par le froid dépasse dans la seconde mesure de 28 p. 100 (13°) et de 14 p. 100 (1°5) le chiffre obtenu dans la première. À ces deux températures il y a un certain retard dans le déploiement de la régulation chimique maximale. Aux températures de 29° et de 20° où la régulation chimique est ou réduite à son minimum ou peu développée, ce retard ne se manifeste pas. Il est probable qu'à — 8° ce retard existe toujours, mais il ne peut se manifester, l’animal étant arrivé à son « métabolisme de sommet ». Nous sommes par conséquent en droit d'établir un « Quotient métabolique ». Le rapport
métabolisme à 29° métabolisme à -- 8°
TABLEAU VI
Production calorique de la Marmotte à différentes températures :
dans deux mesures successives.
Température des mesures Calories par kilo et heure dans la première mesure Quotient respiratoire de la seconde mesure Calories par kilo et heure dans la seconde
Quotient respiratoire de la première mesure
=] Co Le SI
mesure
£ o = g € 5 & paie DES ES des SE SE mesures RE FE En CE es) Cr = © n © re a ‘e en 2—10-35 6 2325 3—-10-35 5 2445 4—10-35 8 1890 30-— 9-35 < 1880 Moyenne 16— 9-35 7 2510 1229235 8 1900 20— 9-35 6 2240 148— 9-35 8 1840 190955 3 1770 Moyenne :
27— 9735 h 1935 23— 9-35 5 2385 26— 9-35 7 2620 24— 9-35 8 1830 Moyenne : - 11-10-25 2465 10-10-35 2476 | 7410-35 1825 9—10-35 1845 8—10-35 2050 Moyenne :
18-10-35 2400 16-10-35 1950 15-10-35 p 2700 17-10-35 10 1825 Moyenne :
/ Le]
de la production calorique dans la deuxième mesure
Augmentation en ©
ES
les deux valeurs étant exprimées en Calories par mètre carré
de surface et 24 heures (GrAJA [35]), nous donne le quotient métabolique. Il est de _. — 3,4 et correspond à un quotient métabolique d’homéotherme parfait.
Nos animaux ont jeûné 48 heures avant toute mesure. En dépit de ce jeûne prolongé, on voit que le Quotient Respiratoire n’est pas le même à toutes les températures : il s’abaisse très légèrement mais très régulièrement au fur et à mesure que la température à laquelle les mesures ont été faites est
elle-même plus basse
Q.R. TO 0,768 FU
Les variations quoique faibles ont leur signification comme nous le verrons en étudiant la calorification du Hamster non à jeun. .
TABLEAU VII
Moyennes servant à l’établissement du Quotient Métabolique chez la
Marmotte.
< 3 | Température Calories par kilo aa PAT be de Ne Li beute arré de surface et 24 heures LR RE SOMME 2 en Re 3002 1,281 103 3001 1,207 390 3000 TAL 3953 28°0 1,421 422 Moyenne : 2906 1,275 392 704 3,914 1258 705 4,336 1300 —8°4 k,410 1474 —100 4,514 1324 1003 4,563 1338 Moyenne : —-8°7 4,847 1339
RE
En conclusion, les caractères essentiels qui se dégagent de ces chiffres de calorification chez la Marmotte réveillée, étudiée entre 14 et 17 heures aux mois de septembre et octobre, sont les suivants :
1. Métabolisme de « base » extrêmement bas correspondant à 392 Calories par mètre carré de surface et 24 heures.
2. Pente de la thermogénèse de réchauffement très accusée (augmentation de la production de 6,3 p. 100 par degré d’abaissement de la température).
C. — HÉRISSON (Erinaceus europaeus
Les Hérissons vivent dans la même pièce du laboratoire que les Marmottes. Ils séjournent à 3 ou 4 dans des cages basses (40 cm. de hauteur) larges et profondes de 1 m. 50. Pour les faire jeûner nous les avons placés dans des cages individuelles de 40 X 50 X 30 cm. La courbe de la figure 4 montre que le Hérisson augmente ses échanges quand ia température du milieu baisse. Contrairement à la Marmotte, l'inscription des mouvements pendant les mesures montre que l’augmentation des échanges par le froid chez le Hérisson est due en grande partie aux mouvements musculaires. Dès que l’on s’écarte de 10° de la neutralité thermique, le Hérisson est agité dans la presque totalité des mesures.
Comme nous avons fait beaucoup de mesures sur des animaux soumis au jeûne et des animaux non à jeun, nous pouvons suivre l’action du jeûne sur la thermorégulation. Il ressort nettement de nos chiffres que le jeûne ne réduit en rien le pouvoir thermorégulateur. C’est ainsi que l’animal N° 1, non à jeun, produit 1616 et 1719 Calories par mètre carré et 24 heures à — 6° (tableau IX), tandis que les animaux 3, 4 et 5 produisent plus de 2.000 Calories entre — 3° et — 5° après un jeûne de 24 ou 30 heures.
TABLEAU VIITL.
Production calorique du Hérisson à différentes températures.
D Le) = © 2 & É 3 à = - À an & ch Surface Date TS 4 SE ET RE Fe Ê » © 2e de la le Ê $ 3 © 8 ce 2% mètre mesure | © + | À bb 5 -S 82 Gr S Ge. 5 Ë carré PAU. re CO) 5 à 2 Cr =) œ ET ES + E a A | Ya Fa € SAS Le) nm | mms | ms | nues ent Ra RS mes ER een 7-10-36 | 4 800 320 30 0,757 | 3,306 | 4,76 | 0,086176 2-10-36 | 6 647 310 30 0,746 -| 4,074 | 4,75 | 0,074805 14. 6-33| 1 ©+ | 616 2805 0 0,783 | 3,757 | 3,37* | 0,072397 20- 6-33] 1 ©+ | 614 290 0 0,784 | 3,298 | 3,37* | 0,07224 23— 6-33| 1 ©: | 589 280 0 0,749 | 3,771 | 3,37* | 0,070267 19— 9-36 | 5 836 2603| 24 0,735 | 2,891 | 4,74 | 0,088744 20-— 6-33! 1 © | 714 200 0 0,797 | 3,472 | 4,80 | 0,079886 21- 8-36 | 4 840 196 | 48 0,738 | 5,489 | 4,74 | 0.089026 21- 8-36 | 4 840 190% | 48 0,713 | 5,382 | 4,71 | 0,089026 12- 6-33 | 1 © | 583 220 0 0,818 | 4,891 | 4,83 | 0,06979 26— 6-33| 1 ©+ | 649 990 0 0,743 | 5,137 | 4,71 | 0,07496 24 6-33] 1 © | 611 2105 0 0,734-| "5,263: |: 73 |0,072005 28— 9-36 | 7 455 1702] 40 0,718 | 5,176 | 4,72 | 0,059158 7- 9-33| 1 © | 863 1608 0 0,798 | 5,072 | 4,80 | 0,090644 1— 9-33] 1 © | 962 1602 0 0,899 | 4,175 | 91 | 0,097452 23— 9-36 | 4 940 1502! 24 0,744 | 5,008 | 4,74 | 0,09596 29— 8-33 | 1 © | 955 1500 0 0,906 | 5,541 | 491 | 0,09698 1= 9-36 | 4 815 1300! 24 0,709 |. 6,455 | 474 | 0,08725 30— 9-36 | 4 805 gog| 30 0,704 | 6,170 | 470 | 0,06536 16 8-83 | 4 © | 773 n% 0 0,736 | 7,350 | 474 | 0,084226 26— 8-36 | 4 825 go2| 24 0,733 | 8,202 | 4 93 | 0,087962 910-383 | 1 © |! 756 109 0 0,772 | 8,524 | 477 | 0,07987 9— 9-36 | 4 840 oo1| 24 0,720 | 9,487 | 472 | 0,089026 18- 9-36 | & 945 __3o 24 0,720 | 9,701 | 4,72 | 0,09630 24-— 9-36 | 3 1100 DO Lo HT 0,773 | 9,739 | 497 | 0,10753 1-10-36 | 5 1040 __m02| 30 0,721 | 9,416 | 4 39 | 0,10265 24— 9-86 | 5 808 _54| 30 0,761 | 9,562 | 776 | 0,08675 14 9-36) 4 895 | 2 4vog| 24 0,700 | 10,380 | 450 | 0,092&7 14— 9-36 | & 895 | __y909| 24 0,719 | 10,182 | 4 59 | 0,09287 8-10-36 | 5 818 | _y908| 24 0,736 | 9,736 | 76 | 0,087464 8-10-36 | 5 818 | __yg904| 24 0,742 | 9,385 | 4 94 | 0,087464 8-10-36 | 5 818 | __j905| 24 0,744 | 9,260 | 47% | 0.087464
Calories par mètre carré de surface et 24 heures
* Méthode de Haldare : coefficient thermique par gramme d'oxygène.
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TABLEAU IX
Production calorique du Hérisson N° 1
4 d D © 2 æ 5 La! a = & 2] - © & d h À c 2 2 H GO Le © M) S + .E | x = Date Sa # 4 = a 2 © ms | S6 che E Se Surface 5 & 3 de la £ 5 SS |$SÉ 2ei| 85 5® [226 | en mètre | Se meute no lem ee | #e) 56 l'as | carré DEA ÉmAnenleees 85 TET] TAG Se Egs é Er cs aie NES a 3 := < à © © nn er mme | some CS, ———————, ernrmeenns ET ns 97-38 | 1 ©x | 728 | +120 0 0,728 | 8,804 | 4,73 0,08093 | 1900 17-6-33 | 1 © | 642 | +440 0 0,719 | 4,894 | 4,72 0,07442 | 1012 M3 F1 où | 898 | Lo 0 0,738 | 6,320 | 4,74 0,08796 | 1423 19-8-33 | 1 © | 825 | +408 0 0,797 | 6,140 | 4,80 0,08796 | 1382 17-8-33 | 1 C+ | 771 +406 0 0,735 | 6,140 | 4,74 0,08453 | 1344 28-8-33 MOMIE MINE EE 0 0,789 | 6,882 | 4,79 0,09587 | 1616 28-833 | 4 | 938 | —74| 0 | 0,806 | 7,631 | 4,81 | 0,09587 | 1719
Il ne s’agit pas d’un effet saisonnier ; c’est l’effet des mouvements existants ou inexistants pendant la mesure qui est responsable des fluctuations de la calorification. C’est pour cette même raison que l’on observe à + 12° une calorification de 1900 ou de 1012 Calories, tandis qu’à + 5° elle est de 1423, 1382 ou 1344 Calories chez le même animal.
L’irrégularité de la calorification observée par nous chez le Hérisson est en accord avec l’inconstance de sa température centrale observée par GROEBBELS [37] et HERTER [42]. Nousmême avons renoncé à mesurer la température de cet hibernant qui se met er boule dès qu’on le touche, ce qui interdit d'introduire le thermomètre dans le rectum.
Nous avons fait 6 déterminations des échanges à la neutralité thermique entre 32° et 26°3. A un poids moyen de 684 g. correspond une calorificalion de 3,546 Calories par kilo et heure ou 739,3 Calories par mètre carré et 24 heures (Q. R. 0,759). Dans 3 mesures seulement nous avons respecté les conditions classiques du métabolisme de base ; le résultat n’est pas différent : Q. R. — 0,746, production de chaleur correspondant à 3,424 Calories par kilo et heure ou 745,2 par mètre carré et 24 heures. Le chiffre du métabolisme de base correspond à une valeur que l’on trouve fréquemment chez des homéothermes parfaits de cette taille.
Aux températures basses, nous constatons que la calorification ne varie pas entre — 4° et — 13° ; les chiffres obtenus à _—— 13° correspondent par conséquent au « métabolisme de sommet » de Gray. Cette valeur se chiffre dans nos expériences à 9,789 Calories par kilo et heure ou 2225 Calories par mètre carré et 24 heures (poids moyen correspondant 849 g., Q.
Nous pouvons établir un « quotient métabolique » : sa valeur est ES — 2,987, soit 3,00. C’est un quotient d’homéother-
me. En dépit d’une calorification irrégulière et d’une température centrale très inconstante le quotient métabolique est normal. | Enfin, si nous établissons la pente de la thermogénèse de réchauffement, nous constatons que l’augmentation par degré d’abaissement de température est de 4,72 p. 100 si nous partons de + 29° pour aboutir à — 12°. Mais ce chiffre est faussé, puisque dès — 4° J’animal a atteint le maximum de sa calorification ; en établissant le nouveau rapport, nous trouvons que l'augmentation de la production entre 29° et — 4° correspond à 9,79 p. 100 par degré d’abaissement de la température. La pente de la thermogénèse de réchauffement est done accusée.
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FIGURE 4. — Thermogénèse du Hérisson en fonction de la température du milieu.
Pour résumer ces données, nous dirons que
le métabolisme de base du Hérisson est normal (745 Calories par mètre carré de surface).
D. —-- HAMSTER
1. Cricetus frumentarius. — De nombreuses déterminations ont été faites sur le Hamster à jeun ou non. Pour obtenir un Quotient Respiratoire de lipides, il faut que le jeûne avant la mesure atteigne 28 heures. Nos animaux vivent dans des cages individuelles de 40 X 30 X 30 cm. La température de la pièce du laboratoire où les animaux séjournent oscille au cours de l’année entre 11° et 24°. Les tableaux IX bis, X et X bis ainsi que la courbe de la figure 5 contiennent toutes les valeurs obtenues sur les animaux soumis ou non au jeûne avant la mesure.
Les expériences 3 à 6 relatées dans le tableau IX bis nous montrent que la température rectale en fin d’expérience — après un séjour de 3 heures environ à la neutralité thermique — est de 37°5 ; la production de chaleur qui correspond à ces expériences est de 684 Calories par mètre carré de surface et 24 heures. Si ces deux chiffres ne semblent pas présenter de particularité spéciale, il faut toutefois relever que la température rectale est soumise à des fluctuations que l’on ne rencontre pas chez les homéothermes vrais : en effet, la température maximale enregistrée chez le Hamster a été de 40°2 et la température la plus basse n’a atteint que 35°2. L’instabilité de la température rectale apparaît comme indiscutable chez ce rongeur. Si nous suivons la production de chaleur du Hamster aux températures inférieures à 27°, nous constatons que la thermogénèse de réchauffement ne s'établit qu’à partir des températures inférieures à 20°. Comme chez le Pigeon, nous observons une zone de neutralité thermique très étendue.
TABLEAU IX bis.
Production de chaleur du Hamster à jeun à différentes
températures.
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TABLEAU x.
Production de chaleur du Hamster non à jeun à différentes
températures.
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Aux températures basses, on constate qu’un séjour de 3 heures à — 5°8 déclanche une thermogénèse de réchauffement qui atteint 1821 Calories par mètre carré de surface et 24 heures. La température rectale est tombée à 35°5. Il semble par conséquent que nous approchions du « métabolisme de sommet » de Graya. Mais le Hamster se défend encore bien contre le refroidissement, car des mesures fractionnées ne révèlent encore aucun fléchissement de la thermogénèse à ces températures (Tableau X bis).
Calories par m°? | O de surface et 24 Feures o
Thermogénèse du Hamster en fonction de la température du milieu.
Si nous établissons le rapport entre la production de chaleur maximale observée et le métabolisme minimum obtenu sur les mêmes animaux, nous arrivons au « Quotient métabolique »
1821 2 Fes Re de 657 — 2,8. Ce chiffre est légèrement inférieur au quotient
métabolique « normal >. Mais nous ne croyons pas qu’on soit
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en droit de l’interpréter, la valeur de 1821 Calories par mètre carré de surface étant une valeur qui ne semble que s’approcher du métabolisme de sommet (1).
La pente de thermogénèse du Hamster est accusée : on constate une augmentation de 1164 Calories sur une étendue de 27°8 ; l'augmentation de la production de chaleur par degré d’abaissement de la température extérieure est, par conséquent, de 6,3 p. 100. Si nous prenons en considération les chiffres de la calorification du Hamster non à jeun, nous trouvons un quotient métabolique de 2,94, valeur très voisine de 3,0. Il est toutefois à remarquer que l’amélioration du rapport n’est pas due à une augmentation du métabolisme de sommet, mais à une réduction du métabolisme de base, qui n’est plus que de 623 Calories.
Nous avons réalisé sur le Hamster non à jeun des expériences de fièvre par stase de chaleur. Dans l’expérience du 3-9-36 lPanimal à une température rectale de 36°3 avant la mesure. Il est placé pendant 2 h. 30 à 36°. À ce moment on commence une mesure d'échanges qui dure 40 minutes : la production de chaleur atteint 1224 Calories par mètre carré de surface et 24 heures ; la température rectale est en fin de mesure de 42°3. Si nous calculons le Q:, dans cette expérience, en partant, comme base, de la production calorique moyenne minima (623 Calories) et de la température rectale enregistrée au début de l'expérience (36°3), nous obtenons la valeur de 2,6.
Remarque : Le calcul du Q,, est effectué de la manière suivante
d'art EL — température la plus élevée
———— + à t — température la plus basse
b — tt a — production de chaleur à t:
—— -—— &æ — production de chaleur à t; da dE du)
En opérant les mêmes calculs dans l’expérience du 9-9-36 où la fièvre a atteint 40°8 seulement, on arrive à la valeur de 2,1 pour le Q;,.
Nous retrouvons, par conséquent, sur le Hamster dans la fièvre par stase ce que PFLUGER a signalé dès 1879 [63] sur le Lapin. Le physiologiste allemand provoque l’hypothermie du Lapin en le curarisant et en le plongeant dans un bain froid.
Q) 1821 Calories par m2? de surface ct 24 heures est la moyenne des 4 dernières mesures.
Ii enregistre une consommation moyenne d'oxygène de 298,8 cm par kilo et heure pour une température moyenne de 32°. Le Lapin dont la température centrale est de 39°0 en moyenne, consomme 436,2 cm* d'oxygène par kilo et heure et quand PFLÜGER provoque de la fièvre par stase il enregistre une consommation de 523,8 cm* correspondant à une température de 41°. L'augmentation des échanges est par conséquent de 10 p. 100 par élévation de 1° (Qx voisin de 2,0).
Parmi les travaux récents sur ce problème nous citerons Du Bois [27] qui a constaté dans la fièvre infectieuse chez l’homme que l’hyperproduction de chaleur de la fièvre obéit à la loi de VAN’T Horr.
L'examen des Quotients Respiratoires du Hamster non à jeun, étudié à des températures différentes, révèle certaines particularités que nous avions déjà entrevues chez la Marmotte après un jeûne de 48 heures. Mais l’absence de jeûne chez le Hamster fait apparaître cette particularité avec beaucoup plus de netteté : il ressort des chiffres expérimentaux que le Q.R. baisse parallèlement avec l’abaissement de la température du milieu. Les chiffres obtenus pour le Q.R. en fonction de la température sont les suivants :
1,015 dans les mesures faites entre 26°9 et 21°
0,839 dans les mesures faites entre 19°9 et 14°3 . 0,800 dans les mesures faites entre —— 9°3 et —— 11°.
Le fléchissement du Q. R. peut s'expliquer de deux façons différentes
1. lPaugmentiation des combustions aux températures froides accentue le jeûne proportionnellement à l’augmentation de la calorification.
2. le Hamster utilise un autre potentiel énergétique que les glucides pour couvrir la dépense de thermogénèse de réchauffement.
Nous avons institué des expériences spéciales pour décider ce point (tableau XT).
Toutes les expériences faites dans ce but sont réalisées d’après un même plan : l’animal non à jeun est placé pendant 1 heure à la neutralité thermique dans sa cage à métabolisme. On recueille l'acide carbonique et l’eau et on introduit de l’oxygène pur dans le spiromètre pour assurer pendant une heure des conditions expérimentales comparables à celles réalisées
TABLEAU XI
Quotient Respiratoire et Production de chaleur chez le Hamster non à jeun étudié à la neutralité thermique et au cours de la thermogénèse de réchauffement.
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pendant l’expérience même. Après une heure de marche à blanc, on fait passer le courant d’air sur le second circuit de tubes absorbeurs et on mesure la consommation d’oxygène. Cette première mesure dure 1 heure. A la fin de la détermination on arrête la pompe ; on place le Hamster dans un thermostat à 1° ; on attend à nouveau une heure et on fait une mesure de une heure de durée. Après cette seconde mesure, on replace le Hamster à la neutralité thermique et on fait une troisième détermination après une nouvelle heure d’attente. Les trois mesures sont par conséquent réalisées en 6 heures environ. La mesure faite à température basse se trouve encadrée de deux déterminations faites à la neutralité thermique.
L'examen des moyennes montre que les échanges au froid sont augmentés de 124 p. 100 par rapport à la neutralité (3,35 Calories par kilo et heure et 7,51 Calories). Si l’on suit les Q. R. on voit qu’ils sont en moyenne de 0,933 à la neutralité (18 mesures) et de 0,815 (15 mesures) au froid. :
Dans ce type d'expériences l’évolution du jeûne ne vient plus compliquer les résultats, les mesures de thermogénèse de réchauffement étant encadrées de mesures faites à la neutralité thermique. La chute du Q. R. au cours du jeu de la régulation chimique s’explique autrement.
En faisant l’hypothèse que la régulation chimique vient s'ajouter au métabolisme minimum de la neutralité qui à son tour continue à s’effectuer avec le même Q. R. qu'avant la mise en train de la thermogénèse de réchauffement, on peut calculer pour chaque expérience le Q. R. relevant de l’extrachaleur. Le chiffre ainsi obtenu est représenté dans la dernière colonne de chiffres du tableau XI. En faisant la moyenne des Q. R. des extracalories, on voit que l’on obtient un Q. R. de lipides (0,718). En dépit de réserves glucidiques abondantes, le Hamster non à jeun brûle préférentiellement des lipides pour couvrir la dépense de la thermogénèse de réchauffement.
Les animaux ayant servi à ces expériences vivaient dans des cages individuelles dans une pièce du laboratoire dont la température oscillait pendant la période des mesures entre 13° et 18°. Nous avons répété ces mêmes expériences sur d’autres animaux : les uns vivaient à 28° (étuve réglée) et les autres à la glacière à 8° (tableaux XII et XIIT).
TABLEAU XII
Quotient Respiratoire et Production de chaleur chez le Hamster non à jeun étudié à la neutralité thermique et au cours de la A : F bee
thermogénèse de réchauffement (animaux adaptés à 8°).
=) | 5. o | LE ï ro] RER à a DRE ô me | Où SR EMI Quotient = 5 5 - SANS sl ES 0 eee Len Date a Ë 10 Fe mr nude = | à |respiratoire de la de la = Ë $ £ = 8 8 © x un © | So |E£g | consommation En mr = ‘E © œ O2. | © Fe À :
mesure A, ën ae & & Se SA CLS 5 supplémentaire 5 2 © se Ci | SDS LS ACER au froid CA ae Fm) “AIN née eos © & Fa RS DS RSS EE nd RER CERN ESERETEENTE ET
1-10-37 339 192 0,859 7,639 997 GE 306 rare 0,789 1-10-37 3395 2802 0,933 | 3,661 269 251
8—-10-37 475çj | 2798 0,985 3,710 3296 351 329 2692
8-10-37 475 209 0,865 8,205 799 691 332 AVE 0,775 8-10-37 475 2796 0,999 3,239 307 307
16-10-37 5657 | 27% 1,049 3,639 410 430 309 254 16-10-37 965 199 0,876 | 6,454 746 653 205 jui — 0,745 16-10-37 565 2891 0,917 3,493 400 367
Six à quinze jours après avoir placé les Hamsters à 28°. nous répétons ces mêmes expériences : le métabolisme minimum est tombé à 2,822 Calories par kilo et heure (réduction de 17 p. 100). Le Q.R. moyen à la neutralité est de 0,956, tandis que à 1° il est de 0,808. La calorification à cette température monte à 8,010 Calories par kilo et heure, correspondant à une augmentation de 124 p. 100 par rapport à la neutralité. Le Q. R. de l’extrachaleur calculé comme précédemment est de 0,733. En dépit d’une modification importante de l'intensité des combustions à 27°, l'aliment préférentiel pour couvrir l’augmentation des combustions par le froid n’a pas varié.
Sur les animaux vivant depuis le 25-9-37 à la glacière à 8°, le même procédé expérimental montre les 1-10-37, 8-10-37 et 16-10-37 que le métabolisme à la neutralité thermique est passé à 3,75 Calories avec un Q.R. de 0,964. Au froid, le Q.R. tombe à 0,867 et les échanges ne sont plus augmentés que de 98 p. 100 par rapport à 29° (7,43 Calories par kilo et heure). En calculant le Q.R. de l’extrachaleur, on obtient la valeur de 9,770, chiffre nettement supérieur à celui obtenu dans les expériences précédentes, où il était de 0,733 et de 0,718. Il y a toujours un abaissement manifeste, mais il est moins accusé.
TABLEAU XIII
Quotient Respiratoire et Production de chaleur chez le Hamster non à jeun étudié à la neutralité thermique et au cours de Ja thermogénèse de réchauffement (animaux adaptés à 28°).
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Si nous examinons les valeurs de la calorification minimale à la neutralité thermique dans toutes les expériences relatées dans les tableaux XI, XII, XIII, nous faisons les constatations suivantes : 7 expériences ont été faites sur des animaux vivant entre 13° et 18°. Dans 6 expériences sur 7, le métabolisme mesuré dans la seconde mesure à la neutralité est plus bas que dans la première mesure. Une seule fois les échanges sont augmentés de 18 p. 100 dans la seconde mesure (exp. du 2-10-37). La diminution observée dans les autres expériences est de
28 100 le i1-9-37.
A 100 le 13-9-37.
Pie, 100 le 14-9-37.
12 100 le 15-9-37. | :
22 100 le 18-9-37 (moyenne de 3 mesures).
33 p. 100 le 30-9-37.
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Nous relevons cette observation, car c’est en partant d’une réduction des échanges après hyperthermie que PLAUT [65] a affirmé l'existence d’une « seconde régulation chimique » se manifestant par une réduction des échanges aux températures supérieures à la neutralité thermique. |
La réduction des échanges que nous venons de signaler se manifeste encore dans les trois expériences faites sur les animaux adaptés à 8°. Elle est en moyenne de 13,9 p. 100. Chez les animaux adaptés à 28°, on n’observe plus de réduction du « métabolisme de base » après un séjour de 2 heures à 2°. Les échanges sont, au contraire, légèrement augmentés (7 p. 100) dans la seconde mesure par rapport à la première.
L'ensemble des observations faites sur le Hamster nous conduit aux conclusions suivantes
1. Le « métabolisme de base » du Hamster est de 672 Calories par mètre carré de surface et 24 heures.
2. La thermogénèse de réchauffement ne s’installe qu’à partir de températures inférieures à 20°.
3. La pente de thermogénèse du Hamster est accusée : elle est de 6,3 p. 100 par degré d’abaissement de la température.
4. La température rectale du Hamster.est soumise à des fluctuations très importantes (oscillations de 5°).
5. L’augmentation de la calorification dans la fièvre par stase se fait selon la loi de VAN’T HoFr (Q,, = 2,6 et 2,1).
6. Il existe chez le Hamster, largement muni de réserves glucidiques, un aliment préférentiel (lipides) pour assurer la dépense de la thermogénèse de réchauffement. ,
7. Chez le Hamster non soumis au jeûne préalable, le séjour de 2 heures à 1° provoque une réduction de la calorification mesurée à 29° (réduction de 15 p. 100 à 20 p. 100) ; la réduction s’observe si l’on fait la seconde mesure du métabolisme minimum entre la deuxième et la troisième heure qui suit le séjour au froid.
9. Le métabolisme minimum du Hamster adapté à 8° est augmenté de 38 p. 100 par rapport au métabolisme minimum du Hamster adapté à 28°. Pour observer cette augmentation des combustions, il est nécessaire de faire la détermination des échanges après 1 heure de séjour à 28°.
10. Le métabolisme mesuré à 1° n’est pas modifié par l’adaptation. Il oscille entre 1325, 1375 et 1432 Calories par mè-
tre carré de surface et 24 heures pour les trois températures d'adaptation.
La chute du Quotient Respiratoire pendant la thermogénèse de réchauffement est moins accusée chez le Hamster adapté à 8° que chez les animaux adaptés à 18° et 28°.
TABLEAU XII à.
Production calorique moyenne chez le Hamster adapté à trois températures différentes.
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2. Cricetus auratus (Hamster doré de Syrie). :— Les expé- .riences d’adaptation ont été reprises sur une autre variété de Hamsters : le Hamster de Syrie. Dans l'intention de bien metire en évidence l’adaptation, nous avons opéré un peu différemment que dans les expériences précédentes. Les animaux sont divisés en deux lots de 3 individus chacun. Un lot vit au réfrigérateur réglé à 8°, l’autre dans une étuve réglée entre 25° et 28°. Les animaux jeûünent régulièrement 7 heures avant chaque expérience à la température du laboratoire entre 9 et 16 heures. La mesure est faite entre 16 et 18 heures. Comme le montre le tableau XIV, les échanges ont été mesurés à trois températures différentes chez les Hamsters adaptés.
Il ressort de ces chiffres que le « métabolisme de base » est augmenté de 33 p. 100 chez le Hamster doré vivant à 8° par rapport au Hamster adapté à 26° (743 Calories par mètre carré de surface et 24 heures et 563 Calories). A 21° les échanges sont les mêmes dans les deux groupes et à 6°1 on n’observe
AG
qu’une augmentation légère de 10 p. 100 chez les animaux
adaptés au froid (1810 Calories et 1629 Calories).
TABLEAU XIVa*.
Echanges respiratoires du Hamster doré adapté.
Température
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* Les Hameters (cricetus auratus) ont été placés à la glacière le 14 jnin 1938.
TABLEAU XIVb*,
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Moyenne : 220-300 108 601 0,750 14,256
* Les Hamsters (cricetus auratus\ sont placés le 14 juin 1938 à 220_30°.
TABLEAU XIVc. (Moyennes)
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Il ressort de toute évidence de ces chiffres que le métabolisme de base est considérablement modifié par l’adaptation.
E. — SPERMOPHILE (Spermophilus, Citellus. Citellus).
Deux Spermophiles dont nous connaissions les échanges à l’état de sommeil, ont été étudiés à l’état de veille en 1938. Les deux animaux se sont réveillés le 20-2-38. Depuis cette date ils vivent à deux dans une cage d’une surface de 50 cm. X 40 cm. et haute d’environ 30 cm. La température de la pièce
TABLEAU XV
Calorification entre 29° et 4° du Spermophile à jeun.
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a oscillé entre 13° et 20° au moment de nos recherches (mai, août, septembre, octobre 1938). Dans nos premières mesures (mai 1938) nous avons tenté d'établir dans ses grandes lignes la thermogénèse de réchauffement du Spermophile, sans essayer d'atteindre les limites extrêmes de son pouvoir thermorégulateur. Nous nous sommes contenté de suivre la calorification et la température centrale entre 28°6 et 3°8. Les résultats obtenus sont consignés dans le tableau XV.
I résulte de ces chiffres que la température centrale du Spermophile est normale en fin de mesure à la neutralité thermique et à 3°8 (37°4 et 37°5). À 20° par contre, la température rectale du Spermophile accuse un fléchissement net : en dépit d’une augmentation des échanges de 53 p. 100 (660 Calories par mètre carré de surface à la neutralité et 1009 à 20°), la température rectale enregistrée en fin de mesure n’est que de 35°7 au lieu de 37°5.
TABLEAU XVI
Perspiration insensible du Spermophile à 29° et à 23°.
o 2 SANTE Oro RUE 2 Date T ME 3 z Ê 2 * Fe Rapport 8 8 dela |£3g|as | SE |9S° | SE mo |SS2 - T =) © à (+, _ œ Sr = 01% mesure 5 = à = A RE: & ex TE & x ere, = So [He ® = A 2 ET & se 25-8-38 3 365 3102 | 0,975 | 0,829 1,075 3,079 25-8-38 2 250 3008 0,971 0,796 0,924 5,047 23—-8-38 3 370 2905 1,383 0,801 19227 3,786 23-8-38 2 -257 2905 0,840 0,778 0,811 3,048 22-8-38 3 370 2805 | 1,190 | 0,801 0,880 4,570 22-8-38 2 265 2700 0,793 0,786 0,696 3,826 19-8-38 2 265 2500 1,057 0,723 0,698 4,989 20-8-38 3 380 2400 | 1,071 | 0,742 0,994 4,473 20-8-38 2 265 2400 0,811 0,702 0,528 5,064 18-8-38 2 275 2309000832 010,730 0,563 4,905 24-838 3 364 2400 | 1,119 | 0,809 0,749 5,028 IPÉTRES V IE 257 2100 | 0,843 | 0,743 0,483 5,797 * (les animaux ne sont pas soumis à un jeûne contrôlé préalable).
Si l’on suit l'augmentation des échanges au fur et à mesure que la température du milieu baisse, on voit que cette augmentation n’est pas régulière : entre 28°6 et 20°, l’augmentation est de 6,2 p. 100 par degré d’abaissement de la tempéra-
ture : entre 20° et 3°8 l’augmentation n’est plus que de 5,2 p.
Il résulte de ces deux remarques que la régulation chimique du Spermophile étudiée en mai est loin d’être parfaite.
Le tableau XVI nous renseigne sur la régulation physique de
cet hibernant.
Les mesures relatées dans ce tableau et réalisées à l’aide de la méthode de HALDANE ont été faites au mois d’août, quand la température moyenne à laquelle vivaient les animaux était de 19° environ. L’examen de la production calorique montre qu’elle est restée la même qu’au mois de mai : la réduction de la calorification exprimée par kilo et heure (3,976 Calories par kilo et heure en août et 4,445 Calories en mai) est due à l’augmentation du poids des animaux qui passe de 237 g. en moyenne à 313 g. Il en résulte que la production de chaleur ramenée à l’unité de surface reste constante pour les deux saisons (660 Calories en mai, 642 Calories en août).
Si nous prenons la perspiration insensible comme test de la régulation physique, nous constatons que les chiffres obtenus sur le Spermophile de 300 g. environ diffèrent notablement — du moins aux deux températures étudiées — des chiffres obtenus sur le Pigeon d’un poids comparable (tableaux XVI a, XVI b). :
TABLEAU XVI a (Moyennes du tableau précédent).
Nombre des mesures
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La quantité d’eau émise par voie extrarénale correspondant à la somme de l’eau perdue par les voies aériennes et la peau est plus faible chez le Spermophile étudié à la neutralité ther- F0
mique où à 20°. Le rapport est également plus faible, en
dépit d’une réduction notable de la consommation d’oxygène
chez le Spermophile. Enfin, si nous comparons le rôle joué par la chaleur latente dans la perte de chaleur totale, nous constatons que le Spermophile ne perd que 15 p. 100 de la chaleur totale sous forme latente à la neutralité thermique quand le Pigeon en perd plus de 20 p. 100 sous cette forme. A 23°, la même constatation se répète : chez le Pigeon, la chaleur latente constitue 18 p. 100 (moyenne entre 20 p. 100 à 25° et 16 p. 100 à 20°) de la perte totale de chaleur, tandis que chez le Spermophile nous ne trouvons que 11 p. 100 de la chaleur perdus sous forme latente.
TABLEAU XVI
La perspiration insensible du Pigeon et de quelques hibernants.
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Calories par mètre carré de surfare et 24 heures
Les chiffres du Hérisson, d’un poids double de celui du Pigeon, sont inférieurs à ceux du Pigeon, du moins à la température de 22° ; la perte de chaleur sous forme latente est de 11 p. 100 chez le Hérisson, valeur que l’on ne rencontre que vers 11° ou 12° chez le Pigeon.
Enfin, le troisième hibernant que nous avons étudié, le Hamster, de 242 g. perd 8 p. 100 de sa chaleur soûs forme latente à 21°3, tandis qu'il faut abaisser la température à 2°5 pour obtenir un chiffre aussi bas chez le Pigeon.
Il ressort de ces chiffres que le Spermophile, le Hérisson et le Hamster présentent une réduction importante de la part prise par la régulation physique dans le maintien de la constance de leur température centrale.
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Nous avons suivi sur les Spermophiles déjà étudiés en mai et juin, la régulation thermique en automne. Les mesures que nous relatons ont été faites au mois de septembre et au mois d'octobre 1938. A cette époque de l’année, les Spermophiles ont déjà une tendance nette au sommeil. Il nous a donc été possible de suivre la régulation thermique chez ces animaux dans la période qui précède immédiatement le sommeil hibernal.
Dans trois cas sur quatre, les animaux sont en torpeur le matin. L'animal N° 3 a une température de 26° le 12-9-38 au moment où on le met dans la cage, soit une heure avant la première mesure. Manifestement, ces hibernants se préparent au sommeil : en dépit de ce fait, on constate qu’à 1°9, ils luttent parfaitement contre le froid. Leurs échanges se chiffrent à cette température par 1728 Calories par mètre carré de surface et leur température rectale se maïntient à 33°4 ; l'animal N° 4 qui frissonne fortement ne présente aucune hypothermie, et maintient sa température à 36°4 ; seul l'animal N° 3 est hypothermique : 30°4. Toutefois, sa température est de 4°3 plus élevée en fin d'expérience qu'avant les mesures.
Le métabolisme à cette température ne diffère en rien de celui des animaux étudiés en mai à 3°8 ; on pourrait tout au plus noter une calorification un peu plus intense (1539 Calories en mai, 1728 en septembre). Si nous établissons le rapport : métabolisme à la neutralité : métabolisme à 1°9, nous « quotient métabolique >» d’homéotherme.
Le métabolisme de « base » est diminué de 13,6 p. 100 par rapport au mois de mai (660 Calories en mai, 570 en septembre).
Nos chiffres indiquent par conséquent que l’état de sommeil est précédé en septembre chez le Spermophile d’un état de torpeur se manifestant par une hypothermie accusée et une réduction du métabolisme de base de 14 p. 100. Le quotient métabolique — dans nos mesures -— est un quotient normal.
Un mois plus tard, au mois d’octobre, les phénomènes sont encore plus nets : la température de la pièce où séjournent les animaux est de 15° en moyenne. Le 10-10-37, les deux animaux sont en torpeur à 14 heures. La température rectale est chez l’un de 19° et chez l’autre de 21°5. Après 4 heures de séjour
obtenons le quotient suivant : — 3,0 par conséquent, un
à 28°, leurs températures ont atteint respectivement 36°5 et 36°3. Les animaux sont réchauffés. Nous ignorons l’intensité des échanges pendant le processus de réchauffement ayant attendu 1 heure avant de commencer les mesures : la production de 482 Calories par mètre carré de surface et 24 heures exprime le « métabolisme de base» de l’animal réchauffé et non pas la calorification du réchauffement. Ce chiffre représente une réduction de 27 p. 100 du métabolisme de base en octobre par rapport au chiffre de mai. L’examen des Q. R. montre qu’ils varient énormément au cours des mesures : chez l’animal N° 8, il passe de 0,905 à 0,785. La consommation d’oxygène reste constante (579,8 et 568,6 cm? d’oxygène consommés par kilo et heure). L’acide carbonique, par contre, est réduit de 15 p. 100 dans la seconde mesure : 524,8 et 446,1 cm3 par kilo et heure. Nous ne croyons par conséquent pas être en droit d'attribuer au Q. R. une signification métabolique. Chez l’animal N° 2, les oscillations de l’élimination de l’acide carbonique sont encore plus accusées, car son élimination passe de 687,5 à 471,7 cm par kilo et heure, tandis que la consommation d'oxygène reste constante à 3 p. 100 près. Ici encore, nous croyons ne pas devoir attribuer aux fluctuations du Q.R. (1,010 dans la première mesure, 0,678 dans la seconde) de signification métabolique. Enfin, dernier point à noter : la constance de la consommation d’oxygène dans les différentes mesures s’observe dans toutes les expériences où l’animal est resté absolument immobile. |
S’il est donc très vraisemblable que ces Q.R. sont dépourvus de toute signification métabolique, il est toutefois impossible de l’affirmer avec certitude ; un fait essentiel vient compliquer nos observations : nous nous trouvons en présence d’animaux en torpeur et même en véritable sommeil hibernal. Mais ce sommeil n’est pas prolongé : les nombreuses manipulations les réveillent fréquemment.
Les animaux peuvent se nourrir le soir et tomber en sommeil la nuit. Le matin, nous les réveillons quand ils peuvent encore utiliser des glucides ingérés la veille au soir.
Ceci expliquerait très naturellement les Q.R. mixtes des expériences du 17.10.38, où l’on constate au fur et à mesure que le jeûne évolue un abaissement du Q.R. qui atteint chez l'animal N° 3 qui reste immobile 0,73 et 0,75 chez le Spermo-
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phile qui est agité au cours des mesures. Ces Q.R. ne diffèrent, en effet, pas des Q.R. enregistrés chez les mêmes sujets réveillés que nous avons étudiés en l’absence de jeûne contrôlé au mois d'août (tableau XVI).
La dépense d'énergie du réchauffement est la même chez . les deux sujets : 720 Calories par mètre carré de surface et 24 heures. Après le processus de réchauffement, la calorification tombe à 450 et 360 Calories chez le Spermophile qui reste immobile, tandis qu’elle se maintient entre 470 et 560 Calories chez l’animal N° 2 qui est agité pendant toute la durée des expériences.
L'ensemble des résultats obtenus sur le Spermophile peut se résumer de la façon suivante :
Spermophile en été
a) Le Spermophile présente au mois de mai, époque de sa calorification la mieux développée, une instabilité de sa température centrale très accusée ; celle-ci peut tomber à 34°8 chez l’animal à jeun qui séjourne depuis 8 heures à 21°.
b) La régulation physique du Spermophile, évaluée d’après la perspiration insensible, est nettement moins importante dans l’ensemble des mécanismes thermorégulateurs que chez le Pigeon de même poids.
Spermophile en automne
a) L’état de sommeil hibernal du Spermophile est précédé d’un état de torpeur avec fléchissement de la température centrale ; dans un milieu de 14° à 15°, la température rectale du Spermophile est de 20° environ.
b) Le réchauffement du Spermophile en état de torpeur se: fait avec une production de chaleur de l’ordre de 720 Calories par mètre carré de surface et 24 heures.
c) Le métabolisme de base du Spermophile est réduit d’environ 30 p. 100 en automne par rapport au mois de mai (600 Calories en mai, 480 et 420 en octobre).
d) Les fluctuations du Q. R. que l’on peut observer chez les Spermophiles qui se réchauffent semblent avoir une double origine : 1) les Q. R. de 0,91 et 1,01 sont dûs exclusivement à des irrégularités dans l’élimination de l’acide carbonique ; ils n’ont donc très vraisemblablement pas de signification méta-
Ca ne +
bolique. 2) les Q. R. moyens de 0,8 peuvent avoir une origine métabolique, les animaux n’ayant pas été soumis à un jeûne prolongé et contrôlé.
F. — Lorr (Myoxus Glis).
Nous avons fait un très grand nombre de déterminations d’échanges sur le Loir à l’état de veille. L’ensemble des résultats obtenus, est consigné sur le tableau XVIII et la figure 6.
aie ca lorique
Thermogénèse du Loir en fonction de la température du milieu.
Les animaux vivent en société par 4 ou 6 individus dans des cages des mêmes dimensions que celles décrites dans le cas des Spermophiles. La température de la pièce où ils séjournaient a oscillé pendant l’année entre 11° et 19°, pouvant exceptionnellement atteindre 22 ou 23° en juillet. Le jeûne con-
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TABLEAU XVIII
Echanges respiratoires du Loir à l’état de veille à différentes températures.
7 = 3.8 | 5 | Mois de #2 | & | l’année Calories SS |K entre sa ï ; : Un par Tempéà < a | lesquelles Poids en | Température ee Calories par mètre rature 24 0 les grammes | de la mesure HOire kilo et heure | Carré de | rectale È Ë & | mesures surface et] moyenne ê E Ê ont été 24 heures 0% | © faites 2 A , FA x 4e août (140) (3300) (0,699) (2,709) (416) (3405) 4 7 199 2906 0,731 3,789 527 3804 décembre (262) (2800) (0,766) (4,960) (629) (908) juillet (140) (2700) (0,706) (3,591) (543) (3702) 6 8 200 2591 0,740 4,133 582 3802 septembre (262) (2308) (0,766) (x,657) (659) (395) mars (90) (21492) (0,705; (5,315) (756) (3609) 10 |15 196 1907 0,733 6,920 957 3704 décembre (281) (1802) (0,767) (9,482) (1143) (3800) juillet (145) (1607) (0,699) (7,047) (1095) (3602) 5 8 194 12°8 0,744 8 628 1183 3607 octobre (242) (1001) (0,786) (10,039) (1309) (3706) mai (111) (803) (0,717) (7,982) (1243) (3700) 6 7 192 3°6 0,737 11,182 1504 37°9 octobre (273) (109) (0,794) (13,891) (1697) (3900) juin (139) (—0°6) (0,727) (10,450) (1430) 3 :| 169 — 1°4 0,745 11,772 1545 —— juillet (230) (—1°8) (0,753) (13,198) (1720) mai (155) (—501) (0,713) (11,586) (1559) (3606) 4 5 187 — 609 0,733 13,360 1783 37°7 septembre (225) (—801) (0,749) (14,345) (2115) (3806) avril (155) (—1108) (0,733) (14,586) (1976) (3707) 4 6 | 195 —1308 0,741 15,479 2175 35°5 août (215) (—1409) (0,765) (16,970) (2353) (3403) (août (187) (—2004) (0,744) (14,950) (2221) 2 2 212 —20°4 0,750 15,668 2235 = — laoût (237) (—20°4) (0,755) (16,380) (2249) * entre parenthèses les limites extrêmes observées. ** jeûne de 7 heures avant les mesures.
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trôlé, suffisant pour obtenir un Q. R. de lipides, a été de 7 heures à 20°. Sauf dans le cas, où les animaux ont vécu à la glacière à 8° ou à l’étuve à 28°, cette durée de jeûne a toujours été suffisante. Dans ces deux cas particuliers, il a fallu parfois pousser le jeûne plus loin, comme il a été noté sur les tableaux de chiffres s’y rapportant.
Pour obtenir les résultats consignés dans le tableau XVIII nous avons étudié les échanges sur des animaux réveillés adultes pesant 100 à 200 grammes. Les mesures ont été effectuées
à partir du mois d'avril jusqu’en décembre. Dans un grand nombre de mesures nous avons suivi la tempér ature rectale des animaux : nous avons observé une fois chez un Loir vivant à 20° une température de 34°5. Dans les mesures faites à la neutralité thermique, la température en fin de mesure a oscillé entre 39°8 et 38°1. Jusqu’aux températures de —8°, la température rectale, mesurée en fin d'expérience, n’est pas tombée à des valeurs inférieures à 36°. Ce n’est que dans les mesures faites entre — 13° et — 15° que la température rectale est descendue à 35°3, 35°1, 34°4. L'animal est par conséquent arrivé à son « sommet » de production calorique. L’examen de la figure n° 6 nous révèle le même fait, car entre — 11° et -— 20°, la production n’augmente plus : la courbe régulièrement ascensionnelle depuis la neutralité thermique jusqu’à —10° se maintient au même niveau entre — 10° et — 20°. La moyenne des huit mesures faites entre — 11°8 et —20°4 donne une production calorique de 2190 Calories par mètre carré de surface et 24 heures. La production minimale obtenue entre 29° et 23°7 (13 mesures) se chiffre par 561 Calories. Le Quotient métabolique de Giaja est par conséquent de 3,9. Nous sommes en présence d’une valeur typique d’homéotherme parfait. La pente de la thermogénèse de réchauffement est très accusée : pour un écart de 39° (29° et — 10°) la production augmente de 1629 Calories, ce qui correspond à une augmentation de 7,4 p. 100 par degré d’abaissement de la température. BENEDICT [9], dans ses recherches sur le Rat, constate une augmentation de 5,1 p. 100 pour un écart de 18° (entre 28° et 10°).
Il résulte de cet exposé que la régulation chimique est très bien développée chez le Loir : il réagit au refroidissement de courte durée (3 à 4 heures) comme un homéotherme. Une seconde question se posait, à savoir comment le Loir réagit au
TABLEAU XIX
Thermogénèse du Loir adapté à 3 températures différentes.
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séjour prolongé à basse température. Pour répondre à cette question, nous avons réparti 9 Loirs en trois groupes égaux : l’un est placé le 1.7.37 au réfrigérateur réglé à 8°, le second séjourne à 18° à partir du 10.7.37., et le troïsième est placé le 23.7.37 à l’étuve réglée à 28°.
Les mesures d'échanges ont été faites entre le 20.7.37. et le 16.9.37. Comme le montre le tableau XIX, où sont-consignés les chiffres expérimentaux, la thermogénèse du Loir adapté a été suivie à quatre températures différentes.
Les Loirs jeûnent 7 heures à 20° avant chaque mesure. Les chiffres obtenus sur les animaux séjournant à 18° ne diffèrent que très peu des chiffres obtenus sur les Loirs « adaptés » à 28°. Mais les valeurs recueillies sur cet hibernant vivant en été à 8°, sont augmentées aux quatre températures étudiées : les augmentations sont les suivantes :
ATTa”neütralite thermique ‘de... ur + 33 p. 100 A 00 2 CAR Re TO MU ee EE + 18 p. 100 ADS detre ND ORNE L 97 p. 100 AL ORAN EN EE be he ER CR ee + 40 p. 100
Comme les échanges augmentent à peu près autant à la neutralité thermique et à 1°, le rapport entre la thermogénèse à 1° et la thermogénèse à 28° ne varie pas :
1532 2124 TRES 2,5 et
En résumé, les conclusions générales auxquelles nous aboutissons après cette étude sur le Loir sont les suivantes :
1° Le Quotient métabolique du Loir est un Quotient d’homéotherme (3,9).
2° La pente de la thermogénèse de réchauffement du Loir est très accusée ; elle correspond à une augmentation de 7,4 p. 100 des échanges par degré d’abaissement de température.
4° Le séjour prolongé du Loir, en été, à 8°, provoque une adaptation très nette de sa calorification à cette température qui se traduit par une augmentation des échanges de 30 p. 100 environ.
G. — LÉROT (Myoxus arbor).
Nous avons étendu les expériences d’adaptation à une autre espèce de Myoxus, le Myoxus arbor, de poids nettement inférieur à celui du Loir. Nous avons opéré de la même manière
axy anjea due} e sooeld 979 quo XNEUIUE Se] erppnbere 93e
GL°TT LT GT 66‘TT 00°7E ANA CL A
GOT 9% GT
zUI9 u®
ed X 0 —$ 99e Jing
Ze6‘Le 62L‘0 988 88 Y&L'0 8LL'TG G£L‘0 &SL ‘08 L&L ‘0 GY6‘6T 88L‘0 GGS'67 YYL°0 T60‘8T SYL‘0 8Y6'LT GIL‘0 2688 TaL'0 96297 0220 90877 08L‘0 89S'cT 0L‘0 03S'8T 97£‘0 £618 88L‘0 #80'L G&L‘0 6078 Y0L‘0 GY1‘6 &GL‘0 ina 9 24107 Oty sed -eardsoi S9TIO[E") quorjon®)
0of
9NSaU EI op 94n7 -e4 due],
SAUUIEIS ua SPIO4
oÛ0G o08&
sozdepe quos xnewIue say orponber e anye19 due,
Spiod er ‘oinsour enbeyo JueAR 060% VE Soinou £ Juounol xneWIIUE ser ‘XNEUWIIUE xN9p ANS SOJEI IUOS S2INSOUI S9 sa)no I, , L qi y y noi l 7 I p L %
(seinsour £) : auu9AON
QE ————————_
‘uo£our jenpratpur sprod a] | onbrpur sprod + “oanseur onbeyo queue ,0 ve Seanoy / Juounol xnewiue so [XNBUIIUE XNOP INS Sa)IEF JUOS SaANSAU SJ S9/n0L , (sainsou £) AAA 80‘0I v9L‘62 8EL‘0 &oT 0‘g 08 : euu940N ) 6708 80‘0T 988‘98 88L‘0 Go 038 08 LE-6—88 » 9988 80‘0r FSO‘TE L&L‘0 &ol 0‘Z£ 08 LE—-6-83 LE—8-6 888 8007 GGe'TE 00£‘0 Zol 0‘38 08 LE—-6-87 (saansour £) SY6I 6£‘0T £FT‘ge ISL‘0 Yo8 g‘eg 08 : auu940N » TO6T 68‘0T e9crz 16L‘0 Log c'eg 08 LE-6-HT » 987 6€'O0T 9S8‘ez 65L‘0 £o8 c'eg 08 L&-6-%8 LE—8—6 8808 6E‘0T LT6 ‘9% 0940 To8 ‘ge 08 LE—-6-%8 (saansour 5) 868T go‘or STI LeL'‘0 6067 6‘T£ 08 : ouu940N » GYET L8'6 TZ 81 grL‘0 Go6E 0‘TE 08 L8-6—08 à CGT £8‘6 00€‘67 GTL‘0 Lo6T 0‘T£ 08 L&—-6-08 » £LGT 0S'OT Y9g‘9T 8CL‘0 Zol& 0‘YE 08 LE-8-LT LE—8-6 66%T L6°6 T8L‘6T 6940 0067 Ge 08 LE—8—-0Z (Sainsaur £) 806 8T‘OT 698'TI 6£L‘0 60L8 ges 08 : euu940 » 188 OL‘OT FSU LE 68L'0 To8& 0°CE 08 Le6 0 0 GL6 99°6 0L0‘ET GEL ‘0 LoLG 0‘08 08 LE—8-08 LE—8-6 L98 8T‘Or VITE 62&L‘0 0088 cige 08 LE-8-97 ; x Sono Fg saidepe aanJe1odue) La DATE An D) u9 21n2y LE] 94107 91NnS9u A sauure18 qjuos xneuwrtue 21NS9U ef 2p So9erd 979 quo L J CAO OJI aed -exidsoi 2p 91n d [9E XNEUIUE sa Shop rEMeUr sertope jueron() -e19due | SPRL R dont a I aed sorojen re FOIE) è ‘ L a4njesodwuo], epjenber ve a3eq Le
‘(o7nns) XX NVAIAVL
que dans le cas précédent : les animaux jeûnent régulièrement 7 heures à 20° avant chaque détermination. Vu le poids très faible des Lérots, nous avons été obligés de faire nos déterminations sur deux animaux simultanément. Chaque animal est dans une petite cage individuelle de treillis métallique ; les deux cages de contention sont placées dans la cage commune à métabolisme. Par conséquent, tout chiffre expérimental correspond à une moyenne obtenue sur deux individus. Les animaux ont été placés le 9-8-37 aux températures respectives d'adaptation (8° et 20°). Les mesures ont été effectuées entre le 20-8-37 et le 20-9-37. L'ensemble des résultats est consigné au tableau XX.
Si nous comparons les moyennes de ces chiffres, nous YOyONS :
à 30° une augmentation de 30 p. 100 des échanges des animaux adaptés à 8°.
à 20° une augmentation de 4 p. 100.
à 10° une augmentation de 21 p. 100 des échanges des animaux adaptés à 8°.
à 1° une augmentation de 18 p. 100 des échanges des animaux adaptés à 8°.
Sur le Loir déjà nous avions observé que l’écart entre la production calorique des animaux adaptés au froid et ceux adaptés à 28° était le moins accusé à 20° ; dans le cas du Lérot il y a presque identité des deux productions. A toutes les autres températures, il y a une différence de 20 à 30 p. 100.
La conclusion qui s'impose de ces chiffres est que le séjour prolongé du Lérot à 8° provoque une augmentation de sa ca-
lorification à toutes les températures différentes de 20°.
H. = MuscARDIN (Muscardinus avellanarius).
Nous avons étendu nos recherches sur la calorification des hibernants réveillés à une espèce de très petite taille, le Muscardin, dont le poids est de l’ordre de celui de la Souris blanche et de certaines espèces de Chauves-Souris, soit de 20 g. environ. Ces petits hibernants vivaient par groupes de 4 ou 6 dans des cages d’une surface de 40 X 50 cm. et hautes de 30 cm. La température de la pièce où ils vivaient a oscillé entre 13° et 18° au moment des mesures. Un jeûne de 7 heures à 20° a précédé toutes les déterminations. Vu le faible poids du Muscardin, nous avons fait nos déterminations sur des lots de 3 à 6 indi-
TABLEAU XXI
Echanges respiratoires du Muscardin à différentes températures. 4 !
Date de la mesure
Nombre des animaux en expérience moyen en grammes Température de ia mesure Quotient respiratoire Calories par kilo et heure S — 10 X P?A et 24 heures
carré de surfac
Poids individuel Surface cr cm?
Calories par mètre
\ 310-384 6 22,0 go5 | 0,736 | 24,360 | 7,852 | 1638 | 3-10-34 6 22,0 | 4105 | 0,704 | 20,680 | 7,852 | 1405 410-394 4 20,8 go8 | 0,725 | 23,100 | 7,563 | 1525 11-10-34 4 20,3 705 | 0,728 | 32,320 | 7,442 | 92146 11-10-24 * 4 20,3 800 | 0,714 | 24,270 | 7,449 | 1589 21— 9-34 6 20,0 8o9 | 0,700 | 20,720 | 7,368 | 41350 21— 9-34 6 20,0 go5 | 0,741 | 21,010 | 7,368 | 1369 21— 9-34* 6 20,0 900 | 0,701 | 12,770 | 7,368 832
(*) Les mesures affectées d’un astérisque sont des mesures à la ‘fin desquelles on a trouvé un ou plusieurs muscardins engourdis.
Les mesures reliées entre elles par une accolade sont des mesures consécutives.
TABLEAU XXI (suite).
Ga © à © een | des à Br | ee [384 De | ebles ec Ep ouneE", #R PAS Date £SSls0ong S © se LS eV = 83 Be |T >< s A DU Oo Ur= de la mesure B= 5 | & FA = QUE "s © Re + Ass SF PC Or e TS PS cle AT EN 2 = El lE&s cs © a) =] C à Ÿ Q=" (eh ES un rn) & s 20— 9-34 3 20,0 209 | 0,730 27,910 7,368 1818 | 20— 9-34 3 20,0 2092 40; 7/E9N 126650 7,368 1736 20— 9-34 3 20,0 209 | 0,743 | 28,390 | 7,368 | 1850 20— 9-34 3 20,0 200 M0 T2 21,750 7,368 1417 20— 9-34* 3 20,0 2291100738 18,040 7,368 1175 24— 9-34 6 21,2 002 107723 31,630 7,660 2101 | 24— 9-34 6 21,2 07e 0707 34,420 7,660 2286 2:— 9347 6 21,2 A Te ET 27,340 7,660 1816 (10 4 20,8 OO TE 7 35,780 7,563 2362 Ü 1-10-34* 4 20,8 |+ 009 | 0,735 | 28,330 | 7,563 | 1870 26— 9-34 & 20,8 |— 501 | 0,724 | 38,640 | 7,563 | 2550 26— 9-34 4 20,8 = 14006) 0;703 38,600 7,563 2548 | 27— 9-34 6 20,8 — 400 | 0,709. | 37,970 7,563 2506 | 27 934% 6 20,8 — 296 | 0,706 31,490 7,563 2078 (28-79-34 6 22,0 — 500 | 0,725 35,450 : | 7,851 2364 {| 28— 9-34* (Se 22,0 | — 497 | ‘0,720 35,600 7,851 2394 6- 5-35 5 16,0 |— 905 | 0,739 | 44,420 | 6,350 | 2668 \ 6— 5-35 5 16,0 |-—41000 | 0,727 | 46,470 | 6,350 | 2810 } 6- 5-35 5 16,0 |-—1007 | 0,737 | 47,960 | 6,350 | 2900 ) 6— 5-35 5 16,0 ns | 0,719 47,320 6,350 2862 6= 9535 5 16,0 —1209 | 0,726 48,733 6,350 2947 | 6— 5-35 5 16,0 —1204 | 0,713 48,711 6,350 2946 \ (*) Les mesures affectées d'un astérisque sont des mesures à la fin desquelles on a trouvé-un ou plusieurs muscardins engourdis. Les mesures reliées entre elles par une accolade sont des mesures consécutives.
vidus. Chaque animal est placé dans une cage individuelle de treillis métallique. Les mesures — abstraction faite des mesures du 6-5-25 -—- ont toutes été faites au mois de septembre et octobre 1934.
Comme il ressort du tableau XXI et de la courbe (figure 7). les échanges du Muscardin augmentent régulièrement quand la température du milieu baisse. Il est toutefois à remarquer que la thermogénèse de réchauffement ne se fait jamais en l’absence de mouvements : seule la neutralité thermique per-
met des mesures d'échanges chez le Muscardin au repos complet. A toutes les autres températures on observe des mouvements qui deviennent de plus en plus fréquents à mesure que la température à laquelle on évalue les échanges est plus basse. À la neutralité thermique, le métabolisme de base correspond à 832 Calories par mètre carré et 24 heures. Ce chiffre est
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Thermogénèse du Muscardin en fonction de la température du milieu.
très voisin de celui de 870 indiqué comme valeur standard pour la Souris blanche de même poids (CHEVILLARD [20]). Le métabolisme le plus intense que nous ayons observé correspond à 2856 Calories par mètre carré de surface et 24 heures : c’est la valeur que nous avons obtenue le 6-5-35 sur le Muscardin exposé à une température de — 12°. Ces deux valeurs extrémes permettent de calculer un quotient métabolique qui se
chiffre à 3,4, valeur qui correspond à un quotient d’homéotherme. La pente de la thermogénèse donne une valeur de 6,3 p. 100 d'augmentation des échanges par degré d’abaissement de la température. Cette valeur correspond également à une valeur normale de thermogénèse pour un homéotherme de 20 g.
Mais en dépit de ces caractères d’homéotherme parfait la saison à laquelle nous avons effectué la majorité de nos mesures révèle une réduction nette du pouvoir thermorégulateur du Muscardin en automne. Dans toute une série de détermina-
TABLEAU XXII
Production Calorique du Muscardin (valeurs servant à l’établissement du Quotient métabolique).
| T érat Calories par kilo Gélories par mêtre CRÉES er carré de surface Date de la mesure PTS SÉ heure Aie au 6—9-34 27 02, 13,482 860 3—9-34 2702 11,795 742 5—9—34 2798 12,490 814 5—-9-34 2800 14,020 913 one: 2706 12,947 832 (4 mesures) 9—-10-34 326 31,39 2076 419— 9-34 309 30,79 2054 20— 9-34 299 2 1818 24— 9-34 —0 02 31,63 2101 24— 9-34 —0 01 34,42 2286 1—-10-34 1 —0 05 35,78 2362 26— 9-34 —5°1 38,64 2550 26— 9-34 — 490 38,60 2548 27— 9-34 —4 00 37,97 2506 28— 9-34 —5 00 30,19 2364 NEUDRANT. —0°95 34,22 2267 (10 mesures) 6—-5-35 — 905 kk,12 2668 6—5—35 —10 00 46,47 2810 6—5-35 —1007 47,96 2900 6—5-35 —1201 47,32 2862 6—-5-35 —1209 48,73 2947 6—-5-35 —1204 48,71 2946 Moyenne : __1103 47,22 2856 (6 mesures)
tions — marquées d’un astérique sur le tableau XXI on se serve que la seconde ou troisième mesure faite à une terHpéra” ture donnée, accuse un fléchissement de la thermogénèse. Dès le 14 septembre on voit qu'après 2 heures 30 de séjour à 3°2, la calorification est réduite de 18 p. 100 ; le 8 octobre, la réduction des échanges dans la seconde mesure est de 47,6 p. 100 à la température de 15°. Au moment où on arrête les mesures, on observe que dans tous ces cas un ou plusieurs Muscardins sont engourdis par le froid. Plus les animaux sont petits, plus l’engourdissement est fréquent. On est, par conséquent, en présence d'animaux forcés par le froid. Nous retrouvons chez le Muscardin la même réduction du pouvoir thermorégulateur que chez le Spermophile à la même époque de l’année, c’està-dire dans les semaines qui précèdent le sommeil hibernal. I1 est intéressant de remarquer que le fléchissement de la régulation chimique en automne se manifeste chez le Muscardin plus nettement entre + 15° et 0° qu'aux températures plus froides.
En résumé, nous pouvons conclure que le Muscardin, hibernant de très petite taille, présente
1. Un métabolisme de base très voisin de celui de la Souris blanche de même taille (832 Calories par mètre carré de surface corporelle et 24 heures).
Un quotient métabolique d’homéotherme
3. Une pente de thermogénèse de réchauffement accusée, mais en rapport avec sa taille.
4. Une diminution nette de sa régulation chimique dans les semaines qui précèdent le sommeil hibernal.
J. — CHAUVE-Souris (Plecotus auritus).
Tous les hibernants que nous avons étudiés du point de vue de leur calorification à l’état de veille, se comportent en homéothermes, à quelques détails près. Le fait capital, à savoir l'augmentation de la production de chaleur quand la température du milieu baisse, se retrouve chez tous. Leur température centrale ne présente pas la fixité de la température centrale d’un homéotherme parfait, mais cette particularité ainsi que les autres que nous avons relevées au cours de cet exposé n'ôtent rien à la conclusion générale formulée.
Mais si nous suivons les échanges des Chauves-Souris, tout change : même en été (mai, juin, juillet) moment où ces ani-
maux mettent bas et allaitent, on constate chez elles les caractères fondamentaux du poikilotherme :
1. la température centrale de l’animal au repos suit de très près les fluctuations de la température du milieu.
2. les échanges augmentent et diminuent parallèlement aux variations thermiques du milieu.
3. le coefficient de VAN’T Horr s'applique à l’augmentation de la calorification en fonction de la température.
Au début de nos recherches sur cet hibernant, nous n’avons pas réussi à conserver nos animaux en vie en été plus de 3 jours ; ils mouraient rapidement d’inanition. Nous avions essayé de les gaver avec des petits fragments de foie cru, mais nous n’étions parvenus que très exceptionnellement à les leur faire avaler. Nous ne tenions pas assez compte du degré d’activité de la Chauve-Souris au moment du gavage. Pour réussir le gavage, il faut nourrir les animaux capturés dès le soir du premier jour de capture. Ils sont assez agités dans ces conditions et prennent sans difficulté les aliments (foie cru, vers de farine) qu’on leur présente avec une pincette. Ils boivent aussi Peau s’écoulant d’une pipette. Mais dès que les animaux ont jeûné plus de 24 heures, ils tombent en torpeur et rejettent tous les aliments introduits dans la cavité buccale. EISENTRAUT [29] a indiqué que les Chauves-Souris se nourrissent spontanément si on les met en présence de vers de farine dans des cages grillagées. Nous avons adopté ce procédé très simple : les animaux sont placés vers 17 heures dans des cages grillagées de 14 cm. de long, de 9 cm. de large et hautes de 12 cm. On introduit dans ces mêmes cages quelques vers de farine et des tampons d’ouate ceilulose imprégnés d’eau. En ayant soin de réchauffer un peu les animaux dans la main avant de les placer dans ces cages, on observe que rapidement ils se mettent à la recherche des vers et s’en nourrissent. On peut conserver ainsi les Chauves-Souris en vie pendant tout le temps nécessaire aux expériences. Ce n’est que dans 10 p. 100 des cas, au plus, qu’elles ne se sont pas adaptées à ces conditions de vie et sont mortes d’inanition après s’être nourries trop irrégulièrement au début de la capture. Quand on fait vivre les Chauves-Souris à des températures basses (10° et 5° par exemple) on constate qu’elles s’alimentent moins régulièrement ; si certains animaux se sont parfaitement adaptés au séjour continu à ces températures, il a fallu prendre la précaution chez d’autres
de les sortir de la glacière pendant une ou deux heures et de les placer pendant ce temps à 20° environ pour leur permettre de s’alimenter.
TABLEAU XXIII
Echanges respiratoires minima de la Chauve-Souris (Plecotus auritus) à différentes températures en été.
Date de la mesure
Température du milieu
Température rectale mesurée à la fin de l’expérience
Poids
en
gram-
mes
Jeûne en heures
Quotient respiratoire
Oxygène cons om mé | par kilo et
heure en cm?
Moyenres :
un do RUE © À dE Anal £&s ORNE 2 | 27ou 3 | 1805 8 | 907 6 | 705
Température rectale mesurée à la fin de l’expérience
' mA 3e d 2 © £ 2 a Es o © 4 NEO © 2 “RSS [= e0.
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Quotient respiratoire
Calories par kilo et heure
Surface en mètre carré 10 x P28
tre carré de surface et 24 heures
Calories par mè-
Il ressort du tableau XXIII que la température centrale de la Chauve-Souris varie en fonction de la température du milieu. Dans deux expériences faites à 27°, la température rectale est de 28°. À 18°5, la tempéralure rectale tombe à 19°7, et à 8°6 nous ne trouvons plus qu'une température rectale de 10°0.
La « poïkilothermie » de la Chauve-Souris a été constatée par HALL [40;, il y a 100 ans. MERZBACHER [57] a de nouveau attiré l’attention sur ce fait qui avait été oublié. Mais à son tour, le travail de MERZBACHER est tombé dans l’oubli, et ce n’est que depuis les travaux récents de EISENTRAUT [29] et BURBANK et YOUNG [13] que ceite notion est enfin redevenue courante.
Le second point qui ressort nettement du tableau XXIITI est le parallélisme parfait entre l’intensité de la calorification de la Chauve-Souris et la valeur de la température du milieu. En calculant le Q;, d’après la formule :
Quo =
d Re X 10 + a a1 où
t, est la température la plus élevée
t, la température la plus basse
a; la valeur expérimentale trouvée à t:.
a» la valeur expérimentale trouvée à t.
on obtient les valeurs de 2,3 entre 19°7 et 28°0 (températures rectales en fin de mesure) et 4,3 entre 11°2 et 19°7 (températures rectales en fin de mesure). La production calorique reste par contre la même entre 8°8 et 11°2.
A 27°, température de neutralité thermique, la Chauve-Souris est fortement hypothermique, sa température rectale n'étant que de 28°. À cette température rectale basse, corres- , pond une production de chaleur faible, de 162 Calories par mètre carré et 24 heures ; cette valeur n’est même pas le quart de celle donnée par CHEVILLARD [20] pour la Souris blanche de même poids (870 Calories). Mais comparé à un poïkilotherme de même poids, et à la même température, la production de la Chauve-Souris est élevée : nous verrons plus loin que la Grenouille de poids comparable produit environ 41 Calories à
la même température. Le chiffre de la Chauve-Souris, se place par conséquent entre celui du poikilotherme et de l’homéotherme de même poids.
Nous avons rassemblé dans le tableau XXII les chiffres obtenus de mai à juillet sur des Chauves-Souris (Plecotus auritus) absolument immobiles. Les mesures ne sont effectuées qu'environ 10 heures après que les animaux ont été placés sous la cloche à échanges. Ce n’est que dans ces conditions que l’on obtient des valeurs de calorification aussi cohérentes. Si l’on ne laisse pas écouler un temps suffisamment long entre le moment où on manipule les Chauves-Souris et le moment où on fait la mesure, ou si, au cours de la détermination, la Chauve-Souris fait quelques mouvements — c’est ce que l’on observe surtout le soir après 5 heures -— on obtient des chiffres beaucoup plus élevés et beaucoup moins constants tels que ceux consignés au tableau XXIV.
TABLEAU XXIV
Echanges respiratoires de la Chauve-Souris (Oreillard) en été.
Ë Ë ÉcB| + =] = + eo Ë = Ë 2 & [Surface en] . 2 |[S£° | &4 lacs Date re OR - o Ë mètre RE AE DC Re ets = sa 0 D £ è m À re he ER © 8 © © de la EI SE |S+0 2 carré ee a 2 oi = ES © à 9 = SOLS ED EE + mesure ; Be E.8 ele 0 NS MO SORT S EAU A Re SES = Due sd Ë CS o = S P2:3 o PE = À DES 5 È DEA . 25-6—-38 10 2 30° 25,6 | 0,0086862| 0,747 |11029 4,836 341 26—-6-38 10 PAIN 302 21,2 | 0,007660 0,803 |11478 6,989 464 6—-5-38 48 234 PAR 22,6 | 0,0079936| 0,788 |11303 6,124 416 7-5-38 72 1905 220 22,3 |"0,007928 0,698 |11080 5,076 343 6—-5-38 | 48 18° 230 20,8 | 0,0075633| 0,763 |11043 4,902 324 25-6-38 40 4129 28,0 | 0,009221 0,767 | 11422 6,683 487 6-5-38 |’ 10 805 1007 23,4 | 0,008181 0,787 125,5 | 0,590 40,5 26-6-38 10 800 1105 20,4 | 0,007466 0,825 114,711" 0,539 35,4
On voit sur ce tableau des consommations d'oxygène attei-
gnant 1 1. 5 d’oxygène par kilo et heure avec une température rectale de 30°. C’est la valeur la plus élevée que nous ayons enregistrée sur l’Oreillard au cours de nos expériences en été. Nous atteignons 50 p. 100 de la production calorique de la
Ps
Souris blanche de CHEVILLARD [20] et le même chiffre que celui obtenu sur la Marmotte au métabolisme de base (400 Calories par mètre carré et 24 heures).
Entre cette valeur maximale et les chiffres consignés au tableau XXIII, on trouve sur le tableau XXIV des valeurs intermédiaires de 35, 41, 324 Calories par mètre carré et 24 heures. Dans le tableau XXV, sont relatées des expériences faites sur d’autres espèces de Chauves-Souris (Vesperugo Noctula, Pipistrella), au printemps et en automne.
TABLEAU XXV
Echanges respiratoires de la Chauve-Souris au printemps et en
automne.
Us | Fee DE do © un un " * 1 Ke + À De 3 ‘È © |Surface en oO 28 9 ES É 3 5 à = © ne Ë IE 0 AT P= Date Fos 3 £ nu Den Se lns | A S TR = 5 à carre ARE = r= EX 1) Re SES D Mmes = 10 x LS | le. | + © © [ea & e = p?/3 © 8 2 © |EvO ‘E © Es D = S > & 2 CR “2 x & CAE © [e] SS) ee mms | mms | ms | ns | cmt | ccennee) 7/ 8- 4-33 2190 Vesp.noct. 20,1 |0,0073927 0,771 |411016 4,975 312 10/12- 4-33 300 » » 19,8 |0,006778 0,779 &83,6 | 2,275 148 3/ 4— 4-33 20° Vesp.roct. 22,7 |0,008017 0,710 314 1,429 ’ 10/11— 9-36 1905 |Pipistrella 3,9 |0,0024777 0,801 192,6 10,905 11/12— 9-36 1905 » 3,9 |0,0024777 0,793 28264 1,328 25/26—-10—-36 14700 | Pipistrella 7,4 |0,0037964 | 0,711 |11053 4,949 291 26/27—-10-36 1790 =) 7,k |0,0037964 0,725 433 2,035 27-10-36 50 Pipistrella ; 7,4 |0,0037964 0,712 |31320 15,604 728 28/29—-10-36 5e » 7,4 |0,003796& 0,730 381 1791 29/30—-10-36 HORS » 7,4 |0,0037964 0,726 238 2,529 118 30-10-36 5° » 7,4 |0,0037964 | 0,730 51,6 | 0,243 | 30/31—-10-36 5° » 7,4 |0,0037964 0,731 490,4 | 2,305 108 31-10-36 5° » 7,4
* Les animaux ont jeûné plus que 24 heures avant chaque mesure.
Les mesures ont été faites en avril et en octobre. Il est difficile de savoir si ces chiffres correspondent à la calorification de l’état de veille en été ou à celle de l’état de sommeil hibernal. La difficullé réside dans le fait que la Chauve-Souris se comporte en poïkilotherme pendant toute l’année ; il devient
dès lors à peu près impossible de séparer, à l’aide de la calorification, l’état de sommeil hibernal de l’état de veille.
Un autre procédé, pour reconnaître l’état d’hibernation de la Chauve-Souris c’est d'évaluer la durée du jeûne que les animaux supportent : en été, la Chauve-Souris meurt d’inanition après 3 ou 4 jours de jeûne ; en hiver, elle peut jeûner un temps beaucoup plus long. Considérées sous cet angle particulier, les mesures relatées au tableau XXV concernent des Chauves-Souris en état d’hibernation, car toutes les mesures relatées ont été eflectuées sur des animaux ayant jeûné 5 ou 6 jours au moins. Mais, les animaux qui nous ont servi dans ces expériences sont des Chauves-Souris qui ont été capturées après un vol nocturne ; or, le vol vespéral est exceptionnel en hiver chez la Chauve-Souris.
Quel que soit l’état de ces animaux, le fait capital qui ressort des chiffres consignés au tableau XXV, est la variabilité extréme de leur calorification qui atteint dans une expérience le métabolisme de base de la Souris blanche (728 Calories par mètre carré et 24 heures) et dans deux autres le chiffre obtenu sur des hibernants en profond sommeil : soit 11 Calories par mètre carré et 24 heures. Entre ces deux valeurs extrêmes, on obtient tous les chiffres intermédiaires tels que 50, 70, 95, 120,- 230, 310. Comme nous le verrons plus bas, nous avons retrouvé des valeurs aussi variables sur des Chauves-Souris en plein hiver, qui ont hiberné au laboratoire.
Les conclusions essentielles qui se dégagent des expériences faites sur les Chauves-Souris sont les suivantes :
1. La Chauve-Souris se comporte, même en été, comme un véritable poïkilotherme : £a température centrale et ses échanges varient parallèlement aux variations thermiques du milieu.
2. La production de chaleur de la Chauve-Souris, au repos musculaire complet, est à la température de 27° quatre fois aussi forte que celle de la Grenouille de même poids, et
réduite au quart de celle de la Souris blanche au métabolisme de base.
3. L'augmentation de la calorification de la Chauve-Souris, au repos, obéit entre 19° et 28° à la règle de VAN’T HorrF
La production calorique minima de la Chauve-Souris en
été, est de 20 Calories par mètre carré de surface et 24 heures.
5. La production calorique minima de la Chauve-Souris, en octobre, est de 11 Calories par mètre carré de surface et 24 heures.
6. Les variations de la production calorique de la Chauve- Souris —— à température constante — sont considérables : le rapport entre la production la plus forte enregistrée et la plus faible a été de 70 : 1.
7. Pour obtenir, sur la Chauve-Souris, une production calorique comparable à celle d’un homéotherme de même poids, il faut que la Chauve-Souris présente une forte activité musculaire. Il en résulte que «l’homéothermie » de la Chauve- Souris est liée à son activité musculaire.
Discussion des résultats.
L'emploi du Q
2. L'emploi uniforme de la formule S = 10 X P23 pour la détermination de la surface corporelle.
1. Emploi du coefficient de VAN’T HorF. — Il ressort des travaux de V. HENRI [41] et de EpHrussI [30], pour ne citer que deux noms parmi le très grand nombre d’auteurs ayant travaillé ce sujet, que la valeur de 2 à 3 du coefficient de VAN’T HorF ne se retrouve que dans des milieux chimiques homogènes. En biologie, on ne se trouve à peu près jamais dans des conditions aussi simples. Aussi BELHERADEK [8], dans sa revue de 1930, nie la possibilité d'application de ce coefficient aux processus biologiques. II cite de nombreux exemples recueillis dans un grand nombre de mémoires, desquels il résulte que le Q;, varie systématiquement en biologie : il est anormalement élevé aux températures basses, et tombe à des valeurs trop basses aux températures élevées. Pour BELHERADEK, la viscosité et la diffusion jouent un rôle déterminant fondamental en biologie. Il propose par conséquent une nouvelle formu-
le, empirique, pour exprimer le rapport entre la température et les procéssus biologiques :
y —= a/x° où x — température en C°.
y — l'inverse de la vitesse.
a et b des constantes.
Si nous avons conservé le Q,,, la raison en est que nous n'avons, dans aucun cas, essayé d'expliquer par ce mode d’expression la nature intime du mécanisme mis en jeu. Nous avons voulu opposer régulation thermique à l’absence de mécanisme thermorégulateur. Dans un cas, les variations thermiques du milieu déclenchent par mécanisme réflexe un ensemble de réactions tendant à conserver la constante thermique de l'individu, l’homéothermie ; dans l’autre (Chauve-Souris, fièvre par stase) ce mécanisme réflexe fait défaut et le comportement de l’animal devient identique à celui du poïkilotherme. L’accélération de la vitesse des processus énergétiques devient directement dépendante de la température. Or, quelle que soit la valeur numérique précise du Q:,, et partant, le mécanisme intime de l’accélération des processus énergétiques en question, la liaison étroite entre la température du milieu et la calorification (la poïkilothermie) est si bien exprimée par le Q:, que, dans un travail récent sur les poïkilothermes, BENEDICT [9 a] continue à adopter ce mode d’expression simple. Nous avons pensé, qu’à notre tour, nous pouvions continuer à utiliser le coëfficient de VAN’T Horr.
2. Emploi de la formule : S — 10 X P2/3.— La deuxième objection dont sont passibles nos résultats est celle de l’emploi uniforme de la formule : S — 10 X P?/3 pour calculer la surface corporelle. Maïs cet emploi se justifie pour deux raisons :
1. BENEDICT [9 b] a démontré récemment que l’emploi de la valeur de 10 pour K dans la classique formule de MEEH ne faussait pas de façon appréciable la valeur calculée pour la surface par rapport à la surface géométrique du corps évaluée par les procédés de mesure habituels.
2. Quelle est la signification de la surface mesurée sur du papier millimétrique ? Est-ce la surface ainsi déterminée qui intervient comme facteur déterminant dans l'intensité de la calorification des homéothermes, ou plutôt la surface « active » de BOHNENKAMP [12]), ou surface rayonnante ? Il n’est
nullement dans notre intention de verser quelque argument dans le débat sur la validité de la loi des surfaces. Nous pensons que'la plus grande partie de la chaleur produite étant perdue par rayonnement, la surface rayonnante doit être un des facteurs déterminants essentiels de la production. Logiquement, on doit par conséquent essayer de ramener la production à cette unité de référence. Mais nous ne possédons pas au laboratoire de dispositif permettant de mesurer la surface rayonnante. Il nous a paru parfaitement justifié, dans ces conditions, de prendre comme unité de référence le poids affecté de l’exposant 2/3 ct en corrigeant la valeur ainsi obtenue par le facteur K — 10. Les différences de production de chaleur que nous interprétons dépassent de beaucoup l’erreur que nous commettons par ce choix de K. Quand-nous interprétons des différences plus fines, il s’agit presque toujours des mêmes animaux pris dans des conditions différentes ; le poids étant soumis à de trop grandes variations, il ne nous a pas été possible de l’utiliser seul comme unité de référence.
LA THERMOGÉNÈSE DES HIBERNANTS RÉVEILLÉS
1. La température rectale des hibernants. — Nous avons vu au cours de cet exposé que les hibernants réveillés se comportent — d’une façon générale — comme des homéothermes quand la température du milieu baisse, ils ne se refroidissent pas ; ils augmentent au contraire leur thermogénèse. Seule la Chauve-Souris, qui restera en dehors de ces considérations, fait exception.
Par définition, « homéothermie » implique la constance de la température centrale, en dépit des fluctuations de la température du milieu. Or, sous ce rapport, les hibernants réveillés, appartiennent aux homéothermes : BENEDICT [9 c] donne comme température moyenne de la Marmotte, le chiffre de 36° et si nous recherchons les températures moyennes des animaux que nous avons étudiés, nous trouvons les valeurs suivantes :
36°8 pour le Hamster 36°5 pour le Spermophile.
37°7 pour le Loir.
Mais la constance de la température centrale est plus apparente que réelle : si nos moyennes sont aussi élevées et aussi
régulières, il n’en est pas moins vrai que fréquemment on trouve des valeurs beaucoup moins régulières et plus basses : c’est ainsi que nous avons observé chez le Hamster après un séjour de 3 heures à 28°, des températures pouvant atteindre 38° ou tomber à 35°9. Après 3 heures de séjour à 0°, la température rectale présente un écart maximal de 5°7 (38°2 et 32°5). Le Pigeon, de même poids, présente un écart maximal de 1° dans des conditions comparables.
Chez le Spermophile, nous trouvons des hypothermies de 34°8 et 35°4 après 2 ou 3 heures de séjour à 20°.
Le Loir aussi peut présenter des hypothermies, comme par exemple la température de 34°5 enregistrée chez un animal vivant à 20°.
Ces observations sur l'instabilité de la température centrale des hibernants en été sont en accord avec de très nombreuses constatations anciennes et récentes. C’est ainsi que MANGIrt [531 et Forez [31] enregistrent des hypothermies très accusées chez le Loir en été. BARKOW [6] note des températures de l’ordre de 28° chez le Hérisson et HALL fait des observations analogues [40]. Plus récemment, Mimacr et WEINLAND [59] mesurent une fois 18° dans la bouche du Hérisson. GROEBBELS [37] et HERTER [42] notent des températures oscillant entre 31°0 et 35°5. HoRvATH [44] observe en 1879 des températures de 32° à 39° chez le Spermophile. Quant aux hypothermies de la Marmotte, signalées dès le milieu du siècle passé par VA- LENTIN [78] dans deux mémoires, elles ont fait l’objet d’une étude approfondie par BENEDICT [9 c] ; cet auteur insiste sur le fait que l’on ne doit pas considérer une température de 35° comme anormale chez cet hibernant. Les hypothermies atteignant 30° ne sont pas rares et s’observent au début de l’été quand il ne peut être question de sommeil. SIMPSON [76], en 1911, remarque qu'il s’agit d’une véritable instabilité thermique, car la température rectale de la Marmotte qui a tendance à tomber quand la température du milieu est inférieure à la neutralité thermique, a tendance à s’élever au-delà des valeurs normales quand la température du milieu s’élève un peu. La stase thermique est déclanchée avec une facilité très grande.
La labilité thermique est un caractère commun à tous les hibernants qui nous oblige à les ranger aux côtés des homéothermes les plus imparfaits.
Cette constatation faite, il nous faut rechercher si, dans nos
expériences, nous pouvons trouver une explication de l’insta-
bilité thermique.
2. Le métabolisme de base. — Si la constance de la température centrale est la conséquence de l’équilibre parfait entre la production et la déperdition de chaleur, nous devons réussir à déceler la cause de l'instabilité thermique des hibernants dans une analyse précise des deux mécanismes thermorégula-
teurs mis en jeu :
Régulation chimique (production -de chaleur). Régulation physique (déperdition de chaleur).
Si l’on veut comparer entre elles les productions caloriques
_ de différentes espèces, on a intérêt à choisir le « métabolisme de base >» comme terme de comparaison. C’est, par conséquent, à cette première donnée que nous nous adresserons pour commencer. Les chiffres suivants ont été obtenus dans les conditions normalement requises pour cette détermination. Les animaux ont jeûné (Q. R. de lipides), ils sont au repos musculaire (vérifié par l’absence de mouvements pendant les mesures) et à la neutralité thermique (température de 27° à 30°).
Il ressort des chiffres ci-contre que la Chauve-Souris ne peut
pas être groupée avec les autres hibernants, comme nous avons
d'ailleurs déjà eu l’occasion de le dire au cours de l’analyse
de nos protocoles expérimentaux.
Tableau comparatif du métabolisme de base de plusieurs espèces
_dhibernants.
Espèces
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Un deuxième chiffre sort fortement du cadre général des valeurs obtenues : la Marmotte, avec un métabolisme de base
de 392 Calories par mètre carré et 24 heures, présente un métabolisme extrêmement bas. Ce chiffre est le même que celui récemment signalé par BENEDICT chez les Marmottes qu’il a étudiées. Il ne s’agit par conséquent pas de conditions spéciales à nos mesures, mais bien d’un caractère spécifique des Marmottes.
Le chiffre que nous avons obtenu sur le Loir est également très bas, mais toutes les autres valeurs, atteignant 832 Calories par mètre carré de surface et 24 heures, sont des valeurs très fréquentes chez des homéothermes parfaits de poids comparable.
Ces chiffres ne nous permettent pas de comprendre lhypothermie fréquente chez fous les hibernants réveillés ; ils ne nous permettent pas non plus d’en tirer la moindre indication pour expliquer leur comportement spécial en hiver, où, à l’état de sommeil, ils deviennent poïkilothermes.
Si nous comparons nos valeurs avec celles des autres auteurs qui ont récemment publié des chiffres de métabolisme de base chez les hibernants, nous obtenons un accord parfait avec les chiffres de BENEDICT [9 c] sur la Marmotte et avec ceux de GELINEO [33 d] sur le Spermophile : GELINEO donne comme chiffre pour le métabolisme de base du Spermophile vivant en été à 18°-23° la valeur de 702 Calories par mètre carré et 24 heures. Dans des conditions comparables nous obtenons 660 Calories.
L'accord est beaucoup moins bon entre nos valeurs et celle de GROEBBELS [37] pour le Hérisson. L’auteur allemand observe chez cet animal après un jeûne de 0 à 8 jours une consommation de 530 cm d'oxygène par kilo et heure. Le poids de son animal est de 818,5 g. ; nous calculons d’après S = 10 X P2/3 une surface de 0,087464 m°. La production de chaleur par m° de surface devient ainsi égale à 559 Calories par 24 heures (2,49 par kilo et heure). Ce chiffre est nettement plus bas que le chiffre que nous rapportons. GROEBBELS a fait ses déterminations en novembre. Nos propres mesures datent de juin, septembre et octobre. Le chiffre le plus bas que nous ayons recueilli chez cette espèce a été de 2,89 Calories par kilo et heure, correspondant à 650 Calories par mètre carré de surface et 24 heures. Nous croyons devoir attribuer le chiffre extrêmement bas de GROEBBELS à l’époque de l’année à laquelle il a fait ses mesures, car nous avons pu observer chez Ice Sper-
mophile un fléchissement net de la calorification en autonine (voir plus bas). Nous différons de plus dans notre procédé expérimental de celui de GROEBBELS par le fait que nous n’avons jamais fait jeûner nos Hérissons plus de 48 heures.
3. Le métabolisme de sommet. — Si nous examinons le « imétabolisme de sommet » (GrAJA [35 a]) correspondant à l’intensité calorifique maxima développée par les hibernants -— en été — dans la résistance au froid, nous ne voyons encore aucune particularité : les hibernants peuvent développer une régulation chimique extrêmement intense et atteindre « un métabolisme de sommet » qui ne se distingue en rien de celui d’un homéotherme parfait.
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(1) Chiffres obtenus en septembre et octobre. (2) Animaux non à jeun.
(3) Tous les chiffres de métabolisme sont exprimés en Calories par m2? de surface et 24 heures.
4. Le quotient métabolique. — On sait que Graya [35] a désigné le rapport : - Métabolisme de sommet par unité de surface Métabolisme de base par unité de surface
chez l’animal non à jeun du nom de « Quotient métabolique ». Il recherche ce quotient chez diverses espèces homéothermes et voit qu’il est de 3 à 4 environ. Chez certaines espèces homéothermes, qui; au moment de la naissance, règlent mal (Epwarps [28], PEMBREY [62 a], GraJA [35 b], GINGLINGER ct KAYSsER [36]), Graga voit que ce quotient tombe à des valeurs inférieures à 3,0.
Comme l'instabilité thermique des hibernants est l’expression d’une réduction de leur pouvoir thermorégulateur, nous pouvions espérer trouver chez ces espèces une modification du
Quotient métabolique. Il n’en est rien comme il ressort des chiffres que nous venons de relater : métabolisme de base et métabolisme de sommet ne présentant pas de particularité spéciale — exception faite pour la Chauve-Souris —, le rapport numérique entre ces deux valeurs est normal.
5. La pente de la thermogénèse de réchauffement. — Si nous ne réussissons pas à dégager un caractère distinctif commun à tous les hibernants, ni en ce qui concerne leur thermogénèse minima, ni en ce qui concerne leur thermogénèse de réchauffement maxima, il nous reste un dernier moyen pour juger de l'efficacité de leurs mécanismes thermorégulateurs par l’évaluation de la pente de leur thermogénèse de réchauffement : nous connaissons leur métabolisme de base et leur métabolisme de sommet ainsi que les températures auxquelles ces deux valeurs sont obtenues : nous pouvons donc évaluer l’augmentation de la production calorique par degré d’abaissement de la température du milieu.
L'examen des chiffres résumant la calorification des hibernants, révèle chez toutes les espèces que nous avons étudiées une pente très accusée de la thermogénèse de réchauffement. Or, à température centrale constante, l’inclinaison de la courbe de thermogénèse est dictée par la déperdition calorique. Il en résulte qu’à une pente très accusée de la thermogénèse de réchauffement correspond une forte déperdition de chaleur.
Augmentation de la production calorique par degré d’abaissement de la température chez les hibernants.
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La déperdition calorique dépend à son tour de l'étendue et de Ja qualité de la surface déperditrice. Si nous examinons le cas de la Marmotte, nous constatons qu’elle a une pente de thermogénèse aussi accusée que le Lérot ; mais le poids de la Marmotte dépasse 2 kilos, tandis que le Lérot ne pèse que 40 grammes environ. Par conséquent, la surface déperditrice de la Marmotte doit avoir un mauvais pouvoir protecteur, car si surface
Joids le cas du Lérot le chiffre de 27,8, tandis que chez la Marmotte le même rapport n’est que de 7,7. Chez les hibernants de grande taille, qui ont une surface déperditrice relativement peu étendue, il est certain que la forte déperdition calorique est conditionnée par une mauvaise protection. Chez les hibernants de petite taille (Muscardin et Lérot) qui ont une très grande surface déperditrice par rapport à leur poids, il est plus vraisemblable que ce soit la grande étendue de la surface déperditrice qui conditionne la forte pente de la thermogénése de réchauffement. Chez les homéothermes de même taille (Souris blanche par exemple) on trouve également une pente de thermogénèse très accusée : CHEVILLARD [20] indique le chiffre de 4 p. 100 comme augmentation de la calorification par degré d’abaissement de la température chez cette espèce. Cette valeur est nettement inférieure à celle que nous rapportons chez le Muscardin, mais CHEVILLARD n’abaïsse pas la température autant que nous ; et si nous comparons la calorification
x 100 nous obtenons, dans
nous établissons le rapport
du Muscardin à 27°6 avec celle à 3°6 — températures qui correspondent à peu près à la marge dans laquelle CHEVILLARD a travaillé — nous n’obtenons plus que 4,6 p. 100 au lieu de
6,3 p. 100 pour l’augmentation des échanges par degré d’abaissement de la température. Nous nous approchons par conséquent de la valeur d’un homéotherme. Dans cet exemple la différence entre l’homéotherme et l’hibernant s’efface. Mais de l’avis de tous Les auteurs la Souris blanche est elle-même à la limite de l’homéothermie ; elle rejoint, dans une certaine mesure, les hibernants : elle se refroidit très facilement et Aszopi [4] a décrit un état de torpeur chez la Souris blanche refroidie qui s’approche de l’état de torpeur des hibernants en hiver.
Remarque. —- On pourrait objecter à nos mesures sur les Muscardins que la pente de la thermogénèse est faussée par
le fait que nous avons toujours opéré sur un lot de plusieurs animaux simultanément. Quoique séparés par des cages individuelles, la surface rayonnante pouvait être modifiée par la présence de plusieurs individus dans la cage à métabolisme. Il n’en est rien, car les expériences instituées dans le but précis de vérifier le bien-fondé de cette objection sont restées absolument négatives : en opérant sur un individu isolé ou sur plusieurs Muscardins simultanément comme dans les mesures relatées plus haut, la pente de la thermogénèse de réchauffement ne varie pas comme il résulte des chiffres suivants :
Comparaison de la thermogénèse du Muscardin en opérant sur un lot de plusieurs animaux ou sur un individu unique.
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Toutes les déterminations faites sur un animal isolé donnent à la neutralité thermique et à 16° des valeurs supérieures
aux mesures faites sur un lot de 4 à 6 individus : mais la pente de la thermogénèse ne varie pas et correspond dans les deux groupes d'expériences à une augmentation de 6 p. 100 de la calorification par degré d’abaissement de température.
LA RÉGULATION PHYSIQUE DE LA TEMPÉRATURE CHEZ LES HIBERNANTS EN ÉTÉ
Il résulte de ce qui précède que le caractère commun des hibernants à l’état de veille est une instabilité de leur température centrale avec une pente de thermogénèse de réchauffement très accusée.
Les hibernants sont, par conséquent, des homéothermes imparfaits car l'instabilité thermique et une marge de thermogénèse réduite — conséquence directe de la forte pente de thermogénèse — sont deux caractères que l’on ne trouve chez les homéothermes vrais que dans des conditions très spéciales qui correspondent toutes à une perte partielle du pouvoir thermorégulateur. Ces conditions sont bien connues : on réalise cet état chez le Lapin par la tonte (MAYER et NiIcHiITA [56]); on peut encore obtenir un état comparable, mais passager, par la section de la moëlle dorsale, si au cours de l'intervention on ne se met pas — par des précautions spéciales — à l’abri de la vasodilatation qu’entraîne ce traumatisme chirurgical (FREUND [32], KAYSER [46]). Certains homéothermes qui naissent nus, comme le petit Lapin par exemple, réalisent cet état pendant plusieurs jours qui suivent la naissance (GINGLINGER et KAYSER [36]). Dans ces'états variés on observe la présence d’une régulation chimique indiscutable, caractérisée par l’augmentation de la calorification au froid ; mais les aniniaux ont tendance à se refroidir, car à elle seule la régulation chimique est insuffisante pour assurer la constance de la ten:pérature centrale. L’homéothermie n'est véritable et complète que si l'animal dispose des deux mécanismes thermorégulateurs : régulation chimique et régulation physique. Or, dans tous les exemples que nous venons d’énumérer, il y a, à des degrés variés, diminution des facteurs limitatifs de la déperdition
Perte des poils par tonte chez le Lapin,
vasodilatation consécutive à la section médullaire, grande surface déperditrice, mal couverte chez le Lapin de quel-
ques jours. ; :
grande surface proportionnellement au poids chez la Souris
blanche.
Dans tous ces exemples il y a insuffisance de la régulation physique. Nous sommes amenés à attribuer les particularités de la thermogénèse de réchauffement des hibernants en été à la même cause. Dès 1926, GROEBBELS [37] formule l’hypo-
thèse que l'instabilité thermique et le retard dans le déclanchement de la thermogénèse de réchauffement sont la conséquence d’un effet protecteur insuffisant des téguments du Hérisson, conditionné par l’absence de poils sur la face ventrale.
Dans nos expériences, nous avons tenté d'aborder ce problème directement par létude de la perspiration insensible prise comme test de la régulation physique.
Grâce au travaux de MAYER et de ses collaborateurs [56] nous connaissons la perspiration insensible du Lapin à différentes températures. Le même auteur a également suivi la perspiration insensible du Lapin après tonte. À l’aide de ces chiffres, nous pouvons calculer la part que prend la chaleur latente de vaporisation dans la dépense totale de chaleur. Enfin, comme le Lapin a environ le même poids que la Marmotte, nous possédons un excellent terme de comparaison entre un hibernant et un homéotherme.
Nos propres chiffres obtenus sur le Pigeon de 300 g. nous permettent de comparer le Spermophile et le Hamster à un homéotherme parfait, de même poids. Enfin, les valeurs relatées récemment par CHEVILLARD [20] nous donnent un aperçu du rôle de la chaleur latente dans les mécanismes thermorégulateurs d’un petit homéotherme à grande surface déperditrice.
Les chiffres que nous relatons se rapportent aux températures pour lesquelles nous connaissons également les valeurs correspondantes des hibernants
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On voit qu’à la neutralité thermique, le Lapin, le Pigeon et la Souris blanche perdent 23 à 28 p. 100 de leur chaleur totale sous forme latente. Vers 18°, les différences entre les différenles espèces apparaissent : plus les animaux sont petits, plus
grande est leur surface de rayonnement, et plus ils réduisent la perte de chaleur sous forme latente. La quantité d’eau perdue par la peau diminue comme conséquence de la chute de la température de la peau par vasoconstriction superficielle. Ce phénomène, à peine ébauché à 18° chez la Souris blanche et le Pigeon comparés au Lapin, apparaît fortement exagéré chez le Lapin tondu : à 30°, on observe que chez le Lapin tondu la perte de chaleur sous forme latente est de 17 p. 100, chiffre que l’on ne rencontre chez le Lapin normal qu’à 18°. Si on baisse la Llempérature à 18°, le Lapin tondu ne perd plus que 8 p. 100 de la chaleur totale sous forme latente ; pour obtenir une valeur aussi faible chez un homéotherme parfait comme le Pigeon de 300 g., il faut abaisser la température à 2°5, et chez la Souris blanche de 20 g., CHEVILLARD obtient cette valeur à 5°. Il en résulte que la perte de la fourrure entraîne une exagération considérable des réactions vasomotrices qui à leur tour provoquent une diminution notable de la perspiration insensible, tandis que la perte totale de chaleur est augmentée.
Nous trouvons chez les hibernants en été la même manifestation. Nos chiffres démontrent ces faits de façon très apparente chez le Spermophile, le Hamster et le Hérisson et les chiffres que nous empruntons à BENEDICT [9 c] confirment le même fait chez la Marmotte.
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La diminution de la chaleur latente est telle chez les hibernants que nous trouvons chez la Marmotte normale, étudiée à 17°, le chiffre du Lapin tondu ; les hibernants de 200 à 300 g. perdent à 22° sous forme latente autant de chaleur que le Pigeon à 12° environ.
Il en résulte que la forte pente de la thermogénèse de ré-
chauffement et l'instabilité de la température centrale trouvent leur explication dans l'insuffisance de la protection des hibernants. L'analyse des mécanismes thermorégulateurs des hibernants nous conduit à la même conclusion que celle que nous avions formulée [36] antérieurement au sujet de certains homéothermes en voie de croissance : l’insuffisance de la régulation physique est la cause des particularités de la thermogénèse de réchauffement. La régulation chimique seule est insuffisante pour assurer l’homéothermie parfaite.
SIGNIFICATION DES VARIATIONS DU QUOTIENT RESPIRATOIRE PENDANT LA THERMOGÉNÈSE DE RÉCHAUFFEMENT.
Hibernants réveillés
Si l’on expose un hibernant réveillé, en été, ou n'importe quel homéotherme vrai à une température basse, de manière à déclencher la thermogénèse de réchauffement, on ne constate aucune particularité de son Quotient Respiratoire, à condition toutefois, que l’animal en expérience soit à jeun. Ce fait est bien connu et nos chiffres relatés au cours de cet exposé sont une nouvelle confirmation de cette ancienne observation. (Dans le tableau de chiffre rapporté ci-contre, nous avons choisi comme température éloignée de la neutralité thermique celle où l’on est en présence d’un doublement de la calorification).
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Mais si nous comparons chez le Hamster, non à jeun, la production de chaleur et le Quotient Respiratoire à la neutra-
lité thermique avec les valeurs correspondantes à 6° — température à laquelle la thermogénèse a doublé — nous observons un fléchissement du Quotient Respiratoire
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Le fléchissement du Q. R. du Hamster non à jeun que l’on expose pendant deux heures à 5° n’est pas spécial au Hamster ou aux hibernants. Nous avons retrouvé le même phénomène avec plus ou.moins de netteté chez des homéothermes parfaits comme le Cobaye [46 d], le Pigeon [46 e], et le Rat [46 e]. Il s’agit d’un phénomène très général lié à l’homéothermie. En effet, SARZANA [73], opérant sur le Pigeon, observe le même phénomène et le voit disparaître chez l’animal traité à l’ergotamine chez lequel ce poison réduit la thermogénèse de réchauffement [73 a].
En poursuivant nos recherches sur le fléchissement du Q. R. de l’homéotherme non à jeun, exposé à basse température, nous avons pu démontrer que la chute du Q. R. n’était pas due à une amplification du jeûne par le séjour à basse température. Pour faire cette démonstration, nous avons encadré la mesure à température basse par deux mesures à la neutralité thermique ; il en résulte que le fléchissement du Q. R. est rigoureusement limité à 14 mesure à basse température. En inversant
l’ordre de succession des expériences, —— on détermine les échanges d’abord à 1°, puis à 29° et finalement de nouveau à 1° — on observe une ascension du Q. R. au cours de la seconde mesure. ; 1re Mesure | 2e Mesure 3e Mesure 1re Mesure | 2° Mesure 3e Mesure quotient quotient quotient quotient quotient quotient respiratoire | respiratoire | respiratoire respiratoire | respiratoire | respiratoire à 29° ane à 29° an le à 29° à 1° 0,928 0,821 0,939 0,810 0,940 0,794 a) b]
(Moyenne du tableau XI : a) 10 expériences ; b) 2 expériences).
Il ressort de toute évidence de ces chiffres que le fléchissement du Q. R. au cours de la thermogénèse de réchauffement
est indépendant de l’évolution du jeûne.
Vol. CO; éliminé A ar :
29: 27277 = peut être modifié pour Le Q. R., ou rapport TES ne P
de multiples raisons ; en première approximation, on peut diviser les facteurs qui interviennent en facteurs métaboliques et facteurs non métaboliques (RICHARDSON [70]). Ces derniers modifient la valeur numérique du rapport en intervenant exclusivement sur le numérateur, le dénominateur restant inchangé. I1 s’agit par conséquent de changements dans l’élimination de l’acide carbonique. De tels effets sont rendus possibles par le fait que l’organisme possède des réserves importantes d’acide carbonique (« réserve alcaline »). Or, la réserve de CO, peut être ou augmentée ou diminuée sans aucun processus métabolique concomitant.
L’abaissement du Q. R. que nous enregistrons dans nos expériences ne peut — s’il est d’origine non métabolique — s’expliquer que par une rétention d’acide carbonique conditionnée par une hypoventilation pulmonaire. Mais une telle hypothèse n’a aucune vraisemblance chez un animal qui double sa calorification et qui, par conséquent, est amené à doubler sa ventilation pulmonaire. Nous sommes donc conduits à admettre que la cause de la chute du Q. R. est d’origine métabolique.
Les processus métaboliques pouvant être envisagés sont multiples : substitution partielle de l’aliment brûlé par un autre à Q. R. inférieur, synthèse de glycogène à partir de l’acide lactique, oxydation de corps cétoniques etc. Pour guider notre choix parmi les très nombreux processus métaboliques possibles, rappelons-nous les conditions essentielles dans lesquelles nous enregistrons un abaissement du Q. R. : influence d’un facteur extérieur, la température du milieu, chez un animal largement pourvu de -réserves glucidiques et à température centrale sensiblement constante (1).
L’abondance des réserves glucidiques chez un animal normal fait rejeter d'emblée l’hypothèse d’un jeûne hydrocarboné avec accumulation de produits cétoniques qui sont brusquement brûlés. Nous pouvons, par conséquent, éliminer une première possibilité de fléchissement du Quotient Respiratoire.
(1) C’est la constance de la température qui fait différer nos conditions expérimentales de celles de BAZETT et de ses collaborateurs [7].
Pour pousser notre analyse plus avant, il nous faut considérer les mécanismes thermorégulateurs mis en jeu par le Hamster soumis à une température telle que sa calorification est doublée : le séjour à 2° C provoque chez le Hamster — et en cela il se comporte en homéotherme — le déclenchement de la régulation chimique. Celle-ci peut se faire avec ou sans frisson. Dans nos expériences, l’enregistrement des mouvements au cours des mesures montre que la thermogénèse de réchauffement a été réalisée en l’absence de frisson. Ce mécanisme thermorégulateur se fait par voie hormonale ; les expériences de CANNON et de ses collaborateurs [17] de 1926 ont démontré avec la plus grande netteté que la régulation chimique sans frisson est due à l’hyperadrénalinémie.
S'il en est ainsi, il nous faut prendre en considération les modifications métaboliques qu’entraîne l’adrénaline et rechercher si parmi celles-ci il y en a de connues qui modifient le Q. R. dans le sens que nous observons. L’examen des très nombreuses publications ayant trait aux variations du Q. R. sous l’effet d’injections d’adrénaline, révèle une incohérence apparente totale des résultats. On trouve, en effet, des hausses de Q. R., des chutes de Q. R., des Q. R. inchangés.
De fait, les 3 réponses sont possibles comme il ressort, entre autres, des expériences de Cori [23 a] et de CoLWELL [21]. Cette variabilité dans l’effet de l’injection d’adrénaline dépend du fait que l’adrénaline déclenche deux processus métaboliques qui ont pour conséquence de modifier le Q. R. dans les deux sens opposés de hausse ou de chute.
Hausse du Quotient Respiratoire par adrénaline
Les auteurs signalent en général une ascension du Q. R. après une injection unique intraveineuse ou hypodermique d’une forte dose d’adrénaline. Le mécanisme d’action en est connu depuis les travaux de Cort sur le Rat [23] : l’injection d’adrénaline fait baisser le glycogène des muscles de 128 mg. p. 100 à 71 mg. La fonte de glycogène musculaire entraîne la formation d’acide lactique. Ce dernier passe dans le sang, y décompose partiellement les bicarbonates et libère ainsi de l’acide carbonique de ses combinaisons alcalines. L’acide carbonique libéré est éliminé par voie respiratoire et on enregistre une hausse du Q. R.
L’ascension du Q. R. par hyperadrénalinémie apparaît dans un certain nombre de nos expériences : on voit en effet, dans l'expérience N° 1 relatée au tableau XI, que le Q.R. qui était avant l’hyperadrénalinémie de 0,922 atteint 3 heures plus tard 0,939 en dépit du jeûne de l’animal pendant la durée de l’hyperadrénalinémie. La même observation se retrouve avec plus de netteté encore dans les expériences du 18-9-1937 ; nous constatons en effet qu’un séjour de plus äe 3 heures à 1° est non seulement incapable de faire apparaître une chute du Q. R., mais encore fait passer le Q. R. qui était de 0,962 entre 11 h. 07 et 12 h. 14 à 1,035, 1,118 et 1,020 entre 16 h. 04 et 17 h. 56. Ces expériences sont particulièrement démonstratives car un séjour de 3 heures 18 à 1° fait apparaître dans les heures qui suivent l’hyperadrénalinémie de la thermogénèse de réchauffement un Q. R. supérieur au Q. R. théorique des glucides, un véritable Q. R. « d’acidose » qui trouve son explication dans le déplacement partiel de l’acide carbonique de ses combinaisons alcalines.
2. L'hyperglycémie adrénalinique n’est pas accompagnée d’une combustion de glucides.
Le fait que l’adrénaline fait passer un Q. R. de 0,962 à un Q. R. qui dépasse l’unité s’explique — nous venons de le voir — par l’hyperlactacidémie. Maïs dans les expériences que nous relatons, on enregistre la hausse du Q. R. après un jeûne de 6 heures et une calorification intense. Pour expliquer le niveau élevé du Q. R. en l’absence de tout apport glucidique alimentaire, il nous faut admettre ou que la combustion des glucides a été arrêtée pendant la thermogénèse de réchauffement, ou que l’hyperlactacidémie a été d’une très grande intensité. Cette seconde hypothèse est facilement éliminée car pendant lé jeu de la thermogénèse de réchauffement, moment de lAyperadrénalinémie la plus accusée, le Q. R. est tombé à 0,819. IL en résulte que l’hyperlactacidémie a été incapable de cacher une chute du Q. R. de 0,93 à 0,82. Nous sommes donc amenés à admettre que l’hyperadrénalinémie a entraîné une diminution du taux des glucides brûlés. Cette conclusion est en accord avec les observations de Cort [23 a], Cort et FISHER [28 b], CocweLz [21 a], REmMEsow [69], TANGL [77]. C’est ain-
si que nous pouvons aussi expliquer le résultat, à première vue inattendu, que 2 heures de séjour à 1° sont incapables de faire baisser le Q. R. qui passe de 0,928 en moyenne, à 0,939, tandis que 2 heures de séjour à 29° le font passer de 0,810 à 0,794.
3. Chute du Quotient Respiratoire par combustion de lipides après injection d’adrénaline.
En 1928, les Cort [23] montrent que l’augmentation de 17 p. 100 de la calorification du Rat par injection d’adrénaline se fait sans variation du Q. R. ; ils en concluent que 60 p. 100 des extracalories sont dûs à la combustion de lipides et 30 p. 100 à celle de glucides. COLWELL [21 a] réalise des injections lentes et continues de glucose additionné de traces d’adrénaline sans jamais dépasser la dose physiologique maximale d’adrénaline indiquée par CANNON. En opérant ainsi, il obtient une chute du Q. R. et en établissant le Q. R. non protidique il constate qu’il est en présence d’un Q. R. de lipides. Par ailleurs, ALPERN et COLLAZO [2], ALPERN et TUTKEWITSCH [2 a] montrent que la lipémie baisse après injection d’adrénaline. PAGE et PASTERNAK confirment cette observation [61] et voient que le foie s’enrichit en acides gras et cholestérol après injection d’adrénaline [61]. L'analyse de ces travaux ainsi que des publications de Ra4B [67], REMESOW [69] et TANGL nous amenait à conclure avec BURCKARD [14 a] : « il résulte de ces expériences que, sous l’effet de l’adrénaline, la combustion des graisses est augmentée tandis que celle des glucides est diminuée ».
KEN KURE [48] et BEZNAK et ses collaborateurs [10 et 10 a] ont montré que les graisses sont mobilisées de leurs dépôts par excitation du sympathique et les publications récentes de SCHAEFFER et POLLAK [74] et PoLcLak [66] nous ont donné des précisions sur le sort des lipides après injection d’adrénaline. Ces auteurs montrent qu’il y a toujours chute de la lipémie quand on a soin de prélever le sang au moment où la calorification après injection d’adrénaline est maxima. Ils reconnaissent même un parallélisme entre l’augmentation de la calorification et la réduction de la lipémie. De plus, les acides gras qui diminuent dans le sang sont transportés au foie, car
on trouve dans cet organe jusqu’à 47 p. 100 des acides gras. Enfin, en accord avec la conception de CAHN et HOUGET 6] sur le mécanisme de transport et d’oxydation des lipides, _. voient qu'après injection d’adrénaline les esters du cholestérol dépassent 30 p. 100 du cholestérol total, tandis que, nor malement, ils n’en forment qu’une très faible fraction de Là 4 p. 100. |
L'oxydation des lipides après injection d’adrénaline est donc un fait bien établi. Dans nos expériences, nous observons au cours de l’hyperadrénalinémie une chute du Q. R. de 0,928 à 0,821 qui est rigoureusement limitée à la durée de la mise en jeu de la thermogénèse de réchauffement. Nous avons pu démontrer plus haut que cette chute ne peut être due à une rétention du CO,. Si nous faisons l'hypothèse que l’extrachaleur produite provient des lipides, nous devons trouver un Q. R. de 0,71 en défalauant de la valeur des échanges respiratoires (consommation d'oxygène ct élimination d’acide carbonique) pendant le séjour à 1°5 les valeurs correspondantes obtenues à la neutralité thermique ; pour faire ce calcul, nous établissons la moyenne des échanges respiratoires à la neutralité thermiaue avant et après refroidissement. Nous évitons ainsi l’évolution du jeûne. Le calcul effectué, nous donne un Q. R. de 0,718 pour la chaleur supplémentaire de la thermogénèse de réchauffement. L'analyse de nos résultats expérimentaux nous amène à la conclusion qu’il y a combustion préférentielle de lipides au cours de la thermogénèse de réchauffement chez l'animal largement pourvu de réserves glucidiques.
Notre conclusion est, par conséquent, identique à celle des autres auteurs qui avec des techniques différentes ont analysé les modifications métaboliques suscitées par les injections d’adrénaline : nous concluons en effet comme eux que l’hyperadrénalinémie entraîne la combustion de lipides. Mais s’il en est ainsi, la preuve de l'exactitude de notre interprétation du
fléchissement du Q. R.— dans nos conditions expérimentales —— est donnée (1).
(1) SaRzaNA ayant constaté chez le Pigeon phloriziné un fléchissement du Q. R. à basse température, était conduit en 1934 à formuler Phypothèse que le Pigeon peut parfaitement utiliser un autre potentiel énergétique que les glucides pour lutter contre le refroidissement [73].
Hibernants en automne
Le second exemple que nous avons relaté où, au cours de la thermogénèse de réchauffement, il y a une variation du Q. R. est celui de l’hibernant en torpeur qui se réchauffe.
Quand le Spermophile est en torpeur et que l’on suit ses échanges respiratoires pendant plusieurs jours consécutifs sans troubler son sommeil le Q. R. est de 0,7 ; il s’agit d’un Q. R. normal du jeûne [46 f].
La température rectale que nous avons enregistrée dans ces conditions a été de 7°5.
Quand on étudie les échanges respiratoires du Spermophile à jeun et à l’état de veille (température rectale 36° environ) on observe également un quotient respiratoire de lipides (Q. R. 0,736). Mais si l’on ne contrôle pas spécialement le jeûne de cet hibernant on trouve des Q. R. mixtes (0,829-0,801- 0,796 etc.). Ce sont ces quotients que nous avons rencontrés dans nos expériences du mois d’août relatées au tableau XVI. Dans d’autres expériences effectuées à la même époque nous avons rencontré dans des conditions expérimentales identiques des quotients du jeûne tels que 0,703 ou 0,723. La variabilité de ces quotients est due au fait que les Spermophiles se nourrissent tard dans la soirée et pendant la nuit. Leur nourriture étant constituée dans une forte proportion de glucides, les expériences effectuées plusieurs heures après ingestion des aliments peuvent encore révéler des Q. R. mixtes.
Dans nos expériences de réchauffement avec ascension de la température centrale nous avons trouvé en établissant les moyennes pour les 4 séries de déterminations faites les 10.10. 38 et 17.10.38 les valeurs suivantes
Spermophile N° 2 (10-10-38) Q. R. — 0,863 Spermophile N° 3 (10-10-38) Q. R. — 0,867 Spermophile N° 2 (17-10-38) Q. R. — 0,819 Spermophile N° 3 (17-10-38) Q. R. — 0,778
Ces quotients respiratoires sont les mêmes que ceux enregistrés en août dans certaines expériences. En octobre comme au mois d’août nous n’avons pas soumis nos animaux à un jeûne contrôlé préalable.
En dépit de l’uniformité apparente de ces Q.R. moyens, l'analyse détaillée des expériences d’octobre nous montre qu’en réalité ces Q. R. sont très dissemblables. Partant d’un
niveau élevé ils s’abaissent au cours des mesures pour se stabiliser à un Q. R. de lipides dans les dernières mesures :
. Spermophile N° 3 (10-10-38) : 0,905 — 0,785
. Spermophile N° 2 (10-10-38) : 1,010 — 0,678
. Spermophile N° 3 (17-10-38) : 0,796 — 0,818 — 0,768 —— 0,733 . Spermophile N° 2 (17-10-38) : 0,790 —— 0,834 — 0,816 — 0,750
Chez le Spermophile N° 2 qui frissonne au cours de toutes les mesures du 17.10.38, nous trouvons dans les trois premières expériences un Q. R. très voisin de 0,82. Nous rencontrons par conséquent chez cet animal pendant le réchauffement un Q. R. qui est identique au Q. R. des combustions de l'extrachaleur du Cobaye non à jeun et exposé à 1°5. Comme ie Cobaye, le Spermophile frissonne, et nous croyons que le Q. R. dans ces expériences a une origine métabolique car le Spermophile peut encore avoir des réserves glucidiques alimentaires pendant les mesures.
Sur le Spermophile N° 3 nous enregistrons au cours des 4 mesures du 17.10.38 pendant lesquelles la température monte de 20°3 à 36°0 une calorification élevée dans la première mesure (720 Calories par m? et 24 heures). Ce chiffre élevé est dû au frisson inscrit sur le cylindre enregisteur durant le premier tiers de la mesure. Pendant tout le reste des mesures le Spermophile a été immobile (427, 450, 361 Calories par m° de surface et 24 heures). Au cours des trois premières mesures le quotient respiratoire a été de 0,796-0,818-0,763. Le Q. R. est par conséquent le même que chez l’animal N° 2 qui a été agité au cours de toutes les mesures. Nous sommes en présence d’un Q. R. mixte qui est très vraisemblablement dû à l’absence de jeûne prolongé et contrôlé comme cela avait déjà été le cas le même jour chez le sujet N° 2 ; dans la dernière mesure nous tombons sur un quotient respiratoire de lipides : 0,733. Il résulte de ces expériences exécutées le 17-10 sur les deux sujets que le Spermophile peut sortir de son état de torpeur avec frisson ou sans frisson tout en présentant un quotient respiratoire mixte. Ces expériences faites en l’absence de jeûne contrôlé ne permettent pas de conclure & la nécessité d’un combustible préférentiel pour le réveil.
Les expériences du 10.10.38 faites dans les mêmes conditions que celles du 17-10.38 ne permettent pas plus de conclure à l’existence d’un potentiel énergétique spécial destiné au réveil des hibernants. Le Q. R. moyen de ces deux expé-
riences (0,863 et 0,867) est un artifice. En réalité le Q. R. présente des oscillations extrêmement accusées : 1,01 et 0,678 chez un des sujets, 0,905 et 0,785 chez l’autre. Ces fluctuations sont dues exclusivement à des variations dans l'élimination de l’acide carbonique et semblent par conséquent être dépourvues de toute signification métabolique.
L’ascension du Q. R. à des valeurs voisines de 0,8 a été observée par BENEDICT [9 c] sur la Marmotte au cours du réveil ; le même auteur enregistre des Q. R. inférieurs à 0,7 chez la Marmotte qui se refroidit sous l’influence du nembutal. BE- NEDICT consacre sept pages de son mémoire à la discussion des Q. R. de la Marmotte au cours du réveil, sans oser donner une interprétation définitive de ces Q. R.. Il montre toutefois qu’il est impossible d'admettre qu’au cours du réveil il y ait combustion élective de glucides comme le voulait la conceplion ancienne. Les Q. R. les plus élevés étant de 0,83 et 0,81, une telle hypothèse est dépourvue de tout fondement expérimental. Une décharge d’acide carbonique pourrait parfaitement expliquer les Q. R. observés au cours du réveil. Cette explication lui paraît d'autant plus vraisemblable que Rasmus- SEN [68, 68 a] a réellement pu démontrer l’augmentation de la réserve alcaline de la Marmotte à l’état de sommeil hibernal.
Nos expériences précitées du 10.10.38 militent en faveur de la conception de BENEDICT. Une expérience faite sur un Loir au cours du refroidissement, montre que le Q. R. peut tomber à des valeurs inférieures à 0,7 pendant que l’animal à jeun se refroidit.
Mesure du 1-9-38. Loir de 116 g.. Température rectale de 23°5
au début de la mesure, de 5°8 à la fin de l’expérience. Détermination des échanges faite à 3°5.
O, total consommé — 118,4 cm CO, total éliminé — 62,3 cm ORNE 0,277 Oxygène consommé par heure — 370 cm Oxygène consommé par kilo et heure — 319,0 cm?
(Durée de la mesure 3 h. 12).
Calories par kilo et heure — 1,499 (0,319 X 4,7).
De nouvelles expériences effectuées dans le but précis d’élucider cette question de la combustion d’un aliment préférentiel au cours du réveil ont été effectuées sur des Spermophiles en décembre 1938.
1. Mesure du 24-12-38, faite sur le Spermophile N° 3 pesant 302,5 grammes.
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Q.R. moyen du réchauffement :
Dans cette expérience nous constatons un Q. R. moyen de 0,887 quand la température du Spermophile passe de 12°3 à 36°2. L'analyse des mesures fractionnées révèle un parallélisme complet entre l'élévation du Q. R. et la vitesse de réchauffement : on voit que le Q. R. est de 0,87 quand la production de chaleur est de 6,09 Calories par kilo et heure et que la température centrale monte de 0°24 par minute. Le Q. R. atteint 0,99 quand la calorification atteint dans la seconde mesure 9,4 Calories et que la température rectale monte le plus rapidement, soit de 0°39 par minute. Le Q. R. fléchit de nouveau (0,81) quand la thermogénèse baisse (7,40 Calories) et que la température centrale ne monte plus que de 0°13 par minute. À partir du moment où la température rectale a atteint la valeur normale de l’animal réveillé, le Q. R. se stabilise à 0,69-0,73-0,72, c’est à dire à un Q. R. de lipides. A ces Q. R. réguliers correspond une calorification à peu près constante de 5,6-5,3- et 4,9 Calories par kilo et heure. Il résulte de cette expérience que la hausse du Q. R. est liée à la hausse de la température centrale et qu’il y a parallélisme entre le degré d’augmentation du Q. R. et la vitesse de réchauffement de l’hibernant. Une telle constatation ne cadre qu'avec des décharges d'acide carbonique consécutives à la diminution du coefficient de solubilité de l'acide carbonique aux tem-
pératures élevées. La vérification expérimentale de cette hypothèse n’a pas été faite chez les hibernants. Mais nous l’avons réussie dans le cas tout à fait similaire de variations de la température centrale du poïkilotherme, (deuxième partie de ce travail) où la réserve alcaline augmente quand la température centrale baisse avec le Q. R. et où la réserve alcaline diminue quand le Q. R. augmente et que la température centrale des animaux monte. C’est par analogie avec ce cas des poikilothermes que nous pensons que les valeurs du Q. R. voisines de l’unité au cours du réveil des hibernants sont faussées par des décharges d'acide carbonique. Il s’agirait dans ces expériences d’un Q. R. « apparent » et non métabolique. (RICHARDSON [70]).
L'expérience du 23 décembre 1938 sur le Spermophile N° 2 montre de toute évidence qu’il ne peut être question d’un aliment préférentiel au cours du réveil.
2. Mesures du 23-12-38, faites sur le Spermophile N° 2, pesant 180 grammes.
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Des mesures fractionnées faites au cours du réchauffement de ce Spermophile (température rectale 7°0 au début des expériences et 36°2, à la fin des mesures) montrent que la hausse de 29°2 de la température centrale s’est faite avec un Q. R. moyen de 0,706 et qui n’a dans aucune mesure dépassé 0,73. Il est donc certain que l’élévation de la température centrale n’est pas fatalement liée à un Q. R. élevé, que donc la combustion des lipides peut parfaitement assurer la thermogenèse de réchauffement au cours du réveil de l’hibernant.
La question du combustible préférentiel (glucides) au cours du réveil des hibernants a été abordée indirectement dans deux publications récentes de A. Lanczos [50 et 50 a]. Nous relatons avec quelque détail les expériences de l’auteur hongrois car une de ses publications est en contradiction avec notre manière de voir ; par ailleurs, un des points essentiels auquel nous nous sommes attachés au cours de ce travail sur les hibernants est précisément celui de la constitution des réserves glucidiques pendant le sommeil et de leur utilisation pendant le réveil révélées par l’étude du Q.R. Dans son premier mémoire, LANCZOS observe que les graisses du foie augmentent de façon considérable — elles peuvent doubler — chez la Souris non à jeun chez laquelle on déclenche la thermogénèse de réchauffement par un séjour prolongé sur de la glace. Les glucides totaux des animaux en expériences ne varient pas. Dans sa seconde note, LANCZos utilise des Souris à jeun et les « force >» par le froid ; elle n’arrête l’expérience que quand la température des animaux est tombée de 36°5 à 34°0. En sacrifiant les animaux à ce moment, on constate que le glycogène hépatique est passé de 0,75 p. 100 (témoins) à 1,17 p. 100 du poids frais, tandis que la teneur en lipides reste constante dans cet organe (8,05 p. 100 chez les témoins et 8,21 p. 100 chez les animaux refroidis). Enfin, l’auteur remarque que le glycogène des muscles est resté constant chez les animaux refroidis par rappart aux témoins (0,22 p. 100). Dans sa première note, LANcCzos confirme les observations des Cort sur les modifications métaboliques dues à l’adrénaline. La deuxième note demande une discussion plus approfondie : le fait que les lipides n’augmentent pas dans le foie n’a rien d'étonnant : POLLAK [66 b] constate que le taux des lipides du foie revient rapidement à sa valeur normale quand l'effet de l'injection d’adrénaline s’est dissipé. Les conditions expérimentales de LANCzos montrent que chez ses animaux l’hyperadrénalinémie réflexe est arrêtée, car l’auteur opère sur des animaux dont la température centrale fléchit et qui se trouvent replacés à la température du laboratoire. La hausse de 114 p. 100 du glycogène hépatique pourrait s'expliquer par la synthèse de glycogène à partir de l'acide lactique libéré au début de l’expérience quand la Souris faisait de l’hyperadrénalinémie. Cette interprétation serait en accord avec les données classiques sur les effets métaboliques de l’adrénaline. Maïs si ce phénomène avait eu lieu
dans les expériences de LANczos, il faudrait que le glycogène musculaire ait diminué, ce qui n’est pas le cas. Il ne reste donc à LaNczos qu’une seule possibilité d'interprétation qui consiste a admettre que dans ses expériences il y a eu dans un premier temps transport des graisses au foie, et dans an deuxième, transformation, in situ, des graisses en glycogène. Cette interprétation nous paraît trop arbitraire et insuffisamment étayée expérimentalement.
Pour terminer cette discussion sur la signification des Q. R. des hibernants au cours du réveil, nous dirons que le réchauffement des hibernants ne nécessite aucunement la combustion de glucides. Le réveil peut se faire parfaitement avec un Q. R. de lipides. Les Q. R. de 0,8 observés fréquemment en automne au cours du réchauffement des hibernants peuvent avoir une origine métabolique ; 4ls s'expliquent dans ce cas par un jeûne incomplet. D’autres Q. R. pouvant atteindre et même légèrement dépasser l’unité au cours du processus de réchauffement ne sont.très vraisemblablement que des Q. R. « apparents >» non métaboliques. Ils ne traduisent dans ce cas que des décharges d’acide carbonique consécutives à la diminution du coefficient de solubilité de cet acide aux températures élevées.
LA CALORIFICATION DES HIBERNANTS EN AUTOMNE
Les expériences sur la Marmotte, le Spermophile et le Muscardin nous permettent de nous rendre compte de la manière dont évolue la calorification des hibernants dans la période qui précède immédiatement le sommeil. Nous avions indiqué au cours de notre exposé des résultats expérimentaux. que l’on observe en octobre un retard dans le déclenchement de la régulation chimique de la Marmotte ; mais en dépit d’une certaine paresse dans l’apparition de la thermogénèse de réchauffement, le Quotient Métabolique restait un Quotient d’homéotherme (3,4). Dans nos expériences sur le Muscardin effectuées en automne, nous remarquions dès 1938 [46 g] que cet hibernant est facilement forcé à cette époque de l’année ; c’est ainsi que nous observions dès le 14-9 qu’un séjour de 2 heures à 3° entraîne un fléchissement accusé de la calorification, dû à l’engourdissement de 5 animaux sur 6 mis en expérience. Le Quotient Métabolique de GraJa est de 2,72 à la fin de sep-
tembre. GELINEO [33 e], en opérant sur le Spermophile, a fait la même observation que nous. Sur le même animal nous avons trouvé les mêmes manifestations de réduction de la régulation chimique en hiver comme il ressort des chiffres suivants :
Mesures du 28-12-38 faites à la température de 10°8 sur le Spermophile N° 3 pesant 343,5 g. (L'animal a été réveilié à 10 heures du matin ; sa température rectale était de 9°5 ; à 11 h. 30 la température rectale était de 36°2).
Heure du début Durée : Calories Calories Quotient ; et de la fin de la respiratoire par par mètre carré de la mesure | mesure kilo et heure | et 24 henres
La production calorique que nous enregistrons en décembre à 11° est la même que celle que nous trouvons au mois de mai ou de juin à 20°. La réduction de la régulation chimique a été précédée par "une diminution du métabolisme de base comme il ressort des chiffres suivants :
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On voit que le métabolisme de base est réduit de 14 p. 100 en septembre et de 28 p. 100 en octobre.
En présence de tels faits, nous avons pensé que l’évolution
saisonnière du métabolisme de base et de la thermorégulation chimique devait être mise en rapport avec l’évolution cyclique saisonnière des glandes endocrines des hibernants. Les travaux de GEMELLI [34], MANN [54], CUSHING et GOETCH [25], ADLER [1 b] et CONINX-GIRARDET [22], entrepris dans le but d’expliquer le mécanisme du sommeil hibernal nous engageaient à faire une étude systématique des glandes endocrines des hibernants. Nous avons réalisé ces recherches sur le Hamster (Cricetus frumentarius) en collaboration avec M. ARON ; nous reproduisons ici les conclusions essentielles de ce travail qui ont été publiées en 1938 [46 h]. Les résultats que nous relatons ici ne concernent que des animaux réveillés au moment du prélèvement des pièces.
Notre examen a porté sur les glandes suivantes : hypophyse, thyroïde, testicule, vésicule séminale, pancréas endocrine, surrénale. Des modifications saisonnières sont apparues dans toutes ces glandes :
1. Hypophyse. -- Au mois de septembre les cellules éosinophiles de l’antéhypophyse sont devenues rares ; leurs dimensions sont réduites. Un mois plus tard, en octobre, on ne trouve plus que quelques rares cellules éosinophiles. En décembre, le nombre des cellules éosinophiles devient un peu plus grand. En janvier, toutes les cellules de l’antéhypophyse sont de dimensions plus grandes et les éosinophiles sont devenues beaucoup plus nombreuses. La richesse en cellules éosinophiles devient extrême en mars ; dans les mois qui suivent, mai, juin, juillet, les cellules restent très nombreuses et très volumineuses pour redevenir plus rares et plus petites au début de l’automne, en septembre.
2. Pancréas endocrine. — C’est la glande sur laquelle nous avons constaté les modifications saisonnières les moins accusées. Elles se bornent à des variations de dimensions cellulaires et de vascularisation : en octobre, les dimensions des cellules sont réduites, la vascularisation faible. En janvier, la vascularisation est plus accusée ; en mars les dimensions cellulaires ont augmenté ; la vascularisation et le diamètre cellulaire atteignent leur développement le plus accusé en juillet. Dès août, les cellules deviennent plus petites et Ia vascularisation diminue. | dure
3. Thyroïde, — Les modifications structurales de la thyroïde sont des plus typiques. En octobre et novembre, la glande présente un épithélium plat ; il n’y a pas de signe de résorption de la colloïde. L'activité de la glande, évaluée d’après les tests histologiques, est nulle. En décembre on ne voit pas de changement ; ce n’est qu’en janvier que l’épithélium s’épaissit et que les signes de résorption de la colloïde se manifestent ; en février les signes d'activité sont plus accusés encore pour atteindre un développement énorme en mars. L’activité de la glande est maximale. Elle présente un aspect tout à fait spécial que l’on ne peut reproduire chez les mammifères non hibernants que par des injections de fortes doses d’hormone thyréotrope. L'activité reste très accusée jusqu’en mai, quoique déjà à cette époque de l’année l’aspect ne soit plus aussi particulier qu’en mars ; en juin et juillet l’activité thyroïdienne baïsse ; la baisse s’accentue en août et en septembre.
4. La surrénale. — La surrénale subit aussi des modifications structurales au cours de l’année. ADLER [1 a] avait signalé une diminution de la réaction chromaffine de la médullosurrénale en automne. Nos propres recherches ne confirment pas ADLER : nous avons constaté que la réaction chromaffine s’observe pendant les 12 mois de l’année cnez le Hamster réveillé. Cette réaction est très variable en extension et intensité sans qu’il nous ait été possible d'établir un rapport entre saison et richesse en tissu chromaffine. Les Hamsters ont vécu dans une pièce du laboratoire dont la température a été de octobre à mars de + 10° ; à partir de cette époque la pièce n’était plus chauffée ; sa température a été en moyenne de 19° en été). La cortico-surrénale a présenté des variations structurales plus systématiques : en automne (octobre-novembre) la zone réticulée a une épaisseur notable (7/15 de l’épaisseur totale du cortex) ; elle est très vascularisée et dans un bon nombre de glandes elle ne se distingue plus à première vue d’une véritable «zone X ». Cet aspect se maintient jusqu'au printemps ; ce n’est qu’en mars qu’elle reprend son aspect normal qu’elle conserve pendant l’été ; mais en juin et juillet la vascularisation est parfois plus accentuée ; on ne peut, par conséquent, pas parler d’une structure tout à fait fixe de la cortico-surrénale en été.
9. Testicule. — Le cycle saisonnier du testicule est des plus nets : dès octobre la glande interstilielle est tout à fait atrophiée. Les tnbes séminifères sont très petits. Le testicule présente un aspect de préspermiogénèse. En novembre on ne voit pas de changements ; la glande est au repos complet. On voit quelques spermatocytes dans quelques tubes. En décembre, la préspermatogénèse est déjà plus active, maïs la glande interstitielle reste au repos. Un mois plus tard, en janvier, on ne voit encore toujours pas de spermatides et l’interstitielle reste atrophiée. Ce n’est que sur les coupes de février que l’aspect est tout à fait modifié : la spermatogénèse va jusqu’au stade spermiogénèse, celle-ci restant exclue. Les tubes séminifères sont devenüs plus gros et l’interstitielle, à son tour, a augmenté de, volume. En mars, l’activité spermatogénétique est maximale et l’interstitielle est très développée. Cet état se conservera, un peu réduit toutefois, jusqu’en automne : en août encore le testicule est en pleine activité et ce n’est qu’en septembre que l’activité spermatogénétique régresse.
6. Vésicule séminale. — Son évolution est en tous points parallèle à celle du testicule : en octobre et les mois suivants il y a une atrophie complète de cette glande : l’épithélium est sans festons et lisse. Ce n’est qu’en février que les tubes des vésicules sont plus gros pour atteindre leur plein développement en mars. Le développement reste presque maximal en mai ; en juin encore, on constate une sécrétion intense et un développement extrême et en août l’activité reste très grande ; même en septembre l’image est loin de révéler une activité tombée à zéro, car l’image tient le juste milieu entre l’activité maximale et la minima.
EN CONCLUSION : L’ensemble des glandes endocrines étudiées (hypophyse, pancréas endocrine, thyroïde, surrénale, testicule, vésicule séminale) présente un cycle saisonnier des plus nets. L'activité des glandes suivantes : hypophyse, glandes génitales, thyroïde, est maximale en mars et minimale en octobre. L'activité sécrétoire de l’hypophyse et du testicule reste forte en été, tandis que celle de la thyroïde est réduite à cette époque de l’année. En hiver, l’activité des glandes est à peu près nulle ; l’hypophyse et le testicule semblent manifester
leurs signes d'activité un peu plus précocement au début de
l’année que la thyroïde. Les cellules des ilôts endocrines du. pancréas semblent également présenter un « cycle » d'activité saisonnière. Mais notre évaluation reste imprécise puisque basée uniquement sur les dimensions cellulaires et la vascularisation. L'image de la surrénale est très spéciale par la différenciation de la couche réticulée ou l'apparition d’une pseudo-zone « X >. Dans la médullaire, on ne peut pas constater un rapport entre l'abondance du tissu chromaffine et de la saison. Cette dernière remarque ne s'applique qu’au Hamster réveillé, vivant dans un milieu thermique oscillant de 10° à 19°.
Production calorique du Loir adapté à 28° avant et après
: thyroïdectomie.
+ A 2 A sd © 2
JE french ES ete ARTE
Epoque 5 $ 3 & € = Se sie
Se 89 Es S£ e En |[S5< Remarques
des mesures © 2 © E œ TS Den EE
PAT Re Cm EE ER
T En 8 Es .2 4 Ë SEE Août 1938 .. 5 |3703 2703 1872807 559 | avant ( thvroï- Oct1938 A |3804 2701 1122)Y5h: 470 | après $ decto- Sept. 1938... 6 | 3800(*) | : 209 120 |3 h.301 1556 | apres ( tomie
Si nous rapprochons ces données histologiques de nos observations calorimétriques, il est naturel de relier la chute de la calorification en automne à l’involution de l’hypophyse et des glandes endocrines qui en dépendent. Les deux glandes auxquelles on songera surtout sont la thyroïde et la cortico-surrénale dont on connaît depuis longtemps l’intervention dans la calorification.
Si nous pensons que la diminution progressive du Métabolisme de base chez le Spermophile en automne doit être attribuée à l’involution de la thyroïde constatée à cette même époque, la diminution du pouvoir thermorégulateur est plus difficile à expliquer. Comme il résulte des moyennes ci-contre, Pablation de la thyroïde réduit en effet le métabolisme de base du Loir mais n’entrave pas la régulation chimique, ce qu'avait observé HILDEBRANDT dès 1921 [43]. Devons-nous songer aux modifications subies par la cortico-surrénale? L’épaississement de la zone réticulée du cortex surrénalien a, à pre-
(*) (Les animaux vivent à 20°),
mière vue, l’aspect d’une « zone X ». Les renseignements assez précaires que nous possédons sur la physiologie de la « zone X » indiquent un rapport entre cette formation et les glandes génitales, d’où le nom de « androgenic tissue » que lui donne GROLLMANN [38]. Il semble par conséquent très peu probable que cette zone intervienne dans les mécanismes thermorégulateurs.
Mais nos coupes de cortico-surrénales montrent que l’épaississement automnal observé est accompagné d’une véritable dégénérescence cellulaire qui nous conduit à admettre l’apparition saisonnière d’une « pseudo-zone X >» et non celle d’une véritable « zone X ». Comme nous ignorons tout de la signification de cette « pseudo-zone X », il nous est impossible de nous prononcer sur son rôle éventuel dans la thermogénèse de réchauffement. 11 peut être intéressant de noter toutefois que HORVATH, HiITCHCOCK et HARTMAN [45] observent après surrénalectomie unilatérale un retard dans lapparition de la thermogénèse réflexe de réchauffement ; cette observation correspond exactement à ce que nous avons constaté et décrit chez la Marmotte en automne.
LE MÉCANISME DE L'ADAPTATION THERMIQUE CHEZ LES HIBERNANTS
Une des conditions essentielles pour induire l’état de sommeil chez les hibernants, en hiver, est de les faire séjourner à une température convenable, pouvant osciller entre 5° et 10°. Dès que la température atteint ou dépasse 15°, l’hibernant profondément endormi se réveille ; il n'entre plus en sommeil si la température est maintenue à ce niveau. Il devenait dès lors intéressant pour nous de connaître le comportement de l’hibernant en été quand, pendant des semaines ou des mois, on le maintenait à une température de 8° qui, en hiver, est éminemment favorable au sommeil. Aucun de nos hibernants (Hamster, Loir, Lérot) n’est entré en état de sommeil en été, en dépit du séjour prolongé à la température de 8°. Bien au contraire, leur calorification augmente au lieu de diminuer. Le séjour prolongé à 8° provoque, en été, chez l’hibernant un état spécial, connu sous le nom « d'adaptation thermique ».
Il ne s’agit pas d’un caractère spécial aux hibernants, mais d’une manifestation commune à un grand nombre d’homéo-
TABLEAU XXVI
Métabolisme de base du Rat adapté à 28° et à 8°.
Rats de la souche Wistar ; élevage du laboratoire de Physiologie de Strasbourg. Les animaux sont placés aux températures d’adaptation, le 24-9-38).
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thermes de petite taille. C’est sur les oiseaux ( moineau) que 2DWARDS a fait, il y a plus de 100 ans, cette découverte [28]. Reprise depuis cette époque dans de nombreuses publications, la recherche de l’adaptation thermique de l’homéotherme à son milieu a intéressé bien des physiologistes (on trouvera une bibliographie assez complète sur cette question dans un mémoire que nous avons publié en 1934 avec DONTCHEFF [26] ainsi que dans le travail plus récent de Graza : « L’homéothermie » et « La thermorégulation » de 1938) [35 g].
Les résultats que nous avons obtenus dans nos expériences sont en accord avec les données que l’on possède aujourd’hui sur ce problème : le séjour prolongé à basse température augmente le métabolisme de base d’un certain nombre d'espèces, spécialement du Rat.
Rappelons :briève:nent notre procédé expérimental : nous plaçons les différentes espèces que nous voulons étudier aux températures de 28°, 18”, 8°. Les premières mesures sont faites 8 à 10 jours après avoir placé les anitnaux ‘aux températures respectives. Les mesures sont faites dans des conditions bien réglées : après un jeûne de 6 heures à 20°, on place les animaux pendant une heure à la neutralité thermique, dans leur cage à métabolisme. Les mesures des échanges sont effectuées régulièrement entre 15 et 17 heures. Les chiffres suirants, résumert l’ensemble de nos observations faites dans ces conditions.
Métabolisme de base de quelques espèces adaptées à différentes
températures.
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Chez le Loir vivant à 18° ou à 28° la calorification ne varie pas. Après avoir fait cette observation, nous n’avons plus comparé que l’effet de deux températures sur la calorification des autres espèces ; si nous examinons l'effet qu’un écart de 10° ou 15° de température du: milieu a produit sur le « métabolisme de base » des espèces étudiées, nous voyons une augmentation de la calorification de
32,7 p. 100 chez le Hamster doré 36,5 p. 100 chez le Loir
30,5 p. 100 chez le Lérot
16,9 p. 100 chez le Rat blanc
L'augmentation des échanges, mesurés à la neutralité thermique, est de + 30 p. 100 environ, dans les deux exemples d’hibernants et chez le Hamster doré ; elle n’atteint que 17 p. 100 chez le Rat blanc. Chez le Pigeon [46 a] nous n’avions trouvé qu’une augmentation de 10 p. 100.
Chez différentes espèces, nous ne nous sommes pas one demesurer les échanges à la neutralité thermique, mais avons établi une courbe de régulation chez les animaux adaptés. Les chiffres suivants résument nos constatations : (les mesures sont faites après un jeûne uniforme de 6 heures à 20°, et après une heure de séjour à la température réalisée dans les expériences).
La première conclusion qui découle de ces chiffres est que le Loir adapté à 20° a une calorification identique à celle du Loir adapté à 28° ; cette identité ne s’observe pas seulement à la neutralité thermique mais encore à toutes les autres températures : 20°, 10° et 1°.
Si nous suivons l'effet de l’adaptation à 8°, chez le Hamster doré et le Lérot, nous voyons qu’il est beaucoup plus accusé sur la thermogénèse minima que sur la thermogénèse de réchauffement : à 20° en particulier, l'effet est devenu à peu près nul, pour se manifester à nouveau aux températures plus basses (10° et 1°). Mais à ces températures relativement éloignées de la neutralité thermique, l'augmentation des échanges provoquée par le séjour prolongé à 8° est moins accusé qu’à la neutralité thermique. Nous en coneluons que la thermogénèse réflexe de réchauffement n’est pas sans effet sur l’adaptation thermique. Chez le Loir, l'effet de l’adaptation thermique est également moins apparent à 20° (l’augmentation des échan-
Comparaison de la culorification d'animaux adaptés à des tempérautres différentes.
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ges est de 18 p. 100, contre 37 p. 100 à la neutralité thermique chez l’animal adapté à 8°), mais la manifestation de l’adaptation est toujours parfaitement perceptible, contrairement à ce que nous avions trouvé chez le Lérot et le Hamster doré. A 10°, l'effet de l’adaptation atteint de nouveau 27 p. 100 pour dépasser l'effet observé à la neutralité thermique quand on mesure les échanges à 1° (augmentation de 40 p. 100). Cette espèce présente, par conséquent, les manifestations les plus nettes de l'adaptation, maïs la thermogénèse de réchauffement y à une action un peu différente sur l’adaptation thermique.
Nous avons donc été amenés à rechercher avec plus de soin la répercussion de la thermogénèse réflexe de réchauffement
sur l'adaptation. Pour atteindre ce but, nous avons opéré de la façon suivante : des Hamsters ordinaires (Cricetus frumentarius) séjournent plusieurs semaines à la température d’adaptation ; les premières mesures sont faites environ une semaine après avoir placé les Hamsters aux températures choisies. Nous ne retirons l’animal de son milieu thermique que 1 heure avant la mesure ; pendant cette heure d’attente, le Hamster est placé dans sa cage à métabolisme à la température de la neutralité thermique. En opérant ainsi, nous avons obtenu les chiffres
suivants :
Température Quotient Calories par Calories par m? de de l’adaptation respiratoire kilo et heure surface et 24 heures 28° 1,002 PA ES 482 ‘18° 0,907 3,799 671 8° 0,978 4,027 745
Nous observons dans ces expériences que l’écart de 10° entre 28° et 18° qui était resté sans effet sur la calorification du Loir nous donne chez le Hamster — si au lieu d’attendre 7 heures avant la mesure on n'attend que une heure — une augmentation de 40 p. 100, chiffre qui dépasse l’effet de l’adaptation à 8° sur la calorification minima chez toutes les autres espèces. Si nous comparons la calorification minima du Hamster adapté à 8° à celle du Hamster adapté à 28° — en n’attendant que une heure entre le moment où on éloigne l’animal de son milieu thermique et la mesure — nous enregistrons une augmentation des échanges de 55 p. 100.
La conclusion qui résulte de ces chiffres est que le temps qui s'écoule entre le moment du retrait du milieu d'adaptation thermique et la mesure influe de façon considérable sur la manifestation énergétique de ladaptation. Nous avons par conséquent été amenés à prolonger ce temps chez les mêmes animaux, mais, contrairement aux expériences sur les autres
espèces, nous avons -— après la détermination faite à la neutralité thermique -— placé les animaux pendant 2 heures à
basse température, de façon à déclencher la thermogénèse réexe de réchauffement. Après ce séjour à 2°, les animaux sont replacés à la neutralité thermique, et une heure après on fait une, seconde détermination des échanges à 28°. L'effet de
l'adaptation a été considérablement modifié par ce procédé, comme il ressort des chiffres suivants :
À Température Quotient Calories par Calories par m? de | de l'adaptation respiratoire kilo et heure surface et 24 heures |
ns | nn
180 0,933 3,187 563 go 0,950 3,464 641
_ On voit que l’augmentation de 55 p. 100 des échanges des animaux adaptés à 8° n’est plus que de 24 p. 100 après 2 heures de séjour à 2°. L'augmentation de 39 p. 100 des Hamsters adaptés à 18° est tombée à 9,2 p. 100. 11 en résulte que l’augmentation à un caractère passager, et que l’hyperadrénalinémie réflexe de la thermogénèse de réchauffement la réduit considérablement.
Si l’accord est à peu près unanime parmi les physiologistes (EpwaARDS [28], Giaga [35 et 35 f], GELINEO [33], RING [74}, KAYSER [46 a], SCHWABE et ses collaborateurs [75], etc.) pour affirmer que chez certaines espèces l’adaptation thermique à un milieu de température assez éloignée de la neutralité thermique augmente la calorification, l’unanimité d’opinion des auteurs qui en ont étudié le mécanisme physiologique est loin d’être atteinte. En présence d’une réaction relativement lente de l'individu à un changement de son milieu, les chercheurs ont, dès l’abord, songé à une modification hormonale. La lenteur du mécanisme physiologique a donné l'espoir que l’adaptation laisse une trace durable dans l’organisme. Aussi toutes les recherches sur le mécanisme physiologique de l’adaptation ont été entreprises jusqu'ici par des histologistes. A notre tour, nous avons eu recours à cette discipline pour élucider le mécanisme de l’adaptation.
Modifications structurales de la thyroïde au cours de l'adaptation.
Les variations saisonnières de la teneur en iode de la thyroïde, connues depuis fort longtemps, ont fait pencher un grand nombre d’histologistes et de physiologistes à rechercher
dans cette glande des variations structurales attribuables à la température du milieu. De fait, ADLER [1], CRAMER [24], Mizzs [58] et plus récemment KENYON [47], KUSCHINSKY [49], WortTkewiTscH [80] ont décrit de telles modifications qui ont été interprétées par les auteurs comme des signes d'hyperactivité glandulaire de lanimal adapté au froid. Les expériences de KENYON portent sur le Rat exposé pendant plusieurs semaines à des températures de — 2° à — 4°C. Il constate une diminution de la colloïde dans la très grande majorité des cas. Les thyroïdes que nous avons examinées provenaient de Loirs, Lérots , Hamsters dorés et Rats blancs. Ce matériel très varié nous a permis d'étudier les thyroïdes à tous les degrés d'activité ; il nous a ainsi été particulièrement aisé de comparer les thyroïdes d'animaux adaptés à des températures différentes :
Loir (Myoxus glis
Les thyroïdes des Loirs ont été toutes prélevées à la mi-septembre 1937. À cette époque de l’année, la thyroïde du Loir est au repos : l’épithélium est plat et on ne reconnaît aucun signe de résorption de la colloïde. La thyroïde des sujets adaptés à 18° (2 Loirs) présente l’aspect classique du repos glandulaire. La thyroïde de l’animal adapté à 28°, est également au repos. Mais le repos glandulaire semble un peu moins complet : l’épithélium est un peu plus haut, et on observe quelques signes discrets de résorption de la colloïde. Nous avons examiné les thyroïdes de 2 Loirs adaptés à 8° : l’image histologique de ces deux pièces révèle le repos glandulaire le plus complet ; il est impossible de distinguer ces coupes de celles des animaux adaptés à 18°.
En conclusion, la thyroïde du Loir est au repos complet à la mi-septembre ; il est impossible de reconnaître la moindre trace d’un effet de la température du milieu sur le degré d’activité de la glande.
LÉROT (Myoxus arbor
Les cinq thyroïdes examinées ont été prélevées le 2-10-1937. A cette date, la thyroïde du Lérot est au repos complet. 3 thyroïdes proviennent d'animaux qui vivent à 18° environ, 2 glan-.
des ont été prélevées sur des Lérots adaptés à 8°. En dépit d’une manifestation énergétique très nette de « l’adaptation thermique », la structure histologique des thyroïdes est rigoureusement la même dans les 5 glandes : l’épithélium est très plat et on ne relève pas trace de résorption de la colloïde.
La conclusion qui découle de cette analyse est la même que celle formulée au sujet du Loir : repos complet de la glande au début d'octobre, sans modification aucune sous l'effet thermique du milieu.
HAMSTER DORÉ (Cricetus auratus
Nous avons fait deux séries de recherches : l’une en juillet, l’autre en octobre 1938. Aux deux époques de l’année, la thyroide a manifesté des signes de grande activité.
a) Série de juillet. — Les thyroïdes des trois animaux qui vivent à 25° sont très actives : l’épithélium est haut et il y a de nombreuses vacuoles de résorption de 1a colloïde. Les thyroïdes des trois animaux adaptés à 8° ont une image identique qui correspond à une grande activité sécrétoire.
b) Série d'octobre. — Les thyroïdes des cinq animaux examinés sont toutes très actives ; mais il y a une légère différence entre les sujets adaptés à 8° et ceux adaptés à 25° l’épithélium glandulaire des thyroïdes des Hamsters adaptés à 8° est un peu moins haut et les vacuoles de résorption sont un peu moins nombreuses.
Les deux séries de coupes nous montrent, par conséquent, des thyroïdes très actives (évaluées en unités « Cobaye » à 120 ou 130 unités), mais cette activité est indépendante de la température du milieu ; si la température basse a un effet sur la structure de la thyroïde, on pourrait tout au plus reconnaître un effet opposé à celui prévu par la calorification : la thyroïde des individus adaptés à 8° (série d'octobre) peut présenter les signes d’une activité légèrement réduite, qui, exprimée en unités « Cobaye » se chiffrerait à 80 unités, par opposition aux 120
à 130 unités observées dans les autres séries.
RAT BLANC (souche Wistar
Nous avons examiné les thyroïdes de 6 Rats dont 3 étaient adaptés à 8° et trois autres à 28°. Toutes les thyroïdes corres-
pondent à des glandes d’activité moyenne, qui exprimée en unités « Cobaye » correspond à 30 ou 50 unités. Il y a des vacuoles de résorption, peu nombreuses, et l’épithélium folliculaire est moyennement haut. L'aspect est à peu près identique partout, mais si on reconnaît une légère différence, il faut constater dans un cas unique de Rat, adapté à 8°, une diminution des signes histologiques d’activité. (On évalue l’activité de cette glande à environ 20 unités « Cobaye »).
La conclusion générale qui découle de ces protocoles expérimentaux est qu’il est impossible d'attribuer l'augmentation de la calorification des animaux adaptés à 8° à une augmentation de l’activité thyroidienne, estimée d’après sa configuration histologique. Que la thyroïde présente une activité nulle (Loir et Lérot), moyenne (Rat blanc) ou forte (Hamster doré), l'effet
physiologique de l’adaptation au froid est toujours une augmentation de la calorification, tandis que l’image histologique de la thyroïde des individus adaptés à 8° ne révèle pas le moindre signe d’une activité glandulaire plus accusée. La seule différence que nous ayons observée a été, dans quelques exemples, plutôt une diminution de l’activité de la thyroïde des sujets adaptés à 8° ; mais cette différence est trop faible pour pouvoir être interprétée avec certitude. Les thyroïdes que nous venons de décrire ont été prélevées sur des animaux tués par narcose au chloroforme. Le prélèvement a été fait environ 30 à 60 minutes après avoir retiré les animaux de leur milieu d'adaptation. Comme nos mesures d'échanges ont été faites sur des individus retirés depuis sept heures de leur milieu d’adaptation, nous avons jugé utile de vérifier nos résultats histologiques sur des animaux soumis aux mêmes conditions : nous avons, par conséquent, examiné les thyroïdes de quatre Hamsters dorés adaptés à 0° et 28° qui ont séjourné 6 heures à 20° avant le prélèvement des pièces. Les résultats ont été identiques aux précédents : toutes les thyroïdes (octobre 1938) ont montré des signes de forte activité, qu’elles proviennent de Hamsters adaptés à 28° (2 sujets) ou d'animaux adaptés à 8° (2 Hamsters). Si nous traduisons en « unités Cobaye » le degré d'activité de ces glandes, nous les chiffrerons à 120 ou 130 unités « Cobaye ».
Modifications structurales de la médullo-surrénale au cours de l’adaptation thermique.
L'étude anatomique des thyroïdes étant restée tout à fait négative, nous avons soumis les médullo-surrénales de nos animaux à l’examen histologique.
Le choix de ce nouvel objet d’études a été dicté par les considérations suivantes : L’examen histologique de la thyroïde ne nous ayant pas donné l’explication des phénomènes observés, nous nous trouvions en présence des deux possibilités suivantes :
1) L'image histologique est incapable de traduire fidèlement le degré d'activité de cette glande, ou 2) l'augmentation de la calorification des animaux adaptés à 8° est due à l’hyperfonctionnement d’une autre glande. Avant d’adopter la première de ces deux interprétations, il était naturel de vérifier si l’image des autres glandes endocrines restait tout aussi peu explicative. Nous avons examiné la plupart des autres glandes endocrines de l’économie : hypophyse, pancréas endocrine, glandes génitales et surrénales. Nous avons parfois observé quelques différences légères dans l’image de l’anté-hypophyse et des glandes génitales des animaux adaptés aux différentes températures. Mais la systématisation des observations était rendue impossible, car les modifications constatées étaient irrégulières et trop faibles. Les différences que nous avons observées dans les médullo-surrénales étaient, au contraire, très nettes et régulières. De plus, le rôle de la médullo-surrénale dans la calorification est si important qu'il est presque inutile de le rappeler : hypothermie après surrénalectomie, hyperthermie après injection d’adrénaline, hyperadrénalinémie réflexe dans la thermogénèse de réchauffement. Des modifications de structure en rapport avec la thermogénèse ont été décrites par plusieurs histologistes : CRAMER [24] a signalé des modifications structurales de la médullo- et de la cortico-surrénale dans la réaction brusque au froid ; le séjour prolongé à basse température (l’adaptation thermique au froid) modifierait également la structure de la médullo-surrénale ; CRAMER observe, en effet, dans les deux conditions — réaction brusque au froid et adaptation à basse température — une diminution de la ré-
action chromaffine de la médullo-surrénale. Il interprète cette observation de la façon suivante : le séjour au froid — de courte ou de longue durée — détermine de l’hyperadrénalinémie. L'élaboration de l'hormone par la glande se faisant à un rythme plus lent que son évacuation dans le sang, la glande surrénale s’appauvrit progressivement en -adrénaline. Il y aurait, par conséquent, un véritable épuisement de la médullo-surrénale qui serait beaucoup plus manifeste dans les réactions brusques au froid assez intense que dans l’adaptation thermique. VINCENT [79] a décrit chez le Rat séjournant à 4° les mêmes modifications histologiques de la médullo-surrénale que celles que nous avons observées chez les hibernants adaptés à 8°. Si VINCENT fait séjourner et travailler les Rats à des températures légèrement supérieures à 20°, le tissu chromaffine devient très abondant dans la médullaire.
VINCENT attribue la disparition de la réaction chromaffine chez les animaux adaptés à 4° et chez ceux qui travaillent et vivent à 14° à la chute de leur température centrale qui tombe de 37°5 à 34°.
Lorrs
Les surrénales des deux animaux adaptés à 8° ne présentent pas une image absolument identique : chez l’un des animaux on ne peut déceler la moindre trace de tissu chromaffine. Chez l’autre il existe une réaction chromaffine, mais elle est extrémement discrète. Les surrénales des animaux adaptés à 18° montrent une réaction chromaffine diffuse très nette. Elle n’est pas d’une très grande intensité, mais la différence entre l’aspect des surrénales des animaux adaptés à 18° et celui des Loirs adaptés à 8° est considérable. II est indiscutable que la réaction chromaffine de la médullo-surrénale du Loir adapté à 8° est très réduite par rapport à celle des animaux adaptés (QE Re
LÉROT
Chez cette espèce également, la réaction chromaffine des surrénales provenant d'animaux adaptés à 8° est à peu près nulle tandis qu’elle est d'intensité moyenne chez tous les animaux adaptés à 18°. Par conséquent, chez le Lérot encore, la pau-
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vreté de la médullo-surrénale en tissu chromaffine apparaît chez l’animal adapté au froid.
HAMSTER DORÉ
a) Série de juillet. — Dans cette série la différence entre les médullo-surrénales des animaux adaptés à 25° et celles des individus adaptés à 8° est particulièrement nette : chez les trois sujets qui vivent à 25°, la réaction est extrêmement intense, particulièrement chez un animal chez lequel la totalité de la médullo-surrénale présente cette réaction à un degré très accusé. Les trois animaux qui vivent à 8°, ont une réaction chromaffine localisée à la périphérie. L’étendue de ces zones est réduite : chez deux animaux elle est environ de 10 p. 100 de la surface, chez le troisième elle est plus grande, mais atteint au maximum 40 p. 100 de la surface.
b) Série d’octobre. — La réaction chromaffine est très peu développée chez les animaux qui vivent à 8°. De plus, on remarque que les cellules sont de dimensions réduites ; elles ont un aspect de collapsus. Chez les animaux adaptés à 25°, les cellules sont volumineuses et turgescentes ; la réaction chromaffine s’y observe sur une grande étendue. Dans l’exemple où la réaction est la moins développée, elle s’étend au moins à 50 p. 100 du tissu glandulaire.
Nous observons, par conséquent, dans la troisième espèce étudiée une pauvreté remarquable en adrénaline du tissu de la médullo-surrénale chez les animaux adaptés à 8° qui ont une calorification augmentée de 30 p. 100 par rapport aux sujets de la même espèce, adaptés à 25°.
RAT BLANC
Chez le Rat encore, nous trouvons la même différence qui s'était manifestée chez les autres espèces : les cellules de la médullo-surrénale sont petites, comme collabées, chez les individus adaptés à 8°. La réaction chromaffine y est très peu développée ; chez l’un des trois sujets adaptés à 8°, cette réaction fait même entièrement défaut. Par opposition, à l’aspect des cellules décrites, nous voyons de grosses cellules turgescentes dans la médullaire des Rats adaptés à 28°. La réaction
chromaffine, très développée, nous montre que ces cellules sont riches en adrénaline.
La conclusion générale qui s’impose après cette étude, est la suivante : la thyroïde des animaux adaptés ne présente pas la moindre indication d’hyperactivité chez les animaux vivant à basse température et présentant une calorification augmentée. La surrénale de tous les sujets adaptés révèle une richesse particulière en tissu chromaffine si la température du milieu d'adaptation est voisine de la neutralité thermique, tandis que la médullo-surrénale des animaux adaptés à basse température est particulièrement pauvre en adrénaline.
Le contrôle histologique est en accord complet avec nos observations physiologiques, et plus spécialement avec celles concernant les modifications des manifestations de l’adaptation chez le Hamster (Cricetus frumentarius) soumis pendant 2 heures à la température de 1°. Nous avions vu que l’hyperadrénalinémie réflexe de la thermogénèse de réchauffement réduisait singulièrement l’augmentation de la calorification de l’animal adapté à 8°. Cette observation nous avait révélé la liaison étroite qui existe entre les manifestations de l’adaptation et la régulation chimique. L’examen histologique nous montre la raison profonde de cette dépendance, car si la thermogénèse de réchauffement est liée à de l’hyperadrénalinémie, l’adaptation à température basse est caractérisée par une pauvreté de la médullo-surrénale en adrénaline. Il devient dès lors très tentant d'expliquer par le même mécanisme l’augmentation des échanges de la thermogénèse de réchauffement et de l’adaptation par de l’hyperadrénalinémie. Cette hypothèse correspond exactement à l'interprétation que CRAMER a donnée de ses investigations histologiques, car lui aussi explique la pauvreté de la médullaire surrénale en adrénaline chez les animaux exposés au froid par une exagération de l'élimination d’hormone sans que son élaboration atteigne un rythme aussi rapide.
Cette hypothèse est en accord également avec les observations que nous avons faites sur les surrénales des animaux adaptés à 28° et 8°, mais qui avant d’être sacrifiés pour le prélèvement des pièces ont séjourné 6 heures à 20°. Ces glandes proviennent de 4 Hamsters dont deux étaient adaptés à 28° et 2 autres sujets adaptés à 8°. L'aspect des 8 surrénales examinées a été rigoureusement identique chez les 4 animaux, in-
dépendamment de la température d'adaptation : toutes les surrénales sont très riches en adrénaline et présentent, par conséquent, l’aspect de surrénales d'animaux adaptés à 28°. Si six heures de séjour à 20° sont suffisantes pour faire apparaitre de grandes quantités d’adrénaline dans les surrénales des animaux adaptés à 8°, dont les échanges sont augmentés de 30 p. 100 dans ces mêmes conditions, nous pensons que nous pouvons conclure avec beaucoup de vraisemblance que l'interprétation de CRAMER correspond à la réalité : la pauvreté en adrénaline des surrénales des sujets adaptés à 8° est due au fait que l’adrénaline est éliminée avec une plus grande vitesse dans le sang qu’elle n’est élaborée par la glande. II nous est toutefois impossible d'éliminer avec certitude l’hypothèse de VINCENT [79] qui attribue à l’hypothermie des animaux exposés à basse température la pauvreté en tissu chromaffine.
La même image de la médullo-surrénale se retrouve chez le Rat blanc adapté à 28° et exposé pendant 6 heures à 8°. La thermogénèse réflexe de réchauffement n’a pas été capable de faire disparaître l’image d’une surrénale d'animal adapté à 28°. Nous pensons que la richesse en adrénaline de ces glandes s’explique de la manière suivante : à 28°, température de l'adaptation, le Rat blanc utilise peu d’adrénaline, sa thermogénèse étant réduite à son minimum. L’adrénaline qui est élaborée par la glande n’est secrétée qu’à un rythme lent ; elle a tendance à s’accumuler dans les surrénales. Si nous venons à exposer ce Rat à la température de 8° pendant 6 heures, la thermogénèse de réchauffement que nous déclenchons est insuffisante pour modifier l’aspect de la glande ; il faut prolonger le séjour à 8° pendant un temps beaucoup plus long pour atteindre l’image de surrénale d’animal adapté à 8°. Nous nous trouvons en opposition avec CRAMER pour cette dernière conclusion ; CRAMER prétend, en effet, que l’image de l’appauvrissement de la surrénale en tissu chromaftine est beaucoup plus accusée par la réaction brusque au froid que par « l’adaptation » à basse température, ce qui le conduit à attribuer « l’adaptation » à basse température essentiellement à des modifications structurales de la thyroïde.
N'ayant pu retrouver ni chez les hibernants ni chez le Rat blanc les modifications structurales signalées par de si nombreux auteurs (ADLER [1], CAHANE [15], Bopansxky [11], CRa-
MER [24], Mizcs [58], Barzir [5], KENyYON [47], KuscHINSKY [49], WorrkewiTscH [80], Wozr [81]) nous avons procédé à peu près comme RING [71, 71 a, 71 b] : chez certains animaux nous avons enlevé la thyroïde, chez d’autres nous avons réduit le tissu de la surrénale à son minimum. La thyroïdectomie a été réalisée sur le Loir qui la supporte très bien, les parathyroïdes étant séparées des lobes thyroïdiens. Chez le Hamster, la thyroïdectomie est impossible car les parathyroïdes sont situées dans les lobes thyroïdiens : la thyroïdectomie entraîne par conséquent la tétanie. Nous avons choisi le Hamster doré pour réduire le tissu chromaffine ; pour ce faire, nous avons extirpé totalement la surrénale droite. Les animaux étant complètement remis, nous avons détruit au thermocautère la médullaire surrénale gauche 8 jours après la première intervention. (Toutes ces opérations ont été faites en collaboration avec notre ami M. KLEIN). Les résultats que nous ont donnés ces deux opérations ont été opposés à ceux obtenus par Ring. Dans nos expériences, la thyroïidectomie r’a supprimé ni la régulation chimique, ni l'adaptation. Notre intervention sur les surrénales n’a pas supprimé la thermorégulation chimique, mais les manifestations de l'adaptation. Ces conditions sont étayées sur les résultats expérimentaux suivants :
1° Surrénalectomie.
8 Hamsters (Cricetus auratus) opérés en septembre. Ils sont séparés en deux lots, dont l’un est placé le 15.10.88 à 30°, l’autre à 8°.
À. — Animaux adaptés à 30°.
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La disparition des manifestations de l’adaptation thermique est évidente. Les chiffres suivants, choisis parmi un très grand nombre d'expériences — qui toutes ont donné le même résultat — montrent que la thermogénèse réflexe de réchauffement n’a pas été supprimée par cette même intervention.
: 5 : Augmentation Date Los du Quotient res ee de échanges de la mesure | ‘'2MSter | espjratoire | ture de la | par &ilo à basse en g. mesure et heure température 14-11-38 98 0,897 2800 8,343 — = 0,904 906 18,464 |+ 129 p. 100 — — | 0,824 207 7,806 28-11-38 108 0,861 2993 6,918 — — 0,831 995 17,665 |+ 139 p.100 => = 0,832 2905 7,245
(Ces mesures ont été effectuées selon le même plan général que celui qui a servi à l’établissement des chiffres relatés au Tableau XI) (*).
Les chiffres suivants obtenus sur les Loirs après thyroïdectomie, en accord avec les résultats de HILDEBRANDT [43] et ceux de RING de 1936 [71], sont en opposition complète avec la dernière publication de RING [71 b] :
(*) Le fait que le Q. R. ne baïsse pas au cours des mesures à 9°5 montre qu’il ny à plus de «combustion préférentielle de lipides ». Notre opération a été efficace. L'inscription des mouvements montre que les Hamsters ont été agités pendant ces mesures.
2° Thyroïidectomie.
Métabolisme de base chez des Loirs adaptés à 8° et 30° (Mesures effectuées sur des animaux sans thyroïde.
A. — Séjour à 8° à partir du 15.9.38.
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(Les animaux ont été opérés en août).
Contrairement aux résultats de 1939 de RING [71 b], nous ne constatons pas de fléchissement de la température centrale chez les animaux placés après thyroïdectomie à basse température ; de plus, nous constatons que les animaux qui vivent à 8° ont une calorification augmentée de 42 p. 100 par rapport à leur métabolisme après séjour prolongé à 30°.
Par ailleurs, l’efficacité de notre intervention se vérifie par l’abaissement du métabolisme de base après thyroïdectomie, car ces mêmes animaux qui en octobre ont un métabolisme
de 470 Calories avaient un métabolisme de 559 Calories avant l’opération, comme le démontrent les chiffres suivants :
Production calorique minima du Loir adapté à 28° (placé à l’étuve le 23.6.38).
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En dépit d’une réduction de 16 p. 100 du métabolisme de base consécutive à la thyroïdectomie, les modifications de la calorification par adaptation thermique persistent.
Notons encore que la thyroïdectomie a été incapable de modifier le pouvoir thermorégulateur du Loir, car les 6 mesures suivantes montrent une régulation chimique très nette à + 3°C (les animaux séjournent à 20° depuis l’opération). Ce dernier résultat est en accord avec les observations de LEE et LEE sur l’oie [52].
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Comment expliquer ces expériences en accord complet avec nos constatations histologiques et en opposition formelle avec
les résultats expérimentaux de RING ?. Trois explications nous semblent possibles :
1° nos recherches ont porté surtout sur des hibernants, animaux cycliques chez lesquels il pourrait y avoir interférence entre les modifications structurales endocrines d’origine cyclique et saisonnière et celles dues à l’adaptation au milieu thermique. .
2° KuscxiNskY [49] a démontré que les manifestations histologiques de l'adaptation ne sont pas constantes et évoluent avec le temps.
3° les manifestations énergétiques de l’adaptation sont dues à des modifications sécrétoires des surrénales et de la thyroïde. Pour des raisons qui nous échappent encore, on constate dans un cas que c’est essentiellement la thyroïde, dans l’autre surtout la médullo-surrénale qui est responsable de ces manifestations. Cette dernière explication cadrerait avec l’opinion de CRAMER sur les phénomènes de l’adaptation et leur répercussion structurale sur les glandes endocrines. (BAILLIF [5], CAHANE et CAHANE [15], KuscHiNsky [49] attribuent les modifications structurales de la thyroïde par adaptation thermique à un effet secondaire, dû initialement à l’antéhypophyse).
MÉDULLO-SURRÉNALE ET SECONDE THERMORÉGULATION CHIMIQUE.
Nous avons pu démontrer dans les pages précédentes le rôle important que jouent médullo-surrénale et adrénalinosecrétion dans la régulation chimique. Ce rôle de première importance apparaît dans les réactions brusques de l’organisme au stimulus froid et dans les réactions lentes d’adaptation.
Les résultats expérimentaux de l’adaptation ont été présentés en partant du point de vue que la calorification réelle du métabolisme de base est la production de chaleur minima obtenue par adaptation à 30°. Ce mode d’expression correspond à la notion de l'identité du métablisme de base et de la calorification minima. Cette manière de voir peut avoir son intérêt théorique, mais elle ne correspond à aucune réalité physiologique : les conditions de vie des hibernants sont telles qu’à aucune période de l’année la température moyenne de leur milieu n’est de 20° ou 30° ; même en été, où la tempéra-
ture dépasse parfois 30° pour quelques heures, la température moyenne d’un nycthémère n’atteint pas 20°. Or OGrE et Mizcs [60] ont pu démontrer il y a longtemps déjà qu’un animal qui vit pendant 18 heures sur 24 à une température voisine de la neutralité thermique et 6 heures à une température qui en est éloignée, se comporte comme un animal adapté à basse température : sa résistance au froid est accrue. . Ces considérations nous amènent à lire nos résultats d’adaptation en sens inverse et à formuler notre conclusion ainsi : le séjour prolongé à 30° réduit l’adrénalino-sécrétion normale des hibernants ; elle tombe à des valeurs inférieures à celles de la vie normale. En exprimant nos résultats ainsi nous nous trouvons en présence d’un problème que l’on s’est posé il y a longtemps : l’homéotherme possède-t-il un mécanisme spécial qui lui permet de réduire son « métabolisme de base» ? Si l’accord est à peu près complet pour affirmer cette possibilité de réduction du métabolisme de base « par adaptation thermique » (un grand nombre de ces travaux $e trouve mentionné dans la Monographie récente de GtaJA [35 g]) personne, sauf peut-être GÉLINÉO, n’a rapproché ces faits des conceptions de MANSFELD [55] et PLAUT [65] sur «la seconde thermorégulation chimique ». Cette 2° régulation chimique correspondrait à un mécanisme thermorégulateur spécial permettant à l’homéotherme de réduire sa calorification minima dans la « zone de chaud », c’est-à-dire aux températures supérieures à la neutralité thermique, où, normalement, s’installe la fièvre par stase de chaleur. PLAUT a cru pouvoir donner une démonstration expérimentale de cette «2° régulation chimique ». Elle opère de la façon suivante : dans une première mesure, elle fixe la valeur du métabolisme de base, puis elle soumet l’animal en expérience à une température supérieure à la neutralité thermique, température à laquelle s’installe de la fièvre par stase ; enfin, elle retire l’animal hyperthermique et fait une seconde mesure de métabolisme de base. Dans cette dernière mesure, elle enregistre une réduction du métabolisme de base. Elle interprète cette réduction du métabolisme de base de la manière suivante : déjà pendant la stase de chaleur, l’animal a réduit son métabolisme de base, mais « cette deuxième régulation chimique » n’a pas pu se manifester. La « seconde thermorégulation chimique» ne devient apparente qu’au moment où la stase de chaleur s’est dissipée. Ce raisonnement de PLAUT nous paraît incompréhensible ; on se de-
mande, en effet, quelle peut être la signification d’une réqulation chimique qui devrait permettre de réduire les échanges dans la zone de chaud, mais qui de fait n'existe pas, car la” calorification obéissant à la règle de van’t Horr (PFLUGER 1879, pu Bois) montre bien qu’il n'y a précisément plus de « régulation » chimique.
Nous avons un peu insisté sur ces expériences de PLAUT car elles nous paraissent concerner un problème que nous avons abordé, à notre tour, expérimentalement : PLAUT provoque de la fièvre par stase ; or on sait que la fièvre est réalisée par de l’hyperadrénalinémie (voir à ce sujet le livre de DU Bois [27]). Quand PLAUT replace l’animal à la neutralité thermique elle arrête la fièvre : la chaleur est dissipée et l’hyperadrénalinémie est arrêtée.
Dans nos expériences relatées au Tableau XI, nous déclenchons de l’hyperadrénalinémie par le froid. Quand après 2 heures de séjour à basse température, nous répétons la détermination du métabolisme basal, nous constatons une réduction de ce métabolisme de 14 p. 100 à 20 p. 100. Nous faisons exactement la même observation que PLAUT : la suppression de l’hyperadrénalinémie entraîne une réduction du métabolisme basal. On ne peut parler, dans nos expériences, de « seconde thermorégulation chimique», puisque nous déclenchons de l’hyperadrénalinémie par le froid. Nous interprétons nos résultats, comme nous le faisions déjà en 1938 [46 i] l'arrêt de l’hyperadrénalinémie ne conduit pas instantanément à un taux d’adrénaline dans le sang rigoureusement identique à celui qui avait existé avant l’hyperadrénalinémie, mais à une valeur un peu inférieure, la régulation du taux normal de l’adrénalinémie ne se faisant pas avec une précision mathématique.
Si nous rapprochons cette observation de celles de l’adaptation à un milieu thermique, nous arrivons à la conclusion que la réduction des échanges du métabolisme de base au dessous de leur valeur normale ne se fait pas par la sécrétion d’hormones hypothétiques (MANSFELD [55]), mais simplement par la suppression brusque où prolongée d'une excitation sympathique.
La 2° « régulation chimique » (ou seconde thermorégulation chimique comme GrAJA traduit la « zweite chemische Regulation» des Allemands) est décrite par Grara [35 d] et par
GELINEO [33 c] sous une forme un peu différente de celle de PLAuT. Ces auteurs constatent une réduction du métabolisme de base chez le Dindon, l’Oie, le Coq, la Tourterelle, au moment où s’installe la polypnée thermique. GELINEO rapproche les faits qu’il observe de ceux de l'adaptation : il voit en effet que l’adaptation au chaud supprime à peu près complètement la manifestation de la seconde thermorégulation chimique, tandis que ce mode de thermorégulation apparaît particulièrement accusé chez les animaux adaptés à une température basse (—2° à + 12°). La réduction du métabolisme de base désignée de seconde thermorégulation chimique n’atteint plus que 12 p. 100 au maximum chez les animaux adaptés. Nos propres expériences sur le Hamster ont également porté sur des animaux «adaptés » et , comme nous le disions dans notre première note de 1938 [46 i], la réduction du métabolisme de base après hyperadrénalinémie réflexe, ne se manifeste plus chez les animaux adaptés au chaud ; chez ces derniers, un séjour de 2 heures à basse température provoque une légère augmentation du métabolisme minimum qui passe de 2,715 Calories par kilo et heure à 2,905 Calories. L'identité des résultats obtenus par GELINEO et les nôtres, révélant l’interférence des phénomènes d’adaptation et de la « seconde thermorégulation chimique », nous fait conclure que dans les expériences de GIAJA et GELINEO, comme dans celles de PLAUT ou dans les nôtres, la réduction du métabolisme de base par adaptation au chaud ou par seconde thermorégulation chimique est due à une chute de l’adrénalinémie normale à une valeur inférieure : le tonus sympathique normal est réduit. Nous arrivons, en dépit de résultats expérimentaux semblables, à une conclusion très différente de GïIAJA ; car cet auteur résume ses observations en disant «en tout cas il n’est pas démontré que la thermorégulation se fait par l’intermédiaire des sécrétions internes >» [35 g], tandis que nous attribuons à une hormone un rôle de tout premier ordre dans la régulation thermique chimique sans mouvement, ou régulation chimique au sens étroit du mot : c’est en effet à l’adrénaline que nous attribuons comme CANNON [17] la régulation chimique sans frisson, et c’est à cette même hormone que nous attribuons aussi les manifestations de l’adaptation et de la réduction des échanges que GrAJA désigne de « seconde thermorégulation chimique ». L'opposition formelle entre notre
interprétation et celle de GiAJA apparaît de façon encore plus accusée quand on considère que c’est la même hormone à laquelle nous attribuons trois manifestations importantes de la régulation chimique chez les hibernants que Graga et Dr- MITRIJEVIC [35 e] homologuent à la «8 »-tétranaphtylamine et au dinitrophénol en affirmant que l'effet caractéristique de ces corps sur la thermogénèse est «la suppression de la régulation chimique ».
Conclusions générales.
1. Abstraction faite de la Chauve-Souris qui se comporte pendant les 12 mois de l’année en véritable poikilotherme et qui ne peut réaliser une calorification d’homéotherme que par une activité musculaire intense, tous les hibernants étudiés (Marmotte, Hérisson, Hamster, Loir, Lérot, Muscardin) possèdent une régulation chimique et une régulation physique. Leur homéothermie se traduit par un Quotient métabolique normal.
2. L'homéothermie des hibernants réveillés est imparfaite par insuffisance de la régulation physique. Ce caractère distinctif essentiel se manifeste par l'instabilité de leur température centrale, la pente très accusée de leur thermogénèse de réchauffement et la faible part que prend la chaleur latente dans la somme des mécanismes de thermolyse.
3. Le métabolisme de base des hibernants réveillés ne présente pas de caractère distinctif spécial : très bas chez certaines espèces, comme la Marmotte de 2 kilos (392 Calories par mètre carré et 24 heures) ou le Loir de 200 g. (527 Calories par mètre carré et 24 heuers), il atteint la valeur de 832 Calories chez le Muscardin de 20 g.
4. Le Quotient Respiratoire des hibernants peut varier parallèlement aux fluctuations de la température du milieu : ces variations très importantes du Q.R. traduisent deux mécanismes différents :
a) l’abaissement du Q. R. du Hamster non à jeun, exposé à basse température, traduit une hyperadrénalinémie réflexe entraîinant une combustion préférentielle de lipides, en dépit de réserves glucidiques très abondantes.
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b) Les variations du Q. R. en automne parallèles aux variations thermiques du milieu et de la température centrale des hibernants (Spermophile, Loir) sont d’origine complexe 1. Elles peuvent être métaboliques et sont dûes à un jeûne insuffisant. 2. Elles ne traduisent très vraisemblablement que des décharges et des rétentions d’acide carbonique ; ce sont des Q. R. non métaboliques et « apparents ».
Dans aucun cas ces Q. R. ne permettent de conclure à la combustion obligatoire de glucides au cours du réveil.
». Les glandes endocrines suivantes : anté-hypophyse, thyroide et glandes génitales subissent une évolution cyclique saisonnière des plus caractéristiques : leur aspect histologique révèle un degré d’activité maximale au printemps. Le même test anatomique montre que l’activité de ces glandes est d'intensité moyenne en été et tombe à une valeur nulle en automne. L’involution glandulaire automnale persiste en hiver.
6. La cortico-surrénale présente en automne un épaississement considérable de sa zone réticulée. Celle-ci prend un aspect très particulier ; nous l’avons désigné de « pseudo-zone X ». Cet aspect spécial est conservé jusqu’au printemps.
7. La calorification des hibernants est réduite à partir du moment où l’on enregistre les modifications automnales endocriniennes. La diminution des échanges respiratoires s’observe à la neutralité thermique (métabolisme de base) et aux températures qui lui sont inférieures (régulation chimique).
a) La réduction du métabolisme de base doit être attribuée à l’involution de lanté-hypophyse et plus spécialement de la thyroïde qui en dépend.
b) Il nous est impossible d’attribuer avec certitude la réduction de la thermorégulation chimique à l’involution d’une glande endocrine déterminée (thyroïde ou cortex surrénalien).
8. Les phénomènes de « l'adaptation thermique » sont très manifestes chez le Loir, le Hamster et le Lérot. Ils sont l’expression d’un mécanisme thermorégulateur lent, dû à l’adaptation de l’adrénalinosécrétion.
9. L’expérimentation physiologique et l’étude histologique montrent que la thermoréqulation chimique, sans mouvements, se fait en grande partie par l’adrénalinosécrétion ; il est indif-
férent qu’il s'agisse d'adaptation brusque ou progressive de la calorification aux conditions thermiques du milieu.
10. « La seconde thermorégulation chimique » n’est — du moins chez les hibernants -— que la manifestation énergétique d’un taux d’adrénaline dans le sang, inférieur à la normale.
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DEUXIÈME PARTIE
Le quotient respiratoire chez quelques espèces poikilothermes.
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DEUXIÈME PARTIE
Introduction.
Les échanges respiratoires des hibernants à l’état de sommeil ont été étudiés depuis fort longtemps ; les mesures classiques de REGNAULT et REISET de 1849 [30] sont restées longtemps à la base de nos connaissances sur ce sujet. Ces premières expériences ont révélé des Quotients Respiratoires de 0,399, 0,546, 0,685 etc. pendant le sommeil de la Marmotte. La réalité de tels Quotients n’a été mise en doute par personne. Seuls L. HEDoN en 1929 [15] et nous-mêmes en 1935 [7] avons constaté chez la Marmotte un Quotient Respiratoire moyen de 0,7 pendant le sommeil hibernal. Mais si nous avons réussi à obtenir un Q.R. moyen de lipides chez Ia Marmotte, les mesures de thermochimie respiratoire (par le confinement) sur le Loir nous ont donné, dès le début de nos recherches, des Q.R. très variables et généralement inférieurs à 0,7 comme il ressort des moyennes suivantes obtenues pendant l'hiver 1933-
Echanges respiratoires du Loir en état de sommeil hibernal. (Mesures faites à 11° environ).
4 Nombre ; Oxygène N° d'ordre Poids FA des heures Quotient nee de l’animal en g SE d'expé- TESPITAT 0 par kilo :4 - DICSUEES rience toute et heure h- 2 (4re période) 100 21 221,48? 0,715 23,8 cm? Da(20 période) 100 10 219, 36° 0,582 29,6 — 3 105 22 312,00? 0,624 30,1 — 5 127 k 163,45? 0,568 19,9 —
De nouveaux essais pendant l’hiver 1934/35 nous ont don-
né les mêmes résultats,
Echanges respiratoires du Loir en état de sommeil hibernal.
———— = O2 consom- ; Nombre L 2 N° d'ordre Re Poids Nombre |des heures es Lo S ROLE SE re ot RE E eue toire et heure en cmè 9 119 93,9 5 119,15? 0,626 30,6 9 60 126,5 3 20 028 0,688 19,8 10 41° 123,0 1 23201 0,655 27,3 10 6° 165,3 6 ANSE 0,683 1682
Devant de tels faits nous nous sommes décidés d'aborder l’étude d’autres espèces chez lesquelles (BENEDICT [3]) le Q.R. peut, dans certains cas, présenter les mêmes anomalies. Notre choix s’est fixé sur la Grenouiile. Les raisons qui nous ont amenés à ce choix ont été nombreuses et d’ordres très divers :
1° La Grenouille est un poïkilotherme. Comme tel ses échanges ne sont pas soumis à des fluctuations aussi considérables que celles susceptibles d’être enregistrées chez le Loir. Cet hibernant consomme à l’état de veille presque 2 litres d'oxygène par kilo et heure à 10° ; à l’état de sommeil, la consommation d'oxygène est, à la même température, de 20 cm* par kilo et heure. La facilité avec laquelle le Loir peut se réveiller au cours d'expériences de thermochimie respiratoire, et le rapport de 1 : 100 entre les consommations d'oxygène dans les deux états, constituent un obstacle très sérieux dans les recherches aussi délicates que celles que nous nous proposions en étudiant le Q.R. des hibernants à l’état de sommeil. La moindre diminution de la profondeur du sommeil a une répercussion trop considérable sur la grandeur de la calorification.
2° Parmi tous les poikilothermes, c’est chez la Grenouille que les Q.R. anormaux ont été le plus fréquemment observés.
3° La consommation d'oxygène de la Grenouille est à 10° du même ordre de grandeur que celle du Loir en état de sommeil, à la même température : KRoGH [20] chiffre la consommation de la Grenouille à 19 em? par kilo et heure entre 5°5 et 9°, ;
4° La Grenouille est un animal de laboratoire peu coûteux, supportant bien de longues périodes de jeûne.
Pour toutes ces raisons, nous avons été conduits à aborder le problème du Quotient Respiraloire chez ce batracien. Mais, au cours de nos recherches, nous avons trouvé bien des difficultés qui nous ont finalement obligés à étendre nos expériences concernant le Q.R. à d’autres espèces poïkilothermes. Ce n’est que grâce à de nombreuses mesures préalables sur des espèces variées que nous avons finalement pu aborder avec fruit l'étude de la calorification et du Quotient Respiratoire chez les hibernants à l’état de sommeil.
Techniques utilisées.
A. — MESURE DES ÉCHANGES
1° Méthode du confinement.
Pour étudier les échanges respiratoires’ des poikilothermes, nous nous sommes servis préférentiellement de Ia méthode du confinement. Nous en avons donné les grandes lignes au moment où nous avons étudié la même méthode utilisée dans le cas de la Chauve-Souris. Il nous suffira par conséquent de ne relever ici que les quelques points particuliers à lutilisation de cette méthode à propos des poïkilothermes.
Cloche à échanges.
Les cloches que nous avons employées étaient de volumes très différents : de 500 cm pour les plus petites et de 20 litres pour les plus grandes. D’une façon générale, nous nous
sommes arrangés de telle façon que — comme le recommande BENEDICT [3] — la concentration finale en CO, de l’atmosphè-
re confinée soit de l’ordre de 0,5 à 0,75 p. 100. Quand nous nous sommes aperçu du rôle important joué par la concentration en acide carbonique de l’atmosphère confinée sur les échanges, nous avons laissé s’accumuler l’acide carbonique dans certaines expériences jusqu’à des concentrations de 2 et 4 p. 100 ; dans d’autres expériences au contraire, les concentrations finales n’ont pas dépassé 0,3 p. 100. Il est évident que, dans ces conditions, durée d’expérience et dimensions de la cloche variaient dans de très grandes limites : c’est ainsi
que les durées d’expérience les plus courtes étaient de 1 à 3 heures-et les plus longues de 3 à 6 jours.
Inscription de mouvements.
La très grande majorité des expériences faites sur les poikilothermes a été réalisée en inscrivant les mouvements au cours de la mesure ; pour cela, nous avons placé les poikilothermes dans des cages de treillis métallique paraffiné. La cage à contention repose sur une lame métallique comme dans les cages utilisées chez les hibernants réveillés. Une extrémité de la lame s’articule dans une charnière, l’autre repose sur un tambour de MarEY muni d’une petite pièce métallique. Le tambour de MAREY est fixé sur une plaque de verre rodé sur laquelle est placée la cloche à échanges. Un tube de caoutchouc relie le tambour de la cloche à un second tambour de MAREY dont le stylet inscripteur frotte sur la feuille de papier enfumé d’un cylindre enregistreur à marche lente (fig. 1).
Ventilation de la cloche.
La plupart des mesures ont été réalisées de la même manière que celle décrite au sujet de la Chauve-Souris : le poikilotherme est placé dans sa cage de contention et 6 à 12 heures plus tard on le place avec sa cage sous la cloche à échanges, en ayant soin d'opérer à l’air atmosphérique pur, c’est-àdire devant une fenêtre. À la fin de la mesure on brasse l’atmosphère de la cloche à l’aide de pipettes à gaz dont l’une est remplie d’air atmosphérique pur, l’autre de mercure. Si l’on fait des mesures consécutives on ouvre la cloche après brassage, on l’aère avec l’air extérieur pendant deux ou trois minutes, en ayant soin de bien agiter l’air de la cloche ; puis on referme la cloche et la seconde mesure commence. Mais cette manière d'opérer s’est révélée insuffisante pour connaître avec exactitude le rôle joué par la concentration en acide carbonique de l’air confiné sur les échanges respiratoires. Nous avons par conséquent été amenés à modifier notre procédé au lieu d'ouvrir la cloche à l’air extérieur, nous en avons renouvelé l’air en y faisant passer un courant d’air atmosphérique à l’aide d’une trompe à eau. Le débit du courant d’air a été dicté par les dimensions de la cloche à ventiler : 30 li-
tres par heure pour les cloches de 0,5 à 2,0 litres, 60 litres par heure pour les cloches de 5 litres, 120 à 180 litres par
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fs e s FIGURE 1.
Dispositif expérimental pour la méthode du confin2ment,. LÉGENDE.
Tambour de Mare fonctionnant en statographe
heure pour les cloches de 10 et 20 litres. La durée nécessaire pour le renouvellement de l’air est donné par la formule
(Noyons [26]).
= (ER ÿ log 2 à P V = litres a — ventilation (litres/minute) p — précision t — temps en minutes
Dans les cas où nous avons désiré suivre l’effet des concentrations croissantes en acide carbonique, nous avons laissé accumuler cet acide jusqu’à la concentration voulue ; à ce moment on fait une première prise de gaz après un brassage avec la pipette à gaz. La prise faite, on referme la cloche et on laisse le CO, s’accumuler à une concentration double par exemple de celle enregistrée après la première prise. On fait à ce moment une deuxième prise qui à son tour est analysée dans l’appareil de CARPENTER. On peut évidemment continuer ainsi jusqu'aux limites extrêmes voulues. Un exemple de calcul rendra compte d’une telle mesure réalisée sur la Tortue Date de l’expérience : 4.6.37.
Lot de trois Tortues pesant 1810 grammes.
Une première mesure d'échanges donne à l’analyse des gaz dans l’appareil de CARPENTER les chiffres suivants
CO: p. 100 — 0,328 e Os p.100 — 0,327 Q.R. = 1,000
Ramené au volume total (toutes corrections de température et pression faïtes, comme il a été dit au sujet de la méthode du confinement utilisée chez là Chauve-Souris) on a
O: total consommé en em = 59,53 CO: total éliminé en em? = 59,35 Durée : 2 h. 20
O: consommé par heure — 25,46 cm3 CO: éliminé par heure — 25,49 cm°
On laisse accumuler le CO, après cette première mesure ; un second brassage suivi d'analyse effectué 2 h. 09 plus tard, donne les résultats suivants
CO pDUD0E= 72
Os p. 100 — 0,781 Q-R. — 0,912
Pour calculer ce qui revient à la seconde mesure, nous opérons ainsi
Le volume total (Cloche + pipette + tubes de caoutchouc)
Le volume de la cloche seule — 19 1.540.
Après correction de Température et de Pression, les volumes deviennent
Volume total.. (19,759) — 17692 cm3 Volume cloche (19,540) — 17495 cm3
Composition initiale de l'air dans la cloche
Excès CO: : 17495 x 0,328 — 57,39 cm3 Manque, O: : 17495 X 0,327 — 57,21 cm
Composition finale de l’air dans la cloche
Excès CO: : 17692 X 0,712 — 125,97 cm?
Manque O: : 17692 X 0,781 — 138,18 cm
Reviennent par conséquent à la mesure
CO: : 125,97 O: : 138,18 — 57,39 — 57,21 68,58 cm re 80,97 cm?
ae 080146 d’où lefQ.R.-— 8097 — 0,847
O: consommé par heure : 37,66 cm CO: éliminé par heure : 31,90 cm?
O: consommé par kilo et heure : 20,81 cm?
CO: éliminé par kilo et heure : 17,62 cm3
Appareil de CARPENTER modifié.
Pour étudier l’action de l’acide carbonique sur les échanges respiratoires, nous avons été obligés d'opérer souvent en présence de concentrations de CO, dépassant 1,6 p. 100, chiffre qui constitue la limite supérieure de lecture possible dans l’appareil de CARPENTER. Nous avons dilué l'air dans certains cas ; dans d’autres nous nous sommes servis d’un appareil hybride tenant à la fois de l’appareil de CARPENTER et de l'appareil à analyse des gaz de HALDANE. La burette de cet appareil est constituée par un tube de 38 cm. de long dans sa partie graduée ; la graduation va de 1 à 20. Un millimètre de graduation correspond à 0,025 cm. L’étalonnage de la burette a été effectué au laboratoire. La partie supérieure de la burette est dilatée et a une capacité de 30 em° environ.
La disposition du robinet de séparation entre le flacon absorbeur à potasse et les tubes absorbeurs à pyrogallol supprime l’espace mort au dessus de la potasse et rend ainsi inutile le brassage supplémentaire de l’air de cet espace mort nécessaire avec l’appareil original de CARPENTER (fig. 2).
an
FIGURE 2. Emplacement du robinet dans l’appareil de CARPENTER modifié.
D’après R. MarGarra. — (Verbesserungen der Gasanalyse. Biochem. Ztschrft., 1934, 270, 411-117).
Méthode de BENEDICT en circuit fermé
Pour réaliser des mesures d'échanges à l’abri de l’acide Carbonique, nous avons utilisé deux procédés
1° la méthode du confinement avec absorption de acide carbonique éliminé au cours de la mesure sur de la soude. Cette méthode en apparence très simple se complique du fait que la soude déssèche l’atmosphère confinée.
2° un montage de BENEDICT de dimensions réduites, comme le montre la figure 3.
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La ventilation du système est assurée par une pompe à palettes plongée dans un bain d'huile. Son débit est de l’ordre de 8 à 15 litres par heure. Les tubes absorbeurs sont des tubes qui, chargés de ponce sulfurique ou de soude granulée, ont un poids qui ne dépasse en aucun cas 150 g. On peut par conséquent les peser sur une balance de précision.
Le spiromètre de l'appareil original de BENEDICT est remplacé par deux burettes de 50 et de 250 cmÿ. Par un simple jeu de robinet, on peut à volonté placer l’une ou l’autre des deux burettes sur le circuit. Un tube niveleur à eau, permet de maintenir le niveau d’eau à sa valeur normale pendant que le volume d’air du circuit diminue au cours de la mesure par la consommation d'oxygène.
On a intérêt à réduire le volume du montage au minimum. La cloche est plongée dans un thermostat ; le reste du circuit se trouve à l’air. Les joints de caoutchouc sont réduits au minimum ; partout où cela est possible on soude les différen- . tes pièces de verre. Un exemple de marche à blanc servira de justification de cette méthode :
Vérification du 29.1.35.
Comme dans la méthode de BENEDICT, l'oxygène est évalué volumétriquement, tandis que l’acide carbonique est obtenu par pesée ; nous examinerons
1° les fluctuations de poids des tubes absorbeurs de CO, 2° les variations de volume du système.
1° Variation de poids des tubes absorbeurs de CO..
a) Tube à NaOH 80 — 6,6702 g. avant la mesure > — 6,6698 g. après la mesure AUSIMeNTATIONTTe DOITS MERE — 0,4 mg.
b) Tube à ponce sulfurique 80 — 6,5881 g. avant la mesure | > — 6,5859 g. après la mesure Augmentation de poils Re 7 —, 2,20 mp.
L'erreur est par conséquent de 0,4 + 2,2 — 2,6 mg. de CO, en trop. :
2° Variation de volume du système (contrôle de l'oxygène).
he © UE
a $ 2 6 Pression T+ | La
© E« ue 3 © Heure |
== So barométrique S = ® w
8 o © # RS) T ©
© Es en = 2
En E à 1,2 =
En A ©‘
LE de sur RUE) eme
Début de la me-
SUN re est 1609 1699 DOS AI T0E AS OMIMAE TES 45 Fin de la me-
SULONE Sent 1700 1706 153,8/4705%| 2885121985 1%
= = ru =
Durée de la mesure 3 h. 55 (3,92)
Correction de la lecture du baromètre : 753.1 —— 2.1 — 751.0 153.8: 21-7517 Volume de la cage au début de la mesure 2070 cm3 (après correction de T° et P) — 1888,9 cm3 Volume de la cage à la fin de la mesure 2070 cm3 (après correction de T° et P) — 1889,9 cm3 Narationede volume. """6,. 1,0 cms Volume de la burette au début de la mesure 41,0 (après corrections) — 37,41 cm5 Volume de la burette à la fin de la mesure 38,5 (après corrections) — 35,05 cm?
MN\amaton demvolume rte. cc. 2,36 cm Il en résulte que l’erreur pour l’oxygène est de... 3,30 cm et que l'erreur pour l’acide carbonique est de.... 1,32%Cm°
B. — Mesure de la réserve alcaline.
Nous nous sommes servis de l’appareil de VAN SLYKE à volume constant pour déterminer la réserve alcaline de la Grenouille et de la Tortue. Toutes ces déterminations ont été faites sur 1 cm° de sang total obtenu par ponction aortique. Pour recueillir le sang chez la Grenouille nous avons employé le procédé de SCHWARTZ et BricKkA [31] Dans le cas de la Tortue, nous avons fait une trépanation de la carapace à Fendroit du cœur. Le trou de trépanation avait 1 em. de dia-
mètre. La paroi trépanée, on ponctionne l'aorte selon le pro: cédé de ScHwarTz et Brick. Il faut compter environ 3 à 5 minutes entre le moment où on met le trépan en place et le moment où le sang est receuilli dans la pipette. L'intervention décrite est un traumatisme très important ; il est naturel que les conditions circulatoires et respiratoires se trouvent mo difiées de facon importante pendant cette intervention ; aussi les résultats expérimentaux très constants pour la même prise sur le même animal sont sujets à des variations très importantes quand on compare différents animaux entre eux comme il ressort des chiffres suivants
1° Analyses en double
Tortues (20.11.36) 1) 60,2 et 56,7 p. 100 — 58,5 (moyenne) 2) 47,7 et 46,4 p. 100 — 47,1 (moyenne) 3) L5710et-97:0p. 100 257 1e(moyenne) Grenouilles (2.10.36) 1) 38,4 et 38,0 p. 100 — 38,2 (moyenne) 2) 35,0 et 36,0 p. 100 — 35,5 (moyenne) 3) 40,0 et 37,6 p. 100 — 38,8 (moyenne)
etc...
2° Animaux différents, dans des conditions physiologiques identiques
Tortues (17.11.36).
Moyenne : 76,8 p. 100 Grenouilles (4.11.36) 36,9-40,6-32,9-36,7 p. 100 Moyenne : 36,8 p. 100.
Résultats expérimentaux.
Le but essentiel que nous avons poursuivi dans nos recherches sur les poikilothermes a été de connaître l’origine des Q.R. anormaux observés chez différentes espèces, en particulier la Grenouille. Nous espérions pouvoir aborder par ce détour le même problème chez les hibernants, à propos desquels depuis REGNAULT et REISET [30].on discute la signification des Q.R. inférieurs à 0,7 trouvés pendant le sommeil hibernal. Au cours de nos recherches, nous avons été amenés à reconnaître dans certains détails techniques -— trop négligés par les auteurs -— la cause réelle des Quotients Respiratoires
anormaux. L'importance que nous attribuons à ces détails nous conduit à donner des protocoles expérimentaux à peu près complets pour les premières mesures.
1° Effet de la tension partielle de l’anhydride carbonique sur le Quotient Respiratoire des poikilothermes.
A. — Grenouille.
Le 30.5.35, nous plaçons un lot de 8 Grenouilles (R. femporaria) à jeun depuis 7 jours sous une cloche à échanges. Chaque animal est isolé dans une petite cage de treillis Imétallique paraffiné. Le poids total des animaux est de 304 g La température sous la cloche est de 19°5 pendant la mesure qui dure 6 heures. L'analyse des gaz, en fin d'expérience, donne les résultats suivants :
CO: p. 100 = 1,533 O2: p. 100 (disparu) — 2,729
Vol. CO:
PSS = (0 SOIT Val -O: ,D6
La consommation d'oxygène par kilo et heure, tous calculs faits, est de 44,3 cmi.
Le lendemain, 31.5.35, le résultat obtenu sur les mêmes animaux, dans des conditions identiques, est de CO: p.100 — 1,130 O: p. 100 (consommé) — 1,986 QR. — 0,566 correspondant à une consommation de 50,4 cm° d’ SE
par kilo et heure. :
Nous avons opéré sur un autre lot de Grenouilles : 4 Grenouilles pesant 190,1 g., à jeun depuis 15 jours. Les résultats obtenus sont comparables
Oxygène Date Température consommé par Quotient de la mesure de la mesure kilo et heure respiratoire en cm?
En opérant sur une seule Grenouille, de 38 g., les résultats ne sont pas différents
Date
de la mesure
KAYSER
Oxygène consommé par kilo et heure
en cm
Quotient respiratoire
Il résulte de ces expériences que le Quotient Respiratoire est dans la très grande majorité des cas inférieur à 0,7.
Nous nous sommes demandés si dans l'intervalle des mesures, des Q.R. élevés n’alternaient pas avec les Q.R. bas rencontrés par nous. Pour vérifier cette hypothèse, nous avons pratiqué des mesures continues : la prise de gaz faite après la première mesure, nous ventilons rapidement la cloche à échanges à l’air libre pendant deux ou trois minutes, nous refermons la cloche et une seconde mesure commence. Les résultats obtenus avec ce procédé sont consignés dans le tableau I.
TABLEAU I
Echanges respiratoires d’un lot de 5 Grenouilles pesant 242 &. (mesures continues sur des animaux à jeun depuis 15 jours. R. temporaria).
o > | Concen- | Concen- Dras Rene : ÉS tration {ration “nr : Fo Date FC initial finale [Conso mmé| Quotient de la de 5 £ d A pr par kilo | respira- | mesure l'expérience | £ ve ti nn ® |'et heure | toire | er heures .Car- 3 à ES bonique | honique Fe nd ET ——_—_——_— | ———— | ——— 18-6-35 | 4605 | 0,03 % | 1,05 % 57,81 0,666 5n09 19/20—-6-35 200 0,03 RES 54,71 0,691 24251 20/21-6-35 | 220 à M PE OS 57,62 0,789 23h84 21/22-6-35 21108 1,58 % 1,56 % 67,31 0,732 22h40 22/23-6-35 21° 1,56 % 1,86 % 82,55 0,728 22h20 23/23-6-35 22,9 1,86 % 2,01: % 78,82 0,707 2600 2n-6-35 | 250 2:04 % | 4,24 % | 4024 0,759 7035 25-6-35 | 260 0,03 % | 1143 % 84,50 0,670 3235 26-6—35 260 0,03 % 1,46 % 93,70 0,669 4045
Il ressort de ce tableau mesures discontinues (17,
que toutes les fois que l’on fait des 18, 19/20, 25, 26) le Q.R. est inférieur à 0,7 ; dès que nous réalisons des mesures continues, on
LES ÉCHANGES RESFIRATOIRES DES HIBERNANTS. 157 obtient — aux erreurs d'expérience près — un Quotient Res-
piratoire normal du jeûne (mesures du 20.6. au 24.6.35). Le même tableau montre que la durée des expériences est sans effet sur la valeur du Q.R., car si dans la majorité des expériences, les Q.R. supérieurs à 0,7 se rencontrent dans les expériences de longue durée, on observe dans la mesure du 19 au 20.6. de plus de 24 h. de durée un Q.R. relativement bas (0,691) et dans une mesure courte (le 24.6.35) de 7 h. 35 de durée un Q.R. élevé (0,759).
Pour éliminer le facteur durée des expériences, nous avons fait des mesures sur une Grenouille de 38 g. à la température de 10°. La Grenouille jeûne depuis le 6.6. à la température de 22°. Le 14.6.35, nous la plaçons à 10°. Dans une mesure de 7 h. 05, nous obtenons le 17.6.35 un Q.R. de 0,672, et dans une mesure de 24 h. 50, nous obtenons entre le 18 et le 19.6.35 un Q.R. de 0,565. La consommation d'oxygène était dans la première mesure de 17,42 cm* par kilo et heure et de 13,75 dans la seconde.
En effectuant des mesures de courte durée, mais continues, nous avons pu réaliser des Quotients Respiratoires supérieurs ou inférieurs à 0,7.
TABLEAU II
Echanges respiratoires d’un lot de 5 Grenouilles (R. temporaria) pesant 242 g. (animaux à jeun depuis plus de 15 jours).
Concentra- à ti Concentra- Oxygène à ; : ion à : RENTE ’ Date Durée Tempéra- PE tion finale | Quotient | consommé £ Ë initiale FAR : : + de la de la - ture de de tacidé de l'acide | respira- par kilo mesure mesure la mesure bons. une toire et Laure que { en em ee Re RTE RSA LA te RE OS 26-6-35 415 260 0,03 % 1,46 % 0,669 93,7 26-6-35 2109 280 1,46 % A 0,721 112,9 27-6—35 3h54 2705 0,03 % 1120 0 690 105,4 27—-6-35 4h04 2905 120 1700 0.722 113,4
Il ressort de ces chiffres qu’à la fin de la première mesure la concentration en CO, est voisine de 1,3 p. 100. Nous pouvons penser que les Grenouilles en fin d'expérience sont en
équilibre avec la pression partielle de l’'anhydride carbonique correspondant à ce pourcentage. L’intervalle entre les deux mesures successives n'étant que de 5 minutes, il est vraisemblable que cette courte durée est insuffisante pour permettre aux Grenouilles de se remettre en équilibre avec la pression partielle très faible de l'acide carbonique de Fair atmosphérique normal: Quand la seconde mesure commence, les Gre-
nouilles sont par conséquent encore en équilibre -— à peu de chose près — avec la tension du CO, réalisée à la fin de la
première mesure. Quand nous arrêtons la seconde expérience, nous avons atteint une concentration et une pression partielle de l’acide carbonique très voisine de celle trouvée à la fin de la première détermination. L'équilibre que nous supposons exister entre la Grenouille et l'atmosphère confinée où elle se trouve, doit, par conséquent, être le même à la fin de la seconde mesure. C’est à l’identité de cet équilibre final dans les deux expériences successives que nous attribuons le Quotions Respiratoire « métabolique » enregistré à la fin de la seconde mesure. | |
Pour vérifier notre hypothèse nous avons multiplié ces expériences tout en éliminant un autre facteur qui pouvait être invoqué comme influant sur la valeur du Quotient Respiratoire. Ce facteur auquel nous faisons allusion est le degré d’hydratation de la Grenouile, qui pouvait varier au cours des mesures. En effet, les animaux plongent avant la première mesure partiellement dans l’eau, tandis que placées sous la cloche à échanges, les Grenouilles se trouvent à l’air. Les expériences relatées au tableau III montrent que les variations du Q.R. dans nos mesures ne s'expliquent pas par un tel mécanisme, contrairement à l'opinion exprimée par JizuKkA [18].
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Il ressort de toute évidence de ces chiffres que le Quotient Respiratoire varie avec la tension partielle de l’acide carbonique mais ne dépend pas du fait que les Grenouilles ont séjourné ou non dans l’eau avant les mesures.
Nous saisissons maintenant aussi la raison pour laquelle les Q.R. relatés dans le tableau I ont oscillé autour de 0,72 dans les mesures faites entre le 20.6 et le 24.6.35 : la concentration en acide carbonique sous la cloche était environ la même au début et à la fin des expériences. Dans les mesures discontinues citées dans le même tableau, le Q.R. était inférieur à 0,7, car nous rompions dans l'intervalle des mesures l’équilibre réalisé en fin d'expérience.
En opérant à la température de 10°, les phénomènes sont identiques à ceux observés à 20° environ. Les chiffres obtenus sur une Grenouille (R. temporaria) de 38 g. placée le 14.6.35 à 10° le démontrent avec toute la netteté désirable.
TABLEAU IV
Echanges respiratoires d’une Grenouille de 38 g. à 10° (rôle de la concentration en acide carbonique de l’atmosphère
confinée sur le Q.R. de la Grenouille à jeun).
Concen- Concen- Oxygène
Date Durée Tempéra- tration tratior Quotient |consommé
Fous de la ture de la initiale finale respira- |par kilo et mesure mesure de l’acide | de l’acide toire heure
carbonique | carbonique en cm
ne | meet ee mens | ns menu me ne | ee 1/2—-7-35 20207 10° DONS TE 010 0,570 21,43 2/4-7-35 44h25 100 1,01 % | 1,86 % 0,584 18,02 &/5-7-35 26140 100 1,86 % | 1,514 % 0,741 20,20 5/6-7-35 2623 100 1,51 % | 1,58 % 0,704 22,32 6/8-7-35 42h15 to 1,98 % 459827 0,644 48:99 8/9-7 -35 2923 10° 1,98"% à DEV A 0,760 22,87 9/11-7-35 51156 100 1,54 % | 2,58 % | 0,684 21 1% 11/15-7-35 9155 100 258 % | 5,38 % | 0,653 29 41 15-7-35 7040 100 5,38 % | 1,929 % | 1,310 3316
II résulte de ces chiffres que l’on peut à volonté obtenir
des Q.R. supérieurs ou inférieurs à 0,7 en faisant varier convenablement la concentration en acide carbonique de l’atmosphère confinée.
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En opérant à des températures encore plus basses (5° et 0°5) nous avons toujours obtenu des Q.R. de lipides sur la Grenouille à jeun, pourvu que le séjour à la température basse soit suffisamment prolongé et que la Grenouille soit au début et à la fin de l’expérience en présence d’une concentration à peu près identique en acide carbonique (tableau V).
TABLEAU V
Echanges respiratoires de la Grenouille à des températures basses. (Méthode du confinement).
Lo] 2 © Concen- Concen- = 8 £ 5 3 1 ] + Æ ÉE A oe RS AS A Date GE initiale . Hinale 5 à Pre QE E IAE E te nimal en expérience de la mesure à 3 de l’acide | del'acide = a 8 - Ë périence ar carho- carbo - G & à © © © à je 2 |« = ES nique nique e + pee De Re Les UNE
15/19- 9-36 5°| 0,90 % 0,88 % | 0,126 | 12,94 | 1 grenouille, R. fusca Q 19/23- 9-36 5° | 0,88 % 0,96 % | 0,714 | 14,33 pesant 45 gr. À jeun 23/28- 9-36 5e] 0096, 0,86 % | 0,717 | 13,87 depuis le 16-8-36.
1546-10-36 F0 0:56 % 0,63 % 0,766 8,69 grenouille, R. fusca 16/17-10-36 5o| 0,62 % 0,64 % 0,755 9,00 pesant 41 gr. À jeun depuis le 16-8-36.
29/30-11 -36 DONS 063 ES (re az 0,702 5,73 | 2 grenouilles, ÆRÀ. tem- 30-11/ 2-12-36 SONO 72 4,05 % 6,692 8,64 poraria, pesant en-
2/ 4192-36 SOI A 0,95 % 0,714 8,17 semble 74 gr. À jeun depuis le 15-10-35.
0/ 0,735 8,24 | 1 grenouille, R. fusca cz
14/15 10-36 095 4525 % 4,35 122 0,733 8,42 pesant 40 gr.
15/1610 -36 005 ADN
24/26-10-36 005 0,74 % ONE 0,747 5,45 | 1 grenouille, R. fusca Q 26/27-10-36 095 0,7 0% 0,66 % 0,720 6,12 pesant 40 gr.
II résulte de l’ensemble de ces expériences que le Q.R. de la Grenouille à jeun est un Q.R. de lipides à toutes les températures s’étageant de 27° à 0°5, à condition toutefois, que l'animal soit mis en équilibre avant la mesure avec une atmosphère contenant de l'acide carbonique à une pression partielle voisine de celle réalisée en fin d'expérience. Si l’on ne tient pas compte de cette condition, le Q.R. s’élévera à des valeurs trop hautes toutes les fois que la pression est nettement infé-
rieure à la fin de l’expérience à celle réalisée au début (par exemple Q.R. de 1,3 chez une Grenouille à jeun ; expérience du 15.7.35 sur une Grenouille de 38 g. à 10°), ou inférieur à 0,7 si au début de la mesure la pression partielle de l’acide carbonique est nettement inférieure à celle réalisée à la fin du
confinement.
Variations de la réserve alcaline de la Grenouille en fonction de la tension partielle de l'acide carbonique.
S'il est par conséquent certain que le Q.R. de la Grenouille varie dans la méthode du confinement selon la tension en CO, réalisée sous la cloche, on doit pouvoir déceler dans le sang de la Grenouille une augmentation de la réserve alcaline si la Grenouille a été équilibrée avec une atmosphère confinée enrichie en acide carbonique. Nous avons ainsi été amenés à faire des mesures de réserve alcaline chez la Grenouille. Les résultats obtenus ont été les suivants : Un lot de 8 Grenouilles (R. fusca) est divisé en deux groupes : tous les animaux sont placés dans de petites cages individuelles pendant 8 jours à 17°5. Les cages sont faites de treillis métallique paraffiné. 4 Grenouilles sont conservées à l’air atmosphérique (0,03 p. 100 de CO), tandis que les quatre autres sont placées sous une cloche où est réalisée en 48 heures une concentration de 1,9 p. 100 de CO:.
TABLEAU VI
Détermination du 26-10-36.
1) 4 Grenouilles placées à 1705 sous une cloche pendant 48 heures. Concentration finale de l'acide carbonique 1,9 0/,.
Réserve alcaline
AL CN AL ÉTAT À € 1 OR LEONE AU SR CR SN RATE 2) RE JUSCA CT AB ETC. ARR EL EE DER 63/7 7 SYUR: juste | 46701. 2,1 NOTE 59,5 % 6 RS USA GA OS ET MR NE RE ER 74.0 A
Moyenne : Poids : 36 g. CO? % — 62,1 %
a 4 Grenouilles du même lot, placées 48 heures à 1795 et à l'air libre (0,03 9/, de CO?).
Réserve alcaline
area Pr A Ra ns see ue Sr FROM AE ER De nr LC Rarae Qi net es ae a 50,6: % DRE CHE NO RETENIR TE PERTE ce das ce AP &) R. fuscao+ | 35 gr... NN ne en te ne 2 4 36,4 %
Moyenne : Poids : 38 gr. CO? % = 44,2 %
Il y à par conséquent une différence de 18 cm* de CO, pour 100. cm* de sang quand la concentration en CO, de l’atmosphère, avec uen la Grenouille se trouve en équilibre passe de 0,03 p. 100 à 1,9 p. 100.
Les chiffres suivants relatent des mesures pour des valeurs
intermédiaires
TABEEAU VII.
Variations de la réserve alcaline de la Grenouille à 17° en fonction de la tension partielle de l'anhydride carbonique.
Concentra- Date ; re tiou en de la Animal Réserve. | acide car- R k - a ; : emarques détermi- | en expérience | alcaline | bonique de | : nation l’atmos- trs phère
À. fusca
40 gr. Moyenne de 4# déter- 26-10-36 R. fusca 62,1 % 15027 minations (tableau
36 gr. NI):
Il résulte des chiffres relatés au tableau VIT que l’augmentation de la réserve alcaline ne devient manifeste que si la Grenouille se trouve exposée à une atmosphère confinée contenant plus de 0,6 p. 100 de CO, correspondant à une tension partielle de 4,5 mm. Entre la réserve alcaline d’une Gre-
nouille exposée à l’air atmosphérique et celle de la Grenouille exposée à une atmosphère contenant 0,6 p. 100 de CO, il n’y a pas de différence. Par ailleurs, on voit que la réserve alca-
line ne varie plus si l'atmosphère contient 1,3 ou 1,9 p. 100
de CO:.
Nous attribuons par conséquent la chute du Q.R. à des valeurs inférieures à 0,7 chez la Grenouille à jeun, dans les mesures de confinement, à une rétention de CO, décelable par la valeur de la réserve alcaline. Un dernier point restait à éclaircir : l'augmentation de la réserve alcaline est-elle suffisante pour expliquer par simple rétention la chute du Q.R. observée ? Quoique les résultats des mesures de réserve alcaline chez les batraciens de petite taille ne soient pas d’une très grande précision, vu les difficultés qu’entraiîne la mise à nu d’un gros vaisseau pour recueillir le sang, nous avons tout de même institué des expériences pour étudier ce problème « quantitatif ».
Deux expériences ont été faites dans cette. intentions nous étudions les échanges respiratoires d’un lot de 4 Grenouilles pesant 191 g. Les résultats obtenus sont les suivants : (Tableau VII).
TABLEAU VIII
respiratoires d’un lot de 4 Grenouilles à jeun pesant 191 g
Echanges
, RE Concen-
Date Durée Tempéra- | Quotient Even ns SR de de la ture de la respii- ra à t ne ae à
la mesure mesure mesure atome de er de te ace en cm éliminé carboen cmê nique
Dans les deux dernières mesures le Q.R. est de 0,723 et de.
OA
nous sommes en présence de mesures continues et
les animaux sont en équilibre avec une atmosphère contenant
1,0 p. 100 de CO, grâce à un confinement antérieur. Dans les quatre premières mesures, la concentration du CO; monte régulièrement au cours de la mesure de 0,03 p. 100 à 1 p. 100. Il en résulte des Q.R. inférieurs à 0,7. Si nous établissons la moyenne des consommations et éliminations d’acide carbonique au cours des premières mesures, nous trouvons les valeurs de 71,67 em* pour l'oxygène et 48,16 pour lacide carbo-
10012 =En"ad-
mettant un Q.R. « métabolique » de 0,71 pendant ces mesures, on trouverait pour l'acide carbonique 50,89 cm* au lieu de 48,16. La différence, 2,7 cm a été retenue par les Grenouilles. En ramenant à 100 g., on obtiendrait par conséquent 1,4 cm. Or, les chiffres de réserve alcaline du sang nous montrent que 100 g. de sang retiennent 18,0 cm° de CO, quand la Grenouille est exposée à une atmosphère contenant 1,3 à 1,9 p. 100 de CO;. En supposant que la masse sanguine de 100 g. de Grenouille soit de 100 : 13 — 8 cm*, nous voyons que ce volume de sang retiendrait 1,44 em* de CO, ; par conséquent, le sang peut à lui seul, dans nos expériences, rendre compte de la chute du Q.R. par rétention de CO, avec augmentation correspondante de la réserve alcaline.
2° Nous avons répété les mêmes expériences sur une Grenouille (R. fusca) pesant 40 g. et séjournant 0°5 C. Le tableau IX rend compte des chiffres obtenus en évaluant les
nique ; le Q.R. est par conséquent de
TABLEAU IX
Echanges respiratoires d’une Grenouille à jeun. Mesures faites à 0°5 après mise en équilibre par une mesure antérieure avec 0,7 p. 100 d’acide carbonique.
Date de la mesure
mm 24/26-10-36
Durée de la mesure
Quotient respira toire
Oxygène total consommé en cm?
Acide carbonique total éliminé en cmè
Concentration initiale
de l’acide carbo nique
Concentration finale de l’acide carbonique
échanges respiratoires. Il en résulte que le Q.R. moyen des deux premières mesures est de 0,735. Si dans la dernière mesure on avait retrouvé ce Q.R., l'élimination de CO, eut été de 8,00 cm’. De fait, nous ne trouvons que 7,17 cm5. La différence, soit 0,83 cm d’acide carbonique, a été retenue au cours de la mesure, où la concentration de l’acide carbonique est passée de 0,7 à 1,0 p. 100. La réserve alcaline de la Grenouille sacrifiée le 29.10.36 en fin d’expérience est de 60,8 p. 100 de CO. Or, la moyenne de la réserve alcaline de Grenouilles conservées à l’air libre et à 0°5 est de 52,8 p. 100 (le détail des chiffres sera donné plus bas). 100 cm de sang retiennent par conséquent 8,0 cm* d'acide carbonique. La Grenouille pesant 40 g., a un volume sanguin d'environ 3 cm, qui retiendraient 0,24 em$. Cette valeur n’est même pas le tiers de ce que la mesure des échanges fait prévoir. Deux raisons peuvent expliquer le désaccord des chiffres : l’imprécision des expériences ou le fait que la rétention ne se limite pas au sang mais s'étend à la totalité ou presque des tissus le sang ne constituant qu’une « moyenne » des réserves alcalines tissulaires. De fait on observe dans les expériences de narcose à l’acide carbonique les énormes quantités d’acide retenues dans certaines expériences ne peuvent s’expliquer que par une participation de la totalité de l’animal à la rétention du gaz. Dès 1890 GREHANT [10] montrait que l’on trouve à peu près la même quantité d'acide carbonique dans les muscles et dans le sang de l’animal ayant respiré un mélange contenant 45 p. 100 de CO:.
B. — Tortue.
Si les Quotients Respiratoires inférieurs à 0,7 sont bien connus chez la Grenouille, ces mêmes Quotients ont été décrits beaucoup moins souvent chez d’autres espèces poïkilothermes. La question qui se posait dès lors pour nous était de savoir si la Grenouille faisait exception parmi les batraciens et amphibiens. L’élimination de l'acide carbonique par voie cutanée chez la Grenouille (BISCHOFF {5}, AUBERT [2], Kroc [20], pouvait faire supposer un comportement spécial de cet animal en présence d’une atmosphère confinée où la tension partielle de l'acide carbonique s’élève progressivement. Nous
LES ÉCHANGES RESFIRATOIRES DES HIBERNANTS. 167 nous trouvions par conséquent amenés à étendre nos recherches à d’autres espèces. Nos premiers essais ont porté sur la Tortue (Testudo graeca) chez laquelle on ne connaît pas de « respiration » cutanée.
Nos premières expériences, très nombreuses, faites à 20° environ nous ont donné des résultats très différents de ceux de la Grenouille : si l’on place une Tortue à jeun depuis plusieurs jours sous une cloche à échanges, en partant de l'air atmosphérique normal (0,03 p. 100 de CO,), on observe après plusieurs heures, quand la concentration en acide carbonique sous la cloche a atteint 1,0 p. 100 et plus, un QR. de lipides. Nous ne donnons que peu d’exemples parmi les très nombreuses expériences réalisées dans ces conditions (tableau X).
TABLEAU X
Echanges respiratoires et Q.R. de la Tortue à jeun. (Indépendance du Q.R. de la tension partielle de l’anhydride carbonique. Mesures faites à 18°).
Concen- Concen- Oxygène ; Poids Quotient LEE Aron consommé Date s initiale finale E de la mesure Se De de l'acide! de Pacide | P27 PI grammes ratoire io! “Arbo et heure 5 2 en cm3 nique nique 29/30— 9-36 320 | 0,793 0,03 % 0,506 % 9,49 15/17—-10-36 370 0,713 O0 152028 15,87 7/ 8-10-36 | 292 S'| 0,743 0,03 % |: 0,58 % 9, 15/17-10-36 292:C 0,753 0,03 % 1,33 % 9,54 3 5-11-36 292 | 0,727 0,03 % 0,69 % 9.3 30-9/1-10-36 249 Cx| 0,710 0,03 % 0,86 % 9,21 15/16-10-36 249 ©x| 0,786 0,03 % 4,69 % 14,98 3/ 5-11-36 249 Cx| 0,781 0,03 % 1,88 % 17,26
Des observations comparables à celles-ci nous avaient conduits à conclure dans notre première note de 1935 [7] à un comportement différent de la Tortue et de la Grenouille.
Toutefois, en multipliant les mesures, il nous arrivait, assez irrégulièrement, et plus fréquemment à 10° et 5° qu’à 20°,
de voir que dans des mesures comparables, le Q. R. de la Tortue à jeun tombait à des valeurs inférieures à 0,7. Les valeurs du Q.R. consignées dans le tableau XI donnent des exemples des irrégularités du Q.R. chez la Tortue à 10° et 20°.
TABLEAU XI
Echanges respiratoires et Q.R. de la Tortue à jeun. Grrégularités du Q.R.).
A AE D d .= © [= Date 5 2% Ho sSe SE L © © Date e RS Se 2 + Hd O1 AS SÈ8 du début | 3 £ HE S & AR 9 2 RER de la mesure | 4n jeûne | 8 & Ê « BE | SET 2 TS FSTe : à à ce Sg |2788 828 OZ à ES HA Les NO SRE EE 25/26—-6-35 18-6-35 | 525 400 0,720 0,03 % 1523607 5,545 26/27-6-35 , 525 | 10° | 0,636] 0,03 % | 0,899 % 5,478 27/28-6-35 ) 525 | 10° | 0,745 | 0,899 % | 1,181 % 4,987 25—5=37 7-5-37 | 667 CH 1167) 0,766 DATENT ASS 20,6 25-5-37 » 667 ©œ| 19° | 0,787 | 1,87 % 1,08 % 27.0 26-5-37 » 667 ©œ| 19° | 0,687 | 0,03 % | 1,09 % 19,1 275-317 » 667 ©+ 499 0,678 003% IRIS 20,6
L'irrégularité de ces quotients nous a fait penser que notre technique ne permettait pas de voir à coup sûr les ré-
TABLEAU XII
Echanges respiratoires de trois Tortues pesant 1810 g. (Effets de la concentration en acide carbonique de l'atmosphère confinée sur le Q.R. chez trois animaux non à jeun).
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03 % ,858 % :328 Sr 0 60, 18,07 4-6-37 | 21° |0,36% | 0,742% | 0,912 | 2109 | 0°712 % 0,78 % 20,81 | 0,847 4-6-37 | 21° |0,74% | 0,988 % | 0,888 | 2124 | 0,958% | 1,442% | 45.03 | 0,688 a ——_—_—————— ——————————————.….…".…"”." UT |
tentions d’acide carbonique chez la Tortue. Nous avons modifié notre procédé de mésure : les Tortues sont placées sous la cloche à échanges ; on ventile la cloche à l’aide d’une trompe à eau. Après 1 à 3 heures, on arrête la ventilation ; on comménce la première mesure. Après un temps convenable on fait une première prise de gaz qu’on analyse. On referme la cloche et on laisse accumuler l’acide carbonique jusqu’à la concentration voulue. On fait une nouvelle prise et on analyse à nouveau. En opérant ainsi, l'effet de la concentration d’acide carbonique sur le Q.R. de la Tortue apparaît avec toute la netteté désirable. Les chiffres relatés dans le tableau XIT montrent que la Tortue, dépourvue de toute « respiration » cutanée se comporte de façon identique à la Grenouille : elle se laisse progressivement imprégner par les concentrations croissantes d’acide carbonique.
C. — Lézard des palmiers (Uromastix acanthinurus
En opérant de la même façon que dans le cas de la Grenouille, nous avons pu voir que chez le Lézard des palmiers aussi on pouvait faire varier à volonté le Q.R. en fonction de la concentration en acide carbonique de l’atmosphère confinée. Les chiffres relatés au tableau XTIT indiquent nettement que le
TABLEAU XII
Echanges respiratoires du Lézard des palmiers à jeun.
(Effet de la concentration en acide carbonique sur la valeur du Q.R. du Lézard des palmiers. Animal à jeun depuis le 25.11.36).
œ œ Ë Ê o & = 3 ms. = Aa ne Sos MESe ras rte |A EE FE 2 © ec niose ns rae 4 © 5 =) 5 5 8 CREER Date de la mesure <o £ GONE LEUR Fa CNE ET pe T d © en 80e Son -|HRE.| + l258l ep SO 59 = el E re SE % Sie œ ES & = = à sh © Le) D 3 # à ie (ES En & (e) NT) 213-412-3836 9,03 % 0,28 % 18° 0,770 | 22,8 17,6 3/5-12-36 0,28 % 0,70 % 18° | 0,694 | 17,9 | 12,4 5/7-12-36 0,70 % 0,84 % 18° | 0,745 | 17,0 | 12,6 18/19-12-36 0,33 % 0,39 % 5° 0,795 3,70 3,00 19/21-12-36 0,39 % 0,54 % EH 0,749 3,60 2,70 21—12-36/ 2— 1-27 0,54 % (AA 52 1,053 1590 2,09
Q.R. tombe à des valeurs basses quand la concentration en acide carbonique augmente, ou, à l'opposé, monte quand la concentration en acide carbonique diminue.
D. —— Couleuvre (Tropidonotus natrix).
La dernière espèce que nous ayons étudiée avec le même résultat a été la Couleuvre (tableau XIV).
TABLEAU XIV
Echanges respiratoires de la Couleuvre à 18°. (Effet de la concentration en acide carbonique sur le Q.R. de la Couleuvre. 2 animaux pesant 140 et 125 g.; à jeun depuis le 9.4.1936).
& o Le @ e 5 © ® ® 85 © EÈe ge Le S © SLE 5 Rte S & © EU] 2 = d EE E (7) S—- & is LE + © ES «© © © [=] œæ d œ D fa tn œ© À 2 + Eos) < £ e S & + £ CE | FE 6 £ € 5 & bn & © = 2 æ STE ERA) Ÿ © à me + d R CE = 2 CR 2 & CCR en Do or © = a œ R “#4 © e ea 2aS | Ses cie GS OSSI a co 4 © Q] ) CA Lol La © CE EX © Q , ADR Fes (A (= © 25% 8-5-37 0,03 % 0,93 % 18° 0,616 31,9 1977 8-5-37 0,93 % 1,86 % 1820 0,521 32,6 15,9 8—5-37 1,36 % 3,21% 18° 0,506 5,2 279 8 -5--37 3.21 A 1,68 % 18° 1,332 34,9 18,3 SE 007 1,68 % 4:39% 18° 0,960 33,7 32,3 8-5 -37 1,39% 1,25 % 18° 0,799 32, t 25,3
Sur les quatre espèces étudiées, l’abaissement du Q.R. s’observe quand la tension partielle de l'acide carbonique de l'atmosphère confinée augmente au cours de la mesure. Le Q.R. de l’animal à jeun atteint au contraire des valeurs anormalement élevées, toutes les fois que la tension de l’acide carbonique en fin de mesure est inférieure à celle avec laquelle Panimal était en équilibre au début de l’expérience. Nous en concluons qu'il s’agit d’un phénomène très général chez les batraciens et les amphibiens et nous en déduisons que les Q.R. aberrants obtenus par la méthode du confinement — l'animal étant en parfait équilibre thermique avec son milieu — sont des artifices expérimentaux et ne traduisent aucun processus métabolique. |
2° Effet de fortes et de faibles concentrations d’acide carbonique sur la valeur de la consommation d'oxygène de la Grenouille.
a) Effet de faibles concentrations d'acide carbonique.
Au cours de nos recherches sur les variations du Q.R. chez les poïkilothermes en fonction de la tension partielle du CO, de l’atmosphère confinée, il nous est arrivé d'observer parfois que les variations du Q.R. et plus spécialement les abaissements correspondaient non seulement à une diminution de l'émission d’acide carbonique, mais encore à une augmentation de la consommation d'oxygène. Déjà KRoGH [20] avait signalé que chez la Grenouille l'augmentation de la teneur en acide carbonique de l’air inspiré augmentait la consommation d’oxygène. Nos résultats sont en accord complet avec l’observation de cet auteur. Nous avons opéré par confinement en présence de concentrations de CO, aliant de 0,6 p. 100 à 1,0 p. 100 ou par la méthode de BENEDICT où l’acide carbonique est constamment absorbé par de la soude, au fur et à mesure de sa production. Les résultats obtenus à 20° environ sont consignés dans le tableau XV.
TABLEAU XV
Consommation d'oxygène de la Grenouille à 20° en présence ou en l’absence de concentrations faibles de CO».
Moyenne de la Tempé- | Oxygène ne nu NE consommé ; . 5 Date rature Aer a —— — de la mesure de la employée A mesure | 2t heure . mÉRRse Confineen cm cu Dont Benedict É 17-8-35 200 54,8 Confinement 19-8-35 2005 58,7 Benedict à 2105 à 2105 20-8-35 24% 59,2 Confinement | 52,5 59,7 21-8-35 2202 52,8 Benedict 22—8—385 2207 54,7 Benedict 23—-8-35 2202 61,5 Confinement à 2002 à 2002 29-85 2005 52,9 Confinement 46,6 50.5 39-39 2009 49,4 Benedict 5—9--35 2000 45,8 Benedict 6—-9-35 1902 45,8 Confinement
A 20°, on peut par conséquent observer que de faibles concentrations d'acide carbonique dans l'atmosphère confinée (0,6 p. 100 à 1,0 p. 100) augmentent la consommation d’oxygène de la Grenouille d'environ 10 p. 100.
Nous avons répété ces mêmes expériences à 10°. Nous ne nous sommes servis que de la méthode du confinement ; pour opérer à l’abri de tout acide carbonique, nous avons absorbé l’acide carbonique produit au cours de la mesure sur de la soude granulée. Les résultats obtenus à 10° sont consignés dans le tableau XVI.
TABLEAU XVI
Consommation d'oxygène de la Grenouille à 10° en présence et l’absence de faibles concentrations d’acide carbonique.
Oxygène Date Quotient Concentration finale consommé par de la mesure respiratoire |de l’acide carbonique kilo et heure en cm 17/18-1-36 —— Absorption de l’aci- 1573 18/19-1-36 — — de carbonique sur 13,1 19/20-1-36 _ — de la soude dans 14,6 20/21—-1-36 — — les six premières 184,5 21/22—-1-36 — — mesures 12,8 22/23-1-36 ue 13,5 23/24-1-36 0,624 OA 16,9 24/25 1-36 0,750 0,73 % 16,9 25/26-1-36 0,760 0,71 % 15,6 26/27-1-36 0,729 0,714 % 16,5 | 27/28-1-36 0,729 0,73 % 16,0 | 28/29-1-36 0,753 0,75 % 16,4 29/30-1-36 0,737 0,78 % 17.2
A 10°, de faibles concentrations d’acide carbonique ont pour effet d'augmenter la consommation d'oxygène de la Grenouille de 20 p 100 ; la moyenne de la consommation en l’absence de tout acide carbonique est de 13,85 cm° d’oxygène par kilo et heure, et la moyenne en présence de 0,72 p. 100 de CO, est de 16,50 cm.
Nos observations sur l'effet de faibles concentrations d’acide carbonique sont en désaccord complet avec celles de REIN [29 a] ; le physiologiste allemand opère sur l’homme et sur le chien : il constate que des concentrations d’acide carbonique de 0,5 p. 100 à 6,0 p. 100 ont pour effet de diminuer le
métabolisme de base de 20 p. 100 environ. Il rappelle que sa constatation est en contradiction avec les données classiques sur l'effet de faibles concentrations d’acide carbonique, mais que d’autres auteurs (LILJESTRAND, GESELL, HERXHEIMER, COR- DIER et MAYER, CAMPBELL) ont fait des observations en accord avec les siennes. Nos expériences diffèrent de celles de REIN
par leur durée -—— REIN fait des mesures de quelques minutes et nous de plusieurs heures —, par l’objet d'étude —— REIN
opère sur des homéothermes et nous sur des poïkilothermes — et par l'appareil de mesure —— REIN utilise son propre montage et nous la méthode de confinement. LÜbiKkE [22] qui utilise la méthode de REIN chez la Tortue fait la même constatation que nous. Il semble, par conséquent, que la raison du désaccord entre REIN et nous, réside essentiellement dans l’espèce animale étudiée.
b) Effet de fortes concentrations en acide carbonique.
Ces constatations ne sont toutefois valables que pour de faibles concentrations d’acide carbonique. Si l’on opère en présence de concentrations élevées, de 25 p. 100 environ, on observe un effet dépresseur de l’acide carbonique sur la consommation d'oxygène. On retrouve sur la Grenouille l'effet narcotique bien connu chez les mammifères. Les résultats des trois expériences suivantes montrent que la diminution
TABLEAU: XVII
Effet de fortes concentrations en acide carbonique sur la consommation d'oxygène de la Grenouille à 19°.
Oxygène ur Date consommé 5 e ne dela mesure | par kilo et Remarques a: heure en cm 2 grenouilles 22/23-11-35 49,0 Poids total 23/24—-11-35 54,1 49 gr. 24/25—-11-35 54,7 25/26—-11-35 22,5 en présence de 25 % de CO?
2 grenouilles 6/ 7—-12-35 18,3 en présence de 25 % de CO? Poids total 11/12-12-35 34,8 110 gr. 20/21—12-35 22,0 en présence de 25 % de CO? 2 grenouilles | 27/28-11-35 25,5 en présence de 25 % de CO? Poids total 4/ 5-12-35 35,8 | 135 gr. 6) 7-12=35 35,1
de la consommation d'oxygène de la Grenouille par narcose à l'acide carbonique est notable
Elle passe de 43,8 cem* par kilo et heure en moyenne à 22,1 correspondant à une réduction de 49,5 p. 100.
2° Effet des variations brusques de la température ambiante sur le Quotient Respiratoire des potkilothermes.
A. — Grenouille.
Si l’on étudie les échanges respiratoires d’un poïkilotherme comme la Grenouille ou la Tortue par exemple à 20°, et que l’on vienne à abaisser la température pendant la mesure, on voit que le Q.R. s’abaisse. Si, au contraire, on suit les échanges d’un poïkilotherme à une température relativement basse, 10° par exemple, et qu'au cours de la mesure on place le poïkilotherme à une température supérieure, on observe une valeur anormalement élevée du Q.R. Il y a, chez le poikilotherme, un parallèlisme entre les variations thermiques du milieu et les variations du Q.R. Nous avons décrit le même phénomène chez l’homéotherme non à jeun, largement pourvu de réserves glucidiques [19]. Mais, il y a, entre les deux groupes, homéothermes d’une part et poïkilothermes de l’autre, une différence capitale : chez l’homéotherme, la température centrale ne varie pas quand on le soumet au froid. C’est précisément la mise en jeu des mécanismes thermorégulateurs (régulation chimique avec hyperadrénalinémie) qui est la cause de l’abaissement du Q.R. Chez les poïkilothermes, les échanges diminuent quand la température baisse. La question qui se posait dès lors pour les poïkilothermes était de savoir, si dans leur cas il s'agissait comme chez les homéothermes d’une modification qualitative du métabolisme, ou si dans le cas des variations thermiques du milieu, les variations du Q.R. ne traduisaient pas simplement des décharges et des rétentions d'acide carbonique.
Le premier exemple que nous relatons (tableau XVIII) montre clairement que les fluctuations du Q.R. chez la Grenouille soumise à des températures différentes sont très probablement dépourvues de toute signification métabolique et ne tradui-
sent que des décharges et des rétentions d’acide carbonique parallèles aux fluctuations thermiques du milieu.
TABLEAU XVIII
Variations du Quotient Respiratoire chez la Grenouille à jeun (R. esculenta) en fonction des variations de la température du milieu.
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Dans ces expériences, la concentration finale de l’acide carbonique reste environ la même dans toutes les expériences. La ventilation rapide de la cloche à échanges dans l'intervalle des mesures nous permet d'éviter ainsi les variations du Q.R. consécutives aux variations de tension partielle de l’acide carbonique. La première mesure est faite à 10° sur un lot de 4 Grenouilles à jeun depuis plusieurs semaines et séjournant à 10° depuis 3 jours. Après cette première détermination, on ventile en 3 minutes la cloche à l’air atmosphérique et on commence la seconde mesure à la température du laboratoire. Le soir, la mesure terminée, on change de nouveau rapidement la cloche et on fait une mesure nocturne à la glacière. En opérant ainsi du 1.8.35 au 3.8.35, on constate que les quatre Grenouilles pesant 190,1 g. ont consommé 256,9 em* d’oxygène et éliminé 187,6 cm d’acide carbonique pendant ia même période. (Nous faisons la somme de l’oxygène consommé et de l’acide carbonique éliminé depuis le premier réchauffement, mesure N° 2, jusqu’au dernier refroidissement, me-
sure N° 5). Le Quotient Respiratoire ainsi établi pour toute
187,6 la période des fluctuations thermiques est de 256,9 — 0,730.
Nous en concluons que très vraisemblablement, les fluctuations du Q.R. ne traduisent aucun processus métabolique, mais simplement des décharges et des rétentions d'acide carbonique.
Si cette interprétation est exacte, il nous faut démontrer. d'abord que les fluctuations du Q.R. ne sont que passagères et ne s’observent plus quand l'animal est en équilibre thermi-
Ë que avec son milieu. Les trois exemples relatés au tableau XIX montrent clairement qu’un séjour prolongé à 24°7, à 10° et à 5,0° fait apparaître chez la Grenouille à jeun un Q.R. de lipides. ;
TABLEAU XIX
Echanges Respiratoires et Quotient Respiratoire de la Grenouille à jeun à trois températures différentes.
3 2 5 5 E do 5 = d 2 a è = = “= 5 S & 5 = = 2 CS DS Date Er = Le = © 2 5 2 RE 8 à Animaux de la mesure Sons see S2 PER. à: n expérier So Se eè HS<S ÊS en expérierce se Sa Ê SE QE PR eZ ER ER ee 47-35 0,52 % 0,67 % 0,71 73,2 2207 |5 grenouilles 57-35 0,65 % 0,64 % 0,70 78,9 2505. |(R. esculenta) 8—7-35 0,48 % 0,48 % 0,71 59,3 2305 |à jeun depuis 41—-7-35 1,80 % 1,30 % 0,73 84,6 2700 |le 15-6-35. 27-671 7-85 |00 97% 0,62 % 9,70 17,0 409 |#% grenouilles 1/ 2— 7-35 0,62 % 0,61 % 0,73 47,5 10° (R.esculenta) à 6/ 8- 7-35 AO 1,07 % 0,70 1752 10° jeun et à 10° 8/10— 7-35 | 1,07 % 0,88 % 0,70 15,2 10° | depuis le 16-6- 10/12- 7-35 | 0,88 % 0,97 % 0,71 14,8 10 |35. 29/30-10-35 0,63 % 0,72 % 0,70 5,73 5° |2 grenouilles 30-11/ 2-12-35 0,72 % 1,05 % 0,69 8,64 5° | (R.tempororia) 2/ 4—12-35 1,05 % 0,95 % 0,71 8,17 5° |à jeun et à 5° depuis le 15- 10-35.
Enfin, nous avons institué une série d'expériences (tableau XX) où nous avons pu montrer que les fluctuations du Q.R. ne sont que passagères. La marche des expériences est la
IRATOIRES
SE
LES
‘9FH9SUL SANS 91IW0Id e[ e aunorgqUue aansou aun ed :09 2p % LT 04e orqumbe ux (£) :9FH9SUL 9INSOUI SI9IUOId PJ e NIUE 9NSOU AUN 1Ed :07 2P % 0L‘0 2948 o1qmbo u (2) *9JHOSUI 9ANSOU 9J9IU9Id e e anougque aansou aun 184 :,09 9P %X 890 2948 oxqmbso u (1)
‘(8) 98-8-65 2 smdop unef be +40 ‘18 0% (posni ‘y) apmouois j
(8) S£-07-3 21 smdop unel e © ‘as jy (pssnf ‘y) eppmouors J
(5) 96-8-67 81 sindop unof e 4 ‘18 7% (vusnf y) epmouoré 7
aouoradxe u2 [EWIUY
1° ce 88 SY Ty'8 Ft 8 90°3E c9‘##
Gc'ye c%'6 98°ce 97e Y8 0
5L'ce &T 61 G0'°GF 897%
eu) u9 ainoq Je opt ed QUUOSUO)D au984XO
SyL‘0 JLL‘0 88L‘0 ceL‘0 20ç‘0 68L‘0
928‘0 ggL‘0 99Z‘0 gz9‘0 09Z‘0 088‘0 £GL‘0
c08'0 ggL‘0 coZ‘0 LeL‘0 YÿL‘0 LYL‘0 82L‘0
ns
a4107eItdsax quarjon)
CTAEXS 1z 9 »6 € TL:S GO'8e
60'‘Gr 9T' GE ST'TE Z0'‘Y£ 60°0£
EEE
gt? uo gurut9 18707 enbruoqieo 9PIOV
03 GOT eg°er LA SS'TE 18°cr
cs8'29 &9'8 68°6 99°%€ (LANTA #'TOr
cg'cg Y6'6T 8L‘Yy 99°LT 66 7?
LS'GY ce‘ry
gu9 u?
AUIUUOSUOO 18707 AU98ÂXO
8£aLy £Va?c OYu?& AA'Vre AA EE GTuST
EL TA OGu£c LATE AT YEuec E0ucc 6 VubY
EGuëc £Guva YGu9% FYuvc 8Tusa GOu7c OSuec
(ef
aansaui e[ 9pP ogin
LE 9£—01-L1/97 9£—01-97/ST 98—01-GF/%T 98—01-Y1/87 98—01-81/3E
98—01-6F/LT 98—01-L1/97 98—-01-97/ST 98—01-SY/%7 96—01-#T/6F 98—-01-ET1/34 9£—0-81/07
9€—-01-Y1/£81 96—-0F-£1/37 98—-01-SI/07 98—-01-01/6 98—01-6 /8 98-01-8 /L 98—-017-L /9
9INSAU EI 9P
“enbiuuog} aaquinbo soude juenon® np uonesuiqueis 38 ‘sonbiwuaayy suorneuea so juepuad *y'Ù np suoreueA unol e a[[MOU9IN EJ ap aatoeadsay juoqonû) Jo sartojeatdsoy sa8ueyos]
"XX AVATAVL
*SaJU949Jtp Saunyeoduay sep e
suivante : on suit les échanges des Grenouilles à la température du laboratoire. Consommation d'oxygène et Quotient Respiratoire étant fixés, on refroidit la Grenouille à 10°, 5° ou 0°5. On suit de nouveau les échanges pendant plusieurs mesures, puis on revient à la température du laboratoire. Dans toutes. ces expériences on évite évidemment les variations importantes de la concentration en acide carbonique de l’atmosphère confinée, qui à elles seules pourraient faire varier le QR.
Il résulte de ces mesures que le Q.R. de la Grenouille est à 10e SSeT 0°5 un Q.R. de lipides si la Grenouille est à jeun. Pendant le refroidissement et pendant le réchauffement seulement, le Q.R. varie parallèlement à la variation thermique du milieu. Les mesures de 24 heures de durée peuvent être trop longues pour faire apparaître avec netteté les variations du Q.R. (par exemple la Grenouille de 42 g. que l’on fait passer de 17° à 10°). C’est la durée de l'expérience qui doit être. incriminée pour expliquer la différence apparente qui existe entre cette détermination et celles de 15 heures de durée citées dans le tableau précédent ; la quantité d’acide carbonique retenu au cours du refroidissement est trop petite par rapport à la quantité produite et éliminée au cours de la mesure pour modifier le Q.R. de façon apparente. ;
Variations de la réserve alcaline de la Grenouille en fonction des variations thermiques du milieu.
Si l’abaissement du Q.R. est dû, dans les expériences de refroidissement, à une rétention d’acide carbonique, il doit être possible de vérifier cette hypothèse par des mesures de réserve alcaline à des températures différentes. Nous avons institué deux groupes d’expériences dans ce but
1. Nous examinons le sang «in vitro ». Pour ce faire, nous recueillons une quantité assez considérable de sang par ponction cardiaque (15 à 20 cm°). Le sang défibriné est divisé en 2 portions dont une est conservée à la température du laboratoire et l’autre à la glacière ; dans chacune de ces deux portions on fait passer durant 3 heures ün courant d’air contenant 6 p. 100 d'acide carbonique. Les résultats obtenus (consignés dans le tableau XXI) montrent qu’un abaissement de
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15° en moyenne fait augmenter la réserve alcaline, «in pitro >, de 14 p. 100.
TABLEAU XXI
Variations de la réserve alcaline «in vitro» en fonction de la température chez différentes espèces.
Augmentation - , : en % de la Espèce Date de la HR eue réserve “tudié dét ; à alcaline du alcaline du ; étudiée ermination sang à 200 sang à 50 alcaline pour É un écart de 150 Lapin 28-5-36 4k,2 % 58,4 % AD Coq : 6—-7-36 54,4% (ER 7 8,2 % Tortue 15-6-36 47,5 % 64,8 % 17,3% Tortue 18—-6—-36 48,8 % 64,4% 1556 Grenouille 12-8-36 S7E6 50,3 % 4927806 Grenouille 12—-7-36 322520 48,3 % 45,8%
2. Nous déterminons ia réserve alcaline de la Grenouille «in vivo > après un séjour de 5 à 6 jours à différentes tem- _ pératures. Dans ces expériences également, on peut démontrer l’augmentation de la réserve alcaline aux températures bas-
ses (tableau XXII).
TABLEAU XXII
Réserve alcaline de la Grenouilie séjournant à différentes 5 températures.
a) Lot àe 9 Grenouilles { R. temporaria) du 292-8-36.
N° de l’animal Réserve alcaline N° de l’animal Réserve alcaline (séjour à 18°) | en % (séjour à 7°) en % 1 30,5 5 43,4 2 38,8 6 44,2 3 38,2 7 40,4 & 27,8 8 40,9 9 44,8 Moyenne à 18° 33,8 % Moyenne à 7° 42,7 %
b) Lot de 16 Grenouilies { R. fusca) du 10-11-36. oo *
éser V Éserv È Réserve
N° de l’animal se N° de l’arimal Rec © [No de l’animal = He à alcaline Le alcalire |, .. à posi| AlCA ine
(séjour à 18°) on (séjour à 5°) FT ‘séjour à À en %
Moyenne à 18° 42,2 Moyerine à 5° 48,8 - Moyenne à 0°5 52,8
Si l'augmentation de la réserve alcaline par l’abaissement de la température du milieu est indiscutable, on voit que les chiffres sont loin d’être réguliers : dans la première partie du tableau, la moyenne de la R.A. à 18° est de 33,8 tandis que dans la seconde moitié, elle est de 42,2 à la même température. Or, la valeur de 42,7 est atteinte dans la première moitié du tableau à 7°. 11 semble que saison et durée du jeûne jouent un rôle important dans le déterminisme des valeurs de cette réserve chez la Grenouille.
Si nous calculons, à l’aide de ces chiffres, l’augmentation de la réserve alcaline pour un abaïissement de 15° comme nous Pavons fait pour les déterminations «in vitro », nous obtenons les trois valeurs suivantes :
LE A22 D 0d00 Duc ÉD TUE 3) + 9,1 p. 100 |
Les valeurs obtenues «‘in vivo > sont par conséquent inférieures à celles obtenues «in vitro >» où la moyenne avait été de + .1# p.100:
Les chiffres que nous venons de relater nous indiquent le sens de la variation de la réserve alcaline. Ils peuvent nous servir à démontrer que dans aucun cas la quantité d'acide carbonique qui manque dans les expériences de refroidissement pour obtenir un Q. R. métabolique ne dépasse la valeur calculée d'après les données de la réserve alcaline. Nous choisi-
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rons dans nos expériences les cas extrêmes pour cette démonstration
augmentation de la réserve alcaline la plus faible
La chute du Q.R. par refroidissement est la plus accusée dans l'expérience du 13/14-10-36 (tableau XX, Grenouille de 40 g.). La température passe dans cette mesure de 17°0 à 0°5 et le Q. R. tombe à 0,50. La quantité totale d'oxygène consommé est de 11,38 cm° pendant la mesure. La quantité correspondante d’acide carbonique éliminé est de 5,71 en. Dans la mesure précédente, le Q. R. est de 0,73. Si nous admettons que ce mèême Q. R. « métabolique » a persisté pendant le refroidissement et qu’il a été simplement caché par une rétention d’acide carbonique, nous aurions dû trouver 8,31 cm? d’acide carbonique et non 5,71 cm, soit 2,6 cm* en plus. Pour nous, la Grenouille de 40 g. a retenu 2,60 em d'acide carbonique pendant le refroidissement de 16°5.
L'augmentation la plus faible de la réserve alcaline correspondant à un abaissement de 15° a été de 7,6 p. 100 ; pour 16°5, on obtiendrait 8,4 cm° p. 100. 40 g. de Grenouille auraient pu retenir au maximum 3,36 cm. Nous n’en trouvons que 2,6. Il est évident que la masse sanguine (40 : 13 — 3 cm) ne peut suffire pour expliquer la rétention de 2,6 cm* de CO:. Mais, comme nous l'avons fait remarquer plus haut, GREHANT [10] a montré il y a longtemps que tous les tissus de l’animal participent aux rétentions d’acide carbonique. Dans des expériences plus récentes (1933), SCHWARTZ et SCHMID [31 a] ont pu démontrer le rôle joué par les muscles dans ce mécanisme : en perfusant les pattes de la Grenouille avec des liquides isotoniques additionnés de CO, ils constatent l’apparition de bicarbonates dans le liquide de perfusion. Les hicarbonates sont formés par les muscles aux dépens des bases primitivement non diffusibles el mises en liberté par l’acide carbonique.
B. — Tortue.
Les mêmes expériences ont été répétées sur la Tortue. Nous avons successivement recherché la valeur du Quotient Respiratoire de la Tortue à jeun et adaptée à son milieu thermique par un séjour prolongé de plusieurs jours aux températu-
res choisies. Puis, nous avons modifié la température du milieu et suivi les fluctuations du Quotient Respiratoire. Des déterminations de réserve alcaline de Tortues séjournant à des températures différentes ont complété ces recherches.
a) Echanges Respiratoires et Quotient Respiratoire de la- Tortue adaptée. à la température du milieu. :
Le tableau de chiffres XXIIT, montre que l’on enregistre chez la Tortue à jeun depuis 2 à 4 semaines, et séjournant depuis le début du jeûne aux températures choisies un Quotient Respiratoire de lipides, le même à 18°, 10° et 5°,
soit 0,730
TABLEAU XXII
Echanges respiratoires et Quotient Respiratoire de Tortues à jeun et adaptées à trois températures différentes.
= = = 3 [so] & d Sol Sig | emo | 1e Ne ere Dati") Per Re Pret - dela 8 $ Era Rene ER USÈrE He Début du jeûne mesure Æ & S or Se 2 & Slider AE & ER € E 2 & Etre C a © ù © ® = ES © = © CS 2 = e 5 = y € ET = © = £ o | ee ete med 11/12-10-35 | 285 | 1,03 % | 0,71 % | 180 | 0,711 | 14,8 |à jeun depuis 12/14-10-35 | 285 OL 1382% 180 0,730 15,0 le 15-9-35 14/16-10-35 | 285 LOURX TRY 18° ‘| 0,726 16,1 À 16/18-10-35 285 1,49 % DLFP Er 200 0,754 2159
Moyenne : Q. R. = 0,730 Oxygène consommé par kilo et heure = 17,45 cm8
k/7—-10-35 382 0,935 RIRE 100 0,700 3,2 à jeun et à 10° 7/10-10—35 | 382 à AS EVE GATE A 10° | 0,709 3,3 depuis le 2-9-35 10/14-10-35 382 (PAPE 236247 100 0,738 3,7 14/17—-10-35 382 280% OS 109 0,733 5 17/20-10-35 382 LÉSRIENT TES 10° 0,728 BE 20/26-10-35 382 A5 Y 4,20 :% 10° 0,707 2 Moyenne : Q. R. = 0,725 Oxygène consommé par kilo et heure = 3,33 cm3 12/15—-11-35 305 4,54: %, 19700 5° 0,715 4,76 à ‘eun et à 5° 15/18-11-35 | 305 LA NI REE 0 5° | 0,701 1,86 [depuis le 3-11-35 18/21-11-35 305 A He ASE p° 0,799 dore 24/25-11-85 | 305 Ne EME TL69 RS 5° | 0.744 1,59 Moyenne : Q.R, = 0.738 Oxygène consommé par kilo ct heure LE 1,7 cm3
b)Variations parallèles du Quotient Respiratoire de la Tortue et de la température.
Mais si l’on étudie les échanges respiratoires d’une Tortue à jeun à 10°C par exemple et que l’on vienne à abaisser la température à 5°C au cours des mesures, on voit un fléchissement du Q. R. très net (tableau XXIV).
TABLEAU XXIV
Variations du Quotient Respiratoire de la Tortue à jeun, en fonction des variations de la température du milieu.
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Le Q. R. passé de 0,729-et 0,713 à 0,629 en moyenne pour se stabiliser à nouveau à 0,703 et 0,713 à partir du 11° jour après le début du refroidissement.
Quand on relève la température à 10°, le Q. R. pendant le réchauffement est de 1,039, valeur qui les jours suivants retombe à 0,750, 0,763 et 0,757.
En faisant la somme de tout l’acide carbonique éliminé et de tout l’oxygène consommé pendant la période de refroidissement et pendant la période de réchauffement, on trouve un
95,8 + 111,0 Q. R. moyen de 0,795 — 153,3 + 106,8 prochant notablement d’un Q. R. « métabolique » de lipides, Une expérience similaire est relatée au tableau XXV.
soit une valeur se rap-
TABLEAU XXV
Variations du Quotient Respiratiore de la Tortue à jeun, en fonction des variations thermiques du milieu.
TT UE LE ME RS QT D A PR D EE EN ER PE OS 5 Sole = CE a © a © — 5 BS l'ÉS Pia ess ere. ee ee 2) = EM k Date x £ = 2 5 2 S 1: NS Tee SEE ONE + LE) Cp A oUe #2 8 = 9 | 5% © à de la mesure & À e SRE NT M SRE IEEE S d à © T 60 g BE |S8c8 |S0o'e|ùwes BE ICS ES EE PS M cn Es A, 2=| <« © rs 19/21—-12-35 305 C' 179 0,693 10,03 % 10,86 % | 174,7 421,0 11,6 21/28—-12-35 305 5° 0,445 10,86 % |0,91 % 95,8 42,7 41:9 28-12-35/4-1 -36 305 59 0,632 10,91 % |1,58 % | 114,3 72,4 27 410-1736 |205 | 5° | 0,807 |1,58 % 11,87 % | 106,2 | 85,6 | 2, 10/15--1-36 305 59 0,778 11,87 % |1,54 % 87,6 68,3 2,4 1547-1-36 |305 g'| 17° | 0,904 [1,54 % |1,08 %,| 238,7 | 215,7 | 16,0 17/20-1-36 305 g' 170 0,703 |1,08 % |0,94 % | 260,6 182,8 42:38
En faisant dans cette expérience la somme de l’oxygène et de l’acide carbonique depuis le début du refroidissement jusqu’au retour du Q. R. normal à 17° (21-12-35, 17-1-36) nous 483,7 642,5 Q. R. « métabolique » à peu près normal, quand refroidissement et réchauffement, pris isolément donnent des Q. R. at-
teignant 0,445 et 0,905.
TABLEAU XXVI
Abaissement du Q.R. chez la Tortue à jeun au cours du refroidissement. (Mesures continues et de 24 heures).
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28/29-10-36 | 225 | 180 | 0,715 |0,03 %|1,98 %| 128,3 | 94,7 | 29,2 | 46,6 29/30-10-36 | 225 18° | 0,798 |1,98 %11,27 %| 77,9 | 64,8 | 249 | 19,8 30/31-10-36 225 189 0,808 11,27 %11,40 %| 110,7 | 88,9 20,0 | 46,1 30—-10/1-11-36 225 5° 0,848 |1,40 % 10,42 %| 11,7 9,8 DD 1,8 Do 225 5° 0,441 |0,42 %10,29 %| 44,7 6,5 2,8 1,2 2/3-11-36 | 225 5° | 0,542 10,29 %10,33 %| 43,7 | 7,4 | 26 | 14 3/4-11-36 | 225 5° 0,577 10,33 %10,89 %| 15,8 | 9,1 2,4 4,7 4/6-11-36 | 225 5° | 0,712 10,39 210,54 %| 28,5 | 20,3 | 925 1,8 6/9-11-36 | 225 50 | 0,717 [0,54 %10,89 %| 49,7 | 306 | 25 | 49 9/10-11-36 | 225 5° | 0,848 10,89 %10,59 %| 46,4 | 13,9 | 99 | 92 10/13-11-36 | 225 5° | 0,867 10,59 %10,64 %| 26,5 | 330 | 18 | 46
Frappés par la longue durée de l’abaissement du Q. R. au cours du refroidissement (10 jours environ), nous avons étudié l'effet de ce facteur par des mesures fractionnées, de 24 heures de durée environ. Les résultats ainsi obtenus sont relatés aux tableaux XXVI et XXVII.
TABLEAU XXVII
Abaissement du Q.R. de la Tortue au cours du refroidissement (mesures continues et de 24 heures).
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Fk E = PROS SE 3 e) A 2/3-6-35 |305çÿ (1) | 17° 0,700 10,78 %10,55 %| 78,7 | 55,1 | 10,94 | 23n25 3/4-6-36 |305 16°5 | 0,742 10,55 %10,69 %| 93,6 | 69,5 | 11,80 | 26200 4/5-6-36 |305 55 | 0,698 10,69 %10,82 %| 23,1 | 16,0 | 3,73 | 2020 5/6-6-36 |305 505 | 0,624 (0,82 %10,64 %| 20,0 | 12,5 | 2,66 | 2440 6/7-6-36 |305 505 | 0,534 10,64 %10,61 %| 22,5 | 42,0 | 2,82 | 26M0 7/8-6-36 |305 505 | 0,698 [0,61 %10,76 %| 21,6 | 45,1 | 3,06 | 23n07 8/9-6-36 |305 55 | 0,716 [0,76 %10,83 %| 922,7 | 46,2 | 3,29 | 29035 20/21-6-36 |305ç (1) | 24° 0,796 |1,00 %11,22 %| 303,9 | 241,9 | 44,13 | 29n95 21/22-6-36 |305 2u° | 0,790 11,22 %11,48 %| 363,8 | 287,4 | 42,86 | 27250 22/23-6-36 |305 55 | 0,652 1,43 %11,89 %| 55,5 | 36.3 | 8,28 | 22100 23/24-6-26 |305 505 | 0,767 1,89 %11,35 %| 34,0 | 26,0 | 4,70 | 2340 24/25-6-36 | 305 505 | 0,817 1,35 %11,43 %| 33,8 | 27,6 | 4,24 | 2610 15/17-10-36 |370çj (2) | 175 | 0,718 (0,03 %11,33 %| 241,9 | 172,5 | 13,87 | 47208 29/30-10-36 |370 1800 | 0,713 11,83 %11,42 %| 64,3 | 45,9 | 11,88 | 14138 30/31—10-36 |370 __ 500 | 0,895 |1,42 %10,67 %| 14,2 | 192,7 | 1,60 | 24103 30—10/1-11-36 |370 5° 0,448 |0,67 %10,43 %| 17,8 7,9 | 2,03 | 23h42 1/2-11-36 |370 5° 0.450 10,43 %19,41 %| 16,7 7,5 | 1,93 | 23295 2/3-11-36 |370 5o 0,489 [0,41 %10,39 %| 15,9! 7,8 | 1,78 | 24109 3/4-11-36 |370 5° 0,479 0,39 %10,53 %| 20,8 | 10,0 | 2,33 | 24h15 4/5-11-36 |370 5° 0,579 10,53 %10,52 %| 16,7 9,7 | 1,71 | 26220 5/6-11-36 |370 50 0,668 10,52 %10,49 %| 14,3 9,5 | 1,74 | 22011 6/7-11-36 |370 5° 0,751 10,49 %10,54 %l 13,2 9,9 | 1,77 | 2010
(1) A jeun depuis le 26-5-36.
(2) À jeun depuis le 24:9-36.
Nous avons résumé les résultats concernant l’action des facteurs : durée d’abaissement du Q. R. et quantité d’acide carbonique retenu, dans le tableau XXVIII.
TABLEAU XXVIIT.
Durée d’abaissement du Q.R. chez la Tortue et quantité d’acide carbonique retenu au cours du refroidissement.
| & axe ve re l22 |S « & HT) © + ‘E @ CE © © | 5 E 2 © LE ce SE SÈR £35 à » A Co] ">? = = > gs 6 à S Ê Epoque de l’année 382 2 Sa a | «0 SE Él88e SEA à laquelle les mesures Rx © Ÿ Sésala—e lee |e = & Ÿ ; ù 5 SE & © + + E © .1 © & © *X +2 5 TS & ont été faites Aa Sp? Boss |Sse ses los. lÈRE 2 PUS = ENCRES e” D = PET Te © Te DAS SE = LR Les Eu 33 Se D À FLO D A I D D EEE DS ne mr | PRESS RÉ CRR ER me | 305 décembre/janvier 13 (environ) 210,1 445,1 0,547 149,2 34,1 305 juin £ 87,2 55,6 | 0,638 | 61,9 | 6,3 305 G' juin 1 55,5 36,2 0,652 43,8 7,6 (1) 225%C novembre n 55,9 32,8 | 0,587 3057 6,9 27007 décembre 11 (environ) 1598 95,8 | 0,625 | 108,8 13,0 370 cf octobre/novembre 7 416,4 65,1 | 0,559 82,6 49,5 (1) Calculé d’après 02? X 0,79.
II résulte de tous ces chiffres que la durée pendant laquelle le Q. R. reste bas, quand on abaisse la température du milieu est extrêmement variable. Dans une seule expérience la durée n’a pas dépassé 24 heures. Dans toutes les autres l’effet a persisté au moins 4 jours, et a atteint 7 jours dans une série d’expériences, en faisant abstraction des mesures où l’absence de fractionnement a pu nous cacher une ROSES plus précoce du Q. R.
Le nombre de nos expériences est trop petit pour que nous puissions donner une explication satisfaisante de la durée de ces Q. R. anormaux. Nous ne pouvons que faire un essai d’interprétation : nous pensons que c’est la tendance à l’acidose qui réduit la durée de la rétention et la quantité d’acide carbonique retenu. C’est ainsi que la Tortue de 305 g. ne retient en juin que 6,3 et 7,6 cm? de CO, tandis qu’en automne elle en avait retenu 34 cm. Mais, en juin, la Tortue se trouve dans la phase terminale d'un jeûne commencé le 26-5 et qui se termine par la mort du sujet le 2-7-36. Dans le dernier groupe de mesures, les Q. R. sont élevés : 0,79 avant le refroidissement, et 0,767 et 0,817 les deuxième et troisième jours à 5°. Les Q.R.
ont oscillé les jours suivants — jusqu’à la mort — entre 0,79 et 0,85. Nous pensons que ces Q. R. observés à la fin du jeûne d’un herbivore sont le témoin de l’acidose prémortelle. Les expériences faites sur la Tortue de 225 g. sont passibles de la même explication : en effet, les Q. R. après refroidissement passent de 0,712 et 0,717 à 0,843, 0,867 et 0,845 ; quand nous arrêtons les expériences et que nous déterminons la réserve alcaline, nous trouvons la valeur de 67 p. 100 de CO, (6 battements cardiaques à la minute) qui est une valeur très faible de la réserve alcaline à la température de 5° en novembre.
Avant de passer à l’étude de la réserve alcaline, il nous faut encore ajouter une remarque au sujet de la hausse apparente du Q.R. qui peut se manifester dans la première mesure de refroidissement. Cette hausse que nous avions signalée en 1937 est due à la diminution de la concentration de l'acide carbonique de l'atmosphère confinée comme il ressort des chiffres des tableaux XXVI et XXVII.
c) Variations de la réserve alcaline de la Tortue vivant à l’air atmosphérique normal (0,03 p. 100 de CO,), en fonction de la température, du milieu.
< In vitro > nous avions constaté que la réserve alcaline du sang de la Tortue augmente de 14 p. 100 pour un abaiïissement de la température de 15°. Au tableau XXIX sont consignés les chiffres obtenus « in vivo ».
TABLEAU XXIX
Réserve alcaline de la Tortue à différentes températures.
; Tempé- Tempé- Fe 18 | rature de | Réserve Th te la | raturé de.| Réserve-
er- : Res it mination séjour de | alcaline FRS séjour de | alcaline
Ja tortue la tortue
ER Re ER EAN ne nee UE Re | etes cn
10-7-36 200 AT 17-79-36 5° GTX 10-7-36 200 48,8 % || 17-7-36 50 62,7 % 10-7-36 20° 53,2 % 17-7-36 5° 78,3 % 10-7-36 200 59,8 % 17-7-36 5° 63,6 % 10-7-36 200 49,3 % 10—7-36 200 47,9 %
Moyenne (juillet) 20° 50,4 % Moyenne (juillet) 5° 66,7 %
— : TS = ra
TABLEAU XXIXa.
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Les déterminations ont été faites en juillet et en novembre. 1. En juillet, la valeur obtenue est
à 20° C. de 50,1 cm3 p. 100 de CO:
à 5° C. de 66,7 cm3 p. 100 de CO:
Les valeurs trouvées concordent parfaitement avec celles obtenues « in vitro » pour les mêmes températures.
En novembre, les valeurs sont les suivantes
Nombre des
: F battements Réserve alcaline Température cardiaques en p. 100 à la minute 18° 24,5 51,8 (Se 6 68,9
Nous trouvons à la température du laboratoire les mêmes valeurs qu’en juillet ; mais à 5°, la valeur trouvée est de beaucoup supérieure à celle de juillet. C’est à 10° que nous retrouvons 68,9 p. 100, valeur obtenue « in vivo » et « in vitro » en été à 5°.
Les déterminalions de réserve alcaline «in vivo», en automne, traduisent les fortes rétentions d’acide carbonique trouvées à la même époque dans nos mesures d'échanges respiratoires. Nous n’avons pas essayé d’élucider ce problème et nous ne pouvons que reprendre l’explication donnée plus haut, à savoir, une acidose relative en été, et en automne une alcalose aux températures basses qui serait conditionnée par un changement d'équilibre ionique du sang à cette époque de l’année.
Le dernier point qu’il nous reste à examiner est de savoir si dans aucun cas la quantité d'acide carbonique retenu dans les mesures d'échanges ne dépasse la quantité de ce même acide retrouvée dans le sang de la Tortue soumise au froid. Le cas extrême, le seul que nous examinerons, est donné par la Tortue de 270 g. et étudiée à 10° et 5°. La réserve alcaline augmente à la même époque de l’année que celle à laquelle nous avons fait les déterminations d'échanges, et pour cet écart de température, de 7,9 cm? (76,8 — 68,9) pour 100 cm’ de sang. Dans nos expériences, la Tortue a retenu 13,0 cm d’acide carbonique. Comme elle pèse 270 g., nous obtenons en pour cent 4,8, soit un peu plus de la moitié de Ia valeur extréme. Mais, même en faisant l’hypothèse que seul le poids vif de la Tortue joue, et qu’il nous faut défalquer du poids total le poids de la carapace (32 p. 100 du poids du corps) nous aurons encore 13 cm qui se répartissent sur 184 g., soit 7,1 p. 100. Nous restons, par conséquent, même dans le cas le plus défavorable, en-deçà des valeurs compatibles avec notre interprétation.
C. — Lézard des Palmiers
Le tableau XXX montre que l’Uromastix se comporte comme la Tortue et la Grenouille : quand on fait varier la température, le Quotient Respiratoire monte et baisse parallèlement aux fluctuations thermiques du milieu. Le processus est terminé en un temps qui ne dépasse certainement pas 24 heures,
TABLEAU XXX
Variations du Quotieni Respiraloire chez le Lézard des palmiers en fonction des variations de la température du milieu.
Tem- Concen- Concen péra- tration tration ture initiale de | finale de
de la |l'ocide car- | l'acide car-
Oxygène consommé ‘par kilo | et heure | on: oise ratoire ms | À heure mesure vonique | bonique en em RE
| Acide car-| | bonique | | éliminé par kilo
Quotient respi-
Date de la mesure
temps après lequel le Q. R. est toujours un Q. R. de lipides chez l'animal à jeun, aussi bien à 18° qu’à 5°.
Discussion des résultats.
A: —- SIGNIFICATION DU QUOTIENT RESPIRATOIRE CHEZ LES POÏKILOTHERMES
Dans sa revue de 1929 sur le Quotient Respiratoire, Ri- CHARDSON [29] insiste avec raison sur la distinction que l'on doit faire entre le & Quotient Respiratoire mesuré » et le « Quotien Respiratoire métabolique ». L'auteur n'envisage toutelois que les causes d'erreur étrangères à la technique ; il suppose une technique de mesure parfaite et montre que, même dans de telles conditions, l'organisme -—— et en particulier l'homéotherme -— peut éliminer une quantité plus grande ou plus petite d'acide carbonique que celle qui correspond à ses combustions au moment de la détermination des échanges.
Le cas spécial des poïkilothermes que nous avons analysé dans les pages précédentes n'entre pas dans le cadre des considérations de RiCHARDSON. Nous n’envisageons que deux fac-
teurs, purement physiques et étrangers à l’animal en expérience. Il ne s’agit, en dernière analyse, dans tous les exemples que nous avons énumérés, que d'erreurs de technique. On a recommandé (BENEDICT [3]) la méthode du confinement comme étant la meilleure méthode de mesure des échanges respiratoires des animaux à calorification très faible comme les poïkilothermes, car aucune méthode ne donne autant de
VO que la méthode de confinement avec analyse des gaz. Mais si cette remarque est parfaitement exacte, l’application de la technique du confinement aux poïkilothermes est basée sur un postulat que personne ne s'était avisé de vérifier : à savoir que les concentrations en acide carbonique de l’atmosphère confinée de l’ordre de 1 p. 100 ne modifient pas les échanges respiratoires des poïkilothermes. Cette hypothèse était basée expérimentalement sur l'étude d'animaux dont la température centrale est beaucoup plus élevée que ne l’est, dans la très grande majorité des cas, celle des poïkilothermes.
Le second facteur qui, chez les poïkilothermes, peut fausser le Quotient Respiratoire et donner par conséquent un Q. R. apparent ou mesuré qui n’a rien de commun avec le Q. R. métabolique ou de combustion, est la température du milieu. Les erreurs attribuables à ce second facteur ont été beaucoup mieux évitées par la majorité des auteurs que celles imputables à la tension partielle de l’acide carbonique. C’est ainsi que FINNXEY, Dworxin et Cassipy [8 a] qui provoquent des hypothermies chez ie Chien par l'insuline signalent la rétention d’anhydride carbonique. L'auteur qui incontestablement a le mieux vu l'effet de l’abaissement de température sur les échanges respiratoires est HALL [13]. Tout en mentionnant la possibilité d’une transformation de lipides en glucides à basse température chez la Tortue, loxydation incomplète de produits intermédiaires du métabolisme ou un processus métabolique encore inconnu, il s'étend sur les réserves d’acide carbonique de l’organisme et Faction de la température sur le coefficient de solubilité ; il pense même qu’un décalage de la concentration en ions H aurait un effet favorable sur la courbe de dissociation de l’oxyhémoglobine aux basses températures.
Mais même chez HALL, ce problème reste hypothétique. De plus, il ne fait aucune mention ni des quantités de CO, retenu, ni de la durée de cette rétention.
précision sur le rapport
Les deux facteurs dont nous avons pu démontrer l'importance dans le déterminisme du Q. R. des poïkilothermes interviennent tous deux par un mécanisme purement physique
l'augmentation de la quantité d'acide carbonique dissous quand : 1° la tension partielle de ce gaz augmente, 2° quand la température baisse. La quantité maximale d’acide carbonique que le poïkilotherme peut, par conséquent, retenir sera dictée par la loi de HENRY d’une part, et, d’autre part, par le coefficient de solubilité de l’acide carbonique en tonction de la température. Si notre manière de voir est exacte, il faut que dans aucun cas la limite supérieure de solubilité d’acide carbonique ne soit dépassée.
C’est ce que l’expérience vérifie : ni dans le cas de la Grenouille où l'effet de la tension partielle de l’acide carbonique sur la réserve alcaline est le plus accusé, ni dans celui de la Tortue chez laquelle l'effet de la température est particulièrement développé, la quantité d’acide carbonique retenu n’atteint les chiffres que font prévoir la loi de HENRY ou le coefficient d'absorption. Nous restons donc toujours en-deçà des limites extrêmes possibles. Mais si les deux facteurs limitatifs fondamentaux permettent des rétentions d’acide carbonique nettement supérieures à celles que nous enregistrons, il ne faut pas oublier que d’autres facteurs, tels que la concentration ionique et le pH interviennent. Aussi observons-nous dans les expériences de HENDERSON [16] sur le sang humain qu’une hausse de 90 p. 100 de la réserve alcaline est obtenue quand la pression partielle de l’acide carbonique passe de 10 à 30 mm. Hg. Dans nos expériences sur la Grenouille nous trouvons la même augmentation de la réserve alcaline qui passe de 40 à 60 p. 100 quand la pression partielle de l’acide carbonique passe de 4 à 12 mm. Hg.. Si nous examinons nos chiffres extrêmes concernant l’effet des variations de température sur la réserve alcaline de la Tortue, nous constatons une hausse de 50 p. 100 de la réserve alcaline quand le coefficient d'absorption nous en fait prévoir une d’un peu plus de 60 p. 100. Nous nous rapprochons par conséquent de la limite supérieure possible. Cela ne nous étonnera pas, car HAGGARD [11], en étudiant l’effet de la température sur la courbe de dissociation des bicarbonates sanguins in vitro, voit que seuls le changement de solubilité et la concentration de H,CO, influent et que la concentration de H:CO; qui à 17° donne une certaine quantité de NaHCO; produit à 40° le même effet.
Ce point établi, il nous faut examiner l'interprétation qu'ont donné les différents auteurs des mêmes observations expérimentales. Nous serons très brefs sur ce point : deux conceptions se sont opposées depuis fort longtemps. L'une, la plus ancienne, date de REGNAULT et REISET [30]. C’est la conception métabolique. Cette manière de voir conduit à l'hypothèse d’une accumulation de glycogène dans le foie des animaux hibernants pendant la période où les Q. R. sont anormalement bas. De fait, on constate chez la Grenouille par exemple que les réserves glycogéniques ne s’épuisent que très lentement pendant l'hiver ; mais jamais la teneur du foie en glycogène à la fin de l'hiver ne dépasse celle observée au début de cette saison (ATHANASIU [1]).
Nous croyons être en droit de ne pas prendre en considération les observations faites pour mettre en évidence une glycogénèse chez les hibernants endormis. Les raisons qui nous conduisent à rejeter ces expériences sont les suivantes : 1) les hibernants se réveillent normalement au cours de leur sommeil hibernal. Pendant le réveil ils se nourrissent presque régulièrement. 2) La teneur du foie en glycogène est extrêmement variable. Il faut par conséquent opérer sur des moyennes ; or, le nombre des hibernants sacrifiés en état de sommeil aux fins d'analyse a toujours été très insuffisant.
L'interprétation « métabolique » primitivement proposée des Q. R. anormaux a subi des modifications au cours des années ; c’est la manière de voir de NaGaAï [25] qui a eu le plus de succès chez les défenseurs de cette explication. NaGaï pense à l'accumulation de produits métaboliques intermédiaires incomplètement oxydés. Il invoque à l'appui de cette hypothèse la forte diminution du rapport
N urée urinaire N acides aminés urinaires
L’élimination azotée urinaire pendant le sommeil a fait l’objet de nouvelles recherches : CARPENTER [6] et BENEDICT et LEE [3 b] ont pu montrer récemment qu’il n’y a aucune modification qualitative de l'urine pendant le sommeil hibernal. La quantité des produits éliminés par l’urine étant fonction de l’intensié des échanges, il est évident que l’on observe une forte réduction des différents constituants, mais la réduction touche tous les constituants uniformément et il en résulte que
le rapport des différents constituants urinaires entre eux reste inchangé.
La seconde conception que l'on trouve sous la plume des physiologistes (Kroën [20 a}, Lusk (231, GRAFE {9}, MaczEron [24] par exemple) est celle que nous croyons avoir définitivement établie par ce qui précède. Ce sont les anciennes expériences de P. Bert [4] et de R. Dusois [8] qui ont incité les premiers chercheurs à s'orienter vers les modifications de la réserve alcaline ; LiNbSTEDT [21] à été le premier à expliquer les Q. R. anormalement bas des poïkilothermes par des rétentions d'acide carbonique. Mais comme tous les auteurs ignoraient le rôle de la tension partielle de l'acide carbonique dans le déterminisme du Q. R. des poïkilothermes et des hibernants en sommeil, il est naturel qu'une démonstration irréfutable de cette concepion n'ait pu être donnée. Le seul point jadis assez bien établi fut l'augmentation de la réserve alealine chez la Marmotte en étal de sommeil hibernal (DuBois [S!, Ras- MUSSEN [28]).
I n'est pas dans notre intention de rappeler iei les très nombreuses discussions qu'ont suseité les Q. R. anormaux des hibernants et des poïkilothermes. Il nous suffira d'attirer l'attention sur la mise au point récente de cette question dans les deux mémoires que BENEDICT [3 et 3 a] consacre à ce problème. Dans celui de 1932, sur les échanges respiratoires de quelques poïkilothermes de grande taille, BENEDICT est conduit à attribuer les Q. R. bas observés chez le Python à 19° à une cause métabolique. Nos premières notes de 1935 et 1936 [7 et Ta} élaient, par conséquent, en contradiction avec l'interprélation de BEXEDICT. Ce n'est que dans son second mémoire de 1938, consacré à l'étude des échanges respiratoires de la Marmotte, que BENEDICT est amené à interpréter les Q. R. anormaux comme nous le faisons. Il est obligé de reconnaître que son procédé expérimental est responsable des Q. R. anormaux observés sur le Python ; ils sont, par conséquent, dépourvus de Loute signification métabolique. Se rangeant entièrement à notre avis, il conclut que les Q. R. anormaux des poïkilothermes el des hibernants endormis sont des artifices expérimentaux. |
Parmi les travaux récents relatifs à ce problème, il nous faut encore faire mention de ceux de Lübieke [22]. Les expériences de cel auteur sont en accord complet avec les nôtres
mais LÜDiCKE diffère dans leur interprétation. Il se refuse à croire à une rétention d'acide carbonique pure et simple sous l'effet de l'augmentation de la tension partielle de ce gaz, car dans certaines expériences où le Q. R. est abaïissé, la consommation d'oxygène augmente quand Pélimination d’acide carbonique diminue. LüpickE pense, comme NaGaï, à l’accumulation de produits incomplètement oxydés. Mais les recherches instituées par Jui pour étayer cette hypothèse (analyse des constituants urinaires) sont restées négatives.
Nos propres expériences révèlent également une augmentation de la consommation d’oxygène quand Ja concentration en acide carbonique de l'atmosphère confinée dépasse 0,5 p. 100 ; mais cette augmentation est indépendante du Q. R. Elle s’observe en présence de Q. R. de 0,73 aussi bien qu’en présence de Q. R. de 0,6. L’acide carbonique, à de faibles concentrations (0,6 p. 100 à 3 p. 100) provoque une augmentation de la consommation d'oxygène. KROGH [20] avait bien observé ce phénomène que nous avons retrouvé. Nous différons de Lü- DICKE dans l'interprétation du mécanisme d’action des faibles concentrations d’acide carbonique.
Pour nous, l'ougmentation de la consommation d'oxygène déterminée par l'acide carbonique étant indépendante de la valeur du Quotient Respiratoire, doit être interprétée comme une augmentation des combustions. Comme on le verra plus bas, l'augmentation de la calorification déclenchée par de faibles concentrations d’acide carbonique est très probable chez les hibernants en état de sommeil car on peut provoquer le réveil par ce procédé, Par analogie avec les hibernants et pour la raison que nous venons de souligner plus haut, nous attribuons chez les potkilothermes l'augmentation de la consommation d'oxygène sous l'effet de l'acide carbonique à une augmentation des combustions.
Comme nous avons pu démontrer qu’on peut faire varier à volonté les Quotients Respiratoires des poïkilothermes et que ces variations se traduisent par des fluctuations parallèles de la teneur en acide carbonique du milieu intérieur, et que nous ne connaissons aucune expérience qui vienne à l’encontre de notre interprétation, nous croyons être en droit d’affirmer que les Q. R. anormaux observés chez les potkilothermes sont des Q. R. apparents, ou « mesurés », selon l'expression de Ri- CHABDSON, mais non métaboliques.
Les Q. R. métaboliques des poikilothermes ne diffèrent en rien de ceux des homéothermes : ils sont sur les animaux à jeun que nous avons étudiés de 0,73 en moyenne. Ils gardent cette valeur à toutes les températures que nous avons étudiées, soit de + 29° à + 0°5.
Les chiffres suivants résument l’ensemble de nos observations
Moyennes
1° GRENOUILLES (Rana fusca, Rana temporaria)
Les animaux sont en équilibre avec des concentrations d’acide carbonique de 0,6 % à 1,3 %. Figurent entre parenthèse les valeurs expérimentales extrêmes
Oxygène c
consommé par] Quotient
kilo et heure respiratoire en cm
Température Nombre des mesures Poias de la grenouille Calories par kilo et heure Calories par mètre carré de surface et 24 heures
es =
Les animaux se trouvent en présence de concentrations faibles d’acide carbonique re dépassant pas 0,5 %.
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2° TORTUES (Testudo graeca)
Les animaux se trouvent en présence de concentrations d’acide carbonique de 0,6 4 à1,3 %.
Pi P2
poids total de la tortue.
poids de la carapace de la tortue (— 32 % du poids du corps).
P = (p; — p2) poids corrigé.
S = 10 X P2# (P = poids corrigé
(Pa — Po).
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Nombre i 'alori Calories Rd 2 des Quotient ( alories Te ENT es La respira - par kilo P Q.10 QUE mesures ER toire et heure |de surface | et 24 h.
5°5 & 207 0,738 0,012 Et 2,95 10° 22 247 0,730 0,023 3,25 ; 4,98 49 Q 189 0,727 0,108 14,89
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3° LEZARD DES PALMIER (Uromastix acanthinurus) - en présence de concentrations de CO? de 0,6 à 1,3 %. EE 0 LL D
D 5 $ ea Fa a SD MloNs À S 8 | À Û Oxygène 2 S [FE 5 sa lee Quotient }consommé par| # = |E % © à ÊE SE A POS kilo et heure | 2% [25 | Q.10 = © à & | respiratoire SEM El © | vs = CR) en cm 4.0 |-2o © d d (= UE) = À + Si To 5) Se 2 = © RS Se Les (0,749) (4,10) 5° 3 60 0,742 3,80 0,0169| 1,59 (0,737) (3,58) l 8,67 (0,722) (15,19) 18° 2 60 0,734 16,08 0,0757| 7,11 (0,745) (16,97) |
19 COULEUVRES ({Tropidonotus natrix)
en présence de concentrations de CO? de 0,6 à 1,3 %.
2 a 5 É Oxygène 3 = Fans # É a 8 £ Quotient consommé par 2 à par He Fa £ = Æ Ê respiratoire | kilo et heure = © ne El 2 « Sens <o surface et & e S BE, 24 heures = | mms | es ms (0,731) : (38,2) 18° 5 133 0,727 30,6 0,144 17,62 (0,737) (25,6) |
5° ZERZOUMIA (Acanthodactylus pardalis bedriagai) (en présence de 0,6 % à 1,3 % d’acide carbonique).
2 8 a se Calories À F4 alt £ E 2 5 a = HOnE CHERE us ar mètre a 28 S £ Quotien consommé par | m2 |PAT x D ‘6 : ; æ : = carré de Es 3 = LE respiratoire kilo et heure £ = és © RE = one ce 24 heures ei T C3] 5 Z ë Es ——— | ———— | mms" | mm | ns (0,731) (74,77) 18° % 5 0.739 69,21 0,325 13,35 (0,749) (64,57) LE 2 = G Gers, ER RENE
Le Quotient Respiratoire des poïkilothermes, déterminé dans des conditions expérimentales correctes (équilibre de témpérature et équilibre avec la tension partielle de l’acide carbonique de l'atmosphère confinée) étant le même que celui des homéothermes, on n’est pas en droit d’utiliser les Q. R. anormaux qui ne sont dûs qu’à des erreurs techniques pour étayer certaines conceptions métaboliques, tels que la transformation des lipides en glucides ou l'accumulation de corps incomplètement oxydés chez les animaux à température centrale basse.
Si nous prétendons qu'on n’a pas le droit d'utiliser les Q. R. anormaux des poïkilothermes pour expliquer de tels processus nous sommes loin d’affirmer que nos expériences en excluent l'existence. Nous nous rangeons à l’avis de RICHARDSON qui dit que le Q. R. ne donne une image que de l’état final des combustions par rapport à l’état initial, mais ne donne aucune indication sur les processus intermédiaires. Il est très bien possible, et même vraisemblable, qu’au cours du métabolisme intermédiaire s'installent des phases où la production d’acide carbonique n’est pas — chez l’animal à jeun — dans le rapport de 0,7 avec la consommation d'oxygène (1). Mais la thermochimie respiratoire ne permet pas de saisir ces processus et l'explication que nous donnons des Q.R. anormaux montre qu'il est interdit de conclure des Q. R. bas chez certaines espèces à des particularités du métabolisme intermédiaire.
Le métabolisme intermédiaire doit être étudié avec d’autres techniques que celle des échanges respiratoires. Les publications assez récentes de POULTON [27] et de ses collaborateurs semblent contredire notre manière de voir. Mais ici encore, le point de départ des auteurs est faux : ni les Q. R. des hibernants pendant le sommeil, ni le parallélisme prétendu entre l'élimination d’acide carbonique et la chaleur directement enregistrée —- et le désaccord avec la consommation d'oxygène — dans d'anciennes expériences de BENEDICT ne permettent de lirer les conclusions que POULTON en déduit. BENEDICT et LEE [3 b) ont d’ailleurs montré le mal-fondé des conceptions de PourTox. Les expériences sur lesquelles POULTON s’appuie sont des mesures que BENEDICT rejette : leur courte durée et l’em- CRE calorimètre trop inerte leur enlève toute signification reelle. : c
(1) Voir à ce sujet : CHAMBERSs W. H. — Unde siti : # hydrate Metabolism. Physiol. Rev., 1938, 18, DB Dge TION RUE
B. — Mécanisme de la rétention d'acide carbonique
Tous les poïkilothermes que nous avons étudiés se comportent de la même manière en présence de concentrations croissantes d’acide carbonique ou lorsqu'on abaisse la température du milieu : ils se laissent imprégner par ce gaz contrairement aux homéothermes qui réagissent aux concentrations croissantes d’anhydride carbonique par de l’hyperventilation. Cette réaction est reconnue depuis les expériences classiques de A. LoEwY [21 a], HASSELBALCH et LUNDSGAARD [141] et de HALDA- NE [12] et a conduit à la notion de « l’acide carbonique, hormone de la respiration ». Chez les poikilothermes il n’en est pas ainsi : ils réagissent peu ou pas aux concentrations croissantes de CO;. Comme c’est le centre respiratoire qui répond au stimulus acide carbonique en augmentant la-ventilation pulmonaire, nous en déduisons que le poikilotherme a un centre respiratoire moins excitable que l’homéotherme. Il ressort en outre des expériences de BENEDICT sur le Python, et partiellement des nôtres sur la Tortue, que l’inexcitabilité relative du centre respiratoire des poikilothermes apparaît plus nettement aux températures basses (1). Nous en tirons la conclusion que c’est la température basse du poikilotherme qui est responsable de cette inexcitabilité relative du centre respiratoire. Cette notion est très ancienne car HorvVATH [17] a démontré qu’upe température rectale de 5° est compatible avec la vie des homéothermes, pourvu que l’on assure une respiration artificielle. En ne prenant pas cette précaution, l’homéotherme meurt asphyxié.
C. — Durée de la rétention d'acide carbonique par abaissement de la température chez la Tortue.
Le fait le plus inattendu que nous ayons enregistré dans toutes nos expériences, est la longue durée de l’abaissement du Q. R. chez la Tortue qu’on fait passer de 18° à 10° ou de 10° à 5°. Il est évident qu’une masse de plusieurs centaines de grammes comme celle de la Tortue se trouve en équilibre thermique avec son milieu en un temps infiniment plus court que
(1) HEyMaANs a élé le premier à démontrer qu’il faut tenir compte de l’excitabilité des cellules du centre respiratoire lui-même et de celle des organes sensoriels chémosensibles de laorte et de la carotide (glomus). Voir à ce sujet le rapport de D. Corbier et C. HEymaxs sur « Le centre
réspiratoire » in. IX. Réunion de l’Association des Physiologistes, 4-5 juin 1935 Paris. 1 vol. 496 pp. Doin édit., Paris.
celui pendant lequel nous enregistrons des Q. R. anormalement bas. Les expériences inverses, de réchauffement, sont toujours très rapidement terminées. Par ailleurs, aucun des autres poikilothermes que nous avons examinés ne présente cette particularité. Il s’agit par conséquent d’un phénomène particulier à la Tortue. Les déterminations de la réserve alcaline sont en accord avec la longue durée des Q. R. anormaux ; aucune espèce ne retient autant d’acide carbonique par abaissement de température, et l'augmentation de la réserve alcaline de la Grenouille par le froid est beaucoup moins accusée que chez la Tortue. Mais nous ignorons totalement la raison de ce phénomène. Devons-nous penser aux particularités de la mécanique respiratoire de la Tortue ? (on sait qu’elle réalise sa ventilation pulmonaire par les mouvements de ses pattes antérieures). Le seul point particulier supplémentaire que nous puissions relever dans le comportement de la Tortue soumise au froid, est la réduction considérable de ses battements cardiaques à 10° par rapport à 18° ; ils passent, en effet, de 24,5 en moyenne à 6 par minute. En abaissant la température de 10° à 5°, on voit une nouvelle réduction importante : la fréquence tombe à 2 par minute.
En appliquant ces données au calcul d’un coefficient de van’t HOFF, on obtient des valeurs inattendues, très voisines de ». Cette observation ne donne pas d’explication de la longue durée de la rétention d’acide carbonique par le froid chez la Tortue ; mais elle indique une nouvelle anomalie chez la Tortue soumise au froid.
D. -— Mécanisme d'action des faibles concentrations d'acide carbonique sur la consommation d'oxygène chez les poïkilothermes.
L'augmentation de la consommation d'oxygène consécutive à l’action de concentrations de l’ordre de 1 p. 100 d’acide carbonique dans une atmosphère confinée à été observée et étudiée par KROGH [20 a]. Son procédé expérimental lui permet d'étudier séparément la respiration pulmonaire et la respiration cutanée (canule trachéale et atmosphère confinée entourant le tronc et les pattes de la Grenouille). Il constate que l'augmentation de la concentration en acide carbonique de l'atmosphère confinée, augmente la consommation d'oxygène
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par les poumons. Cette augmentation est supprimée par la section des rameaux cutanés du vague. Il en conclut que la peau contient des éléments sensoriels sensibles à des concentrations de 1 p. 100 à 2 p. 100 d’acide carbonique et pense que l’action stimulante de l'acide carbonique sur les échanges se fait par un mécanisme nerveux intéressant le système nerveux central.
Nos expériences ne nous permettent pas d'analyser le mécanisme d'action des concentrations en acide carbonique de 0,5 à 2 p. 100 sur la consommation d'oxygène. Mais l'effet narcotique et dépresseur des fortes concentrations, rapproché de l'effet stimulant des faibles concentrations nous fait penser qu'il ne s’agit là que de deux aspects d’un même phénomène ; d’une façon générale, nombreux sont les agents pharmacologiques ou les poisons qui agissent sur l’organisme conformément à cette loi.
Conclusions.
Le but que nous nous sommes proposé dans ce travail a été d'expliquer les Quotients Respiratoires anormaux observés fréquemment chez les poiïkilothermes. Nous nous limiterons, par conséquent, dans ces conclusions, aux seuls résultats con-: cernant ce point précis. Nous renonçons à toutes considérations touchant l'intensité des combustions chez les poïkilothermes, ce problème étant resté en dehors de nos préoccupations directes. Les faits que nous considérons comme acquis sont les suivants :
1. Le Quotient Respiratoire des poïkilothermes à jeun, étudiés dans des conditions expérimentales correctes est un Q. R. de lipides chez toutes les espèces examinées (Rana temporaria, Rana fusca; Testudo graeca, Uromastix acanthinurus, Tropi-
donotus natrix et Acanthodactylus pardalis) et à toutes les températures s’échelonnant de 29°5 à 0°5 C.
2. Le Q. R. des poïkilothermes à jeun peut présenter des anomalies : il peut tomber à des valeurs inférieures a 0,7 ou monter à des valeurs supérieures à 1,0. Les conditions expérimentales dans lesquelles ces anomalies s’observent sont précisées ; nous montrons qu’on peut les reproduire à volonté.
a) Quand on opère par la méthode du confinement, le 3 00 5% de toutes les espèces poïkilothermes étudiées tombe à des valeurs inférieures au Q. R. métabolique théorique, toutes les fois que la concentration en acide carbonique de l’atmosphère confinée dépasse 0,5 p. 100 en fin d'expérience si les animaux ce trouvaient, au début de la mesure, en équilibre avec l'air atmosphérique (1).
b) Si dans les expériences de confinement, les poïkilothermes se trouvent en équilibre au début de la mesure avec une atmosphère contenant plus de 0,5 p. 100 d’acide carbonique et qu’au cours du confinement la concentration en acide carbonique atteint progressivement une valeur environ double de celle réalisée au début, leur Quotient Respiratoire tombe à une valeur inférieure à 0,7 s’ils sont à jeun. S
c) Si la concentration en acide carbonique de l’atmosphère avec laquelle le poïkilotherme se trouve en équilibre au début de l'expérience dépasse 0,5 p. 100 et est environ double de celle réalisée en fin d’expérience, on observe chez tous les poïkilothermes à jeun une valeur du Q. R. supérieure au Q. R. des lipides.
d) Si au cours d’une mesure d'échanges chez des poïkilothermes, la température du milieu baïsse de quelques degrés, le Q. R. sera inférieur au Q. R. métabolique théorique. Chez toutes les espèces étudiées, abstraction faite de la Tortue, le Q. R. métabolique théorique réapparaît 24 heures après l’abaissement thermique. Chez la Tortue, on constate en général que le Q. R. reste abaissé pendant plusieurs jours après le moment où a cessé le refroidissement.
3. Les anomalies du Q.R. que nous observons sont dues à des rétentions et des décharges d'acide carbonique, indépendantes des combustions. L'intervention exclusive de l’acide carbonique dans ces conditions se vérifie par les constatations suivantes
a) l’abaissement du Q. R. par une hausse de tension partielle de l’anhydride carbonique se traduit par une augmentation parallèle de la réserve alcaline.
b) Les variations du Q. R. dues aux fluctuations thermiques
() On a discuté le cas particulier de la Tortue chez laquelle ce phénomène n’est pas constant.
se traduisent par des variations parallèles de la réserve alcaline qui est plus élevée aux températures basses qu'aux températures élevées.
c} Quand on fait la somme de l’oxygène consommé et de l’acide carbonique éliminé au cours de deux variations inverses du Q. R., ces variations pouvant être dues aux changements de température ou de tension partielle du CO, on oblient le Q. R. métabolique théorique.
4. Les variations de la réserve alcaline montrent que dans aucun cas la quantité d'acide carbonique retrouvé combiné aux bases du sang n’est inférieure à la quantité calculée à partir des expériences de thermochimie respiratoire.
5. Des concentrations d’acide carbonique de 15 p. 100 à 30 p. 100 ont un effet narcotique et dépresseur sur la consommation d'oxygène du poikilotherme ; la réduction de la consommation d'oxygène est de 40 p. 100 à 50 p. 100 chez la Grenouille à la température de 20°.
6. Des concentrations d’acide carbonique de 0,7 p. 100 à 2 p- 100 ont pour effet d’augmenter la consommation d'oxygène du poïkilotherme. L’augmentation est de 15 p. 100 en moyenne chez la Grenouille ; l’effet stimulant des faibles concentrations d’acide carbonique a été observé à toutes les températures étudiées, soit de 0°5 à 23°.
7. Les anomalies du Q.R. que nous observons chez les poikilothermes au cours du confinement sont par conséquent des artifices expérimentaux. Elles enlèvent aux Q.R. toute signification métabolique. Ces Q.R. ne peuvent donc, dans aucun cas, être invoqués pour étayer certaines théories sur le métabolisme intermédiaire et notamment les interconversions d’aliments ou de réserves par voie de synthèse.
8. Les anomalies du Q. R. sont rendues physiologiquement possibles chez le poïkilotherme par linexcitabilité relative de ses centres respiratoires (1).
9. L’inexcitabilité relative du centre respiratoire des poïkilothermes est attribuable à la basse température centrale de ces organismes (1).
(1) L’inexcitabilité relative peut avoir une origine centrale (cellules du centre bulbaire) ou périphérique (cellules sensorielles des organes chémosensibles aortiques ou carotidiens).
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TROISIÈME PARTIE
Echanges respiratoires des hibernants à l’état de sommeil hibernal.
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TROISIÈME PARTIE
Techniques utilisées.
1° Méthodes en circuit ouvert.
a) MÉTHODE DE HALDANE.
Nos premières recherches qui datent de Fhiver 1932-33 ont été réalisées sur des Chauves-Souris de 20 g. environ. Ne disposant à cette époque ni d'appareil à analyse des gaz, ni de circuit avec pompe, nous nous sommes vus obligés d'utiliser Ja méthode pondérale de HALDANE [20]. Nos conditions expérimentales rendaient l’emploi de cette méthode particulièrement délicat, Pour remédier autant que possible aux inconvénients rencontrés, nous avons opéré sur un lot de plusieurs animaux et prolongé les mesures pendant 24 heures environ. Mais, méme dans ces conditions, les quantités d’acide carbonique et d’eau à mesurer étaient faibles. Nous avons utilisé des petits tubes en «<U> avec bon rodage pour fixer l’eau et lacide carbonique. Les tubes chargés de soude granulée ou de ponce sulfurique pesaient moins de 300 g.. [ls étaient pesés sur une balance de précision après avoir été soigneusement essuyés et séchés, La plus grande difficulté résidait dans la pesée exacte de la cage. Nous avons indiqué il y a plusieurs années tous les soins que l’on doit porter à cette opération [26 a]. Pour réaliser une température rigoureusement constante pendant les mesures, nous avons dû plonger la cage dans un thermostat à eau. Avant la pesée — au début et à la fin de la mesure — on sèche soigneusement la cage et on la ventile ; il faut qu’elle soit à la même température que le laboratoire où on la pèse. Notre cage en verre soufflé est munie de 2 bouchons rodés avec robinets également rodés. Même chargée des petites cages individuelles contenant les Chauves-Souris, son poids reste inférieur à 500 g.; elle peut donc être pesée sur une balance de précision. Dans presque toutes nos mesures, nous l’avons pe-
es
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sée contre une cage de volume et de surface à peu près identiques, soumise aux mêmes conditions expérimentales, mais dépourvue d'animaux ; on réduit ainsi les erreurs au minimum.
Dès nos premières mesures, nous nous sommes aperçus que les Chauves-Souris soumises à un courant d’air sec de 20 litres à l’heure perdent des quantités d’eau très considérables. Pour éviter une dessiccation des animaux — la momification des cadavres de Chauves-Souris est connue de tout le monde —— nous avons placé sur le circuit, en amont de la cage, un barboteur de BENDER-HOBEIN chargé d’eau. Les deux exemples de mesures que nous relatons montrent que, quoique d’un emploi très délicat, cette méthode a pu donner des résultats satisfaisants
Mesure à blanc servant de justification de la méthode
Mesure du 190/11.2.1933.
Durée de la mesure : 14 heures.
Débit du courant d’air : 20 litres par heure.
Température du thermostat : au début 17° à la fin 17°
Début de Fin de la mesure la mesure
Température de la cage : =—
AVANT SÉChALEME EEE NAN sb 19° Aprés AerSéchaAT en ete FPE Er CRE 215 21° Poids de la cage : Avant la mesure 500 — Cage + 28.678,5 g. après la mesure 500 — Cage + 28.360,2 g.
Gain +. 03183 g Barboteur à eau : Avant la mesure.... 138.733,7 g. après la mesure... 132,373 0:g:
Perte. — 6.360,7 g.
Mesure de l'eau.
Tube à ponce sulfurique n° 1 Avant la mesure.... 167.752,5 g. après la mesure.... 173.779,8 o.
Gain — + 6.027,3 g.
Tube à ponce sulfurique n° 2 Avant la mesure... 160.793,5 g. après la mesure.... 160.801,6 g.
Gain = + 0.008,1 g.'
Mesure de l'acide carbonique.
Tube à soude granulée n° 1 Avant la mesure...... 287.208,5 g. après la mesure... 287.188,3 g.
Perte — — 0.020,2 g.
Tube à soude granulée n° 2 Avant la mesure...... 290.864,4 @. après lamesures.# 290.863,5 g.
Perte — —— 0.000,99 g.
Tube à ponce sulfurique Avant la mesure........ 148.587,5 g. aprés la-mestre "#85 148.615,0 g.
Gain = + 0.027,5 &.
Calcul de l'eau (Oxygène) Calcul de l'acide carbonique. 1=Perte 6.360,7 g. Perte de 0.020,2 &.
Gain : 0.318,3 sg. poids + 0.000,9 ge
+ 6.027,3 g. a + 0.008,1 g. soit : 0.021,1 g.
- Gain de soit 6.353,7 g. poids 0.027,5 g.
Bilan. 6.353,7 g. Bilan. 0.027,5 g.
d'oxygène en moins d'acide carbonique
en excès 2. Exemple de mesure.
Mesure du 24/25.2.1933
Nombre des animaux : 5
Poids total-des animaux : 117 @.
Poids individuel moyen : 23,4 g.
Température de la mesure : 4°C Durée de la mesure : 22 heures.
CO: total recueilli.... 0.076,9 g. Q.R. — 0.709 H:0 total recueilli.... 2.282,0 g. SP SANTA SommerCO CON 002:598,905. O:/h — 0.003,58 g.
CO:/h — 0.003,57 g.
Perte de poids des ani-
DTA TER MR TS ENT SR on 2.280,1 g. O2/kgh — 0.030,61 g. DCONSOMMEN rt ° 0.078,8 ç. CO:/kgh — 0.029,88 e.
Coeff. thermique 3,3
S — 10 x 23,42/3 | Cal/kgh 0.101
— (0.008 181 m° Cal/m? x 24 h. —= 6.934
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b) MÉTHODE DE Noyows (Diaféromètre en circuit ouvert).
Nous nous sommes servis de cette méthode dans un certain nombre de mesures « qualitatives » réalisées à Utrecht en 1938. Nous ne décrirons pas dans le détail cette méthode dont le Professeur NoyoNs a donné récemment une démonstration 137 b]. Il nous suffira de fournir quelques indications générales spéciales à notre mode d'emploi. L’hibernant dont on veut mesurer les échanges respiratoires est placé dans une cloche à échanges de dimensions réduites (cloche de 500 à 1000 em* pour un animal de 100 à 200 g.). La cloche est plongée dans un thermostat réglé à 8° ou 10°. Un courant d’air atmosphérique de 10 litres/heure est assuré par une petite pompe. Au moment de la mesure, la ventilation de la cloche est assurée par un même débit d’air atmosphérique pur ÿ-mais l'air est amené, à la sortie de la cloche à échanges, vers les deux systèmes diaférométriques dont l’un permettra l’enregistrement continu de la consommation d'oxygène et l’autre celui de lélimination de l'acide carbonique. Les deux petites pompes qui assurent Ia circulation d’air dans les blocs diaférométriques assurent également la ventilation de la cage au cours de la mesure.
Les échanges gazeux de l’hibernant en état de sommeil hibernal étant très faibles, il faut utiliser des diaféromètres de irès grande sensibilité. Le Professeur Noyoxs a bien voulu mettre à notre disposition les systèmes diaférométriques qu’il utilise dans lPenregistrement des échanges respiratoires de la préparation cardio-pulmonaire de STARLING. La figure 1 représente la réduction d’un enregistrement optique semblable à ceux que nous avons obtenus en utilisant des courants de chauffage de 83,9 mm.A pour le circuit d'oxygène et de 80,0 mm.A pour celui de acide carbonique.
Le but que nous poursuivions avec l’emploi de cette méthode était d'obtenir une bonne inscription de la respiration périodique du Loir à l’état de sommeil hibernal. Si l’on veut utiliser les courbes obtenues par ce procédé dans l'intention d'évaluer quantilativement les échanges respiratoires, il faut calculer la hauteur moyenne de la consommation d'oxygène et de l’élimination d’acide carbonique. Ces valeurs obtenues par planimétrie doivent être constamment vérifiées par des étalonnages fréquents. Notre séjour à Utrecht a été trop court pour que
nous ayons pu pousser ces précisions techniques jusqu’à un tel degré : nous nous sommes contentés d'employer nos courbes simplement comme inseription de la respiration périodique du Loir.
29 Méthodes en circuit fermé.
a) MÉTHODE DU CONFINEMENT.
Nous ne reviendrons plus sur la description de cette technique très simple dont le montage est représenté schématiquement sur la figure 2 et dont nous avons donné une description suffisamment détaillée quand nous avons décrit les techniques utilisées dans le cas de la Chauve-Souris éveillée et des poïkilothermes. Ce procédé de mesure nous a donné des résultats très satisfaisants dans le cas de la Marmotte et du Spermophile. Ces deux espèces sont celles dont on étudie la calorification avec le plus de facilité. Nous attribuons cet avantage à la masse relativement grande de ces hibernants qui pèsent de 2000 g. (Marmotte) à 300 g. environ (Spermophile). Ces deux espèces se réveillent assez lentement, car il faut une durée relativement longue pour amener une masse de 300 ou 2000 g. à une température voisine de 20-30°C. D’autre part, la surface corporelle de ces deux espèces est relativement petite, d’où résulte une perturbation moins accusée de leur état de sommeil à la suite des excitations tactiles inévitables au cours de la mise en marche d’une expérience.
C'est à la faible masse du Muscardin (20 g.) et du Loir (100 g.) entrainant un réveil facile et rapide, que nous attribuons l'impossibilité d'obtenir avec cette technique des mesures cohérentes d'échanges respiratoires pendant le sommeil hibernal.
b) MÉTHODE DU CONFINEMENT AVEC CIRCULATION D’AIR PAR UNE POMPE.
Si nous avons obtenu dès nos premières mesures et sans difficulté des Q. R. de 0,70 chez la Marmotte et le Spermophile à l'état de sommeil hibernal, l'emploi de la même technique nous à donné, chez le Loir, des Q. R. d’une variabilité extrême, comme il résulte de nos expériences de 1934-35 et 1935-36 relatées dans la deuxième partie de ce travail. Nos nombreuses déterminations faites sur les poïkilothermes nous ayant révé-
lé l’importance du rôle de la tension partielle de l’acide carbonique de l'atmosphère confinée et celui des variations de température du milieu dans le déterminisme du Quotient Respiratoire, nous avons décidé d'appliquer aux hibernants endormis la technique du confinement avec les modifications relatées dans la partie de ce travail consacrée aux poïkilothermes.
Es
F1. 2. — Montage de la méthode du confinement.
LÉGENDE
Cloche à échanges
Pipette à gaz
Thermomètre
Tambour de MarEy servant de statographe.
REHNE
Le mode d'emploi de la méthode de confinement modifiée a été fixé lors de notre séjour au laboratoire d’Utrecht en février 1938. L’hibernant en sommeil est placé avec beaucoup
de précautions dans la cloche à échanges qui sera toujours de capacité réduite : 200, 500 ou 1000 cm° dans le cas du Loir, 200 à 700 cm dans le cas du Muscardin ; elle est placée dans un thermostat réglé à température rigoureusement constante par le thermomètre contacteur (figure 3).
A l’aide d’une trompe à eau ou d’une pompe Saja on assure une circulation d’air extérieur (CO; = 0,03 p. 100) en ayant soin que le tube d'arrivée d’air soit au fond de la cage et le tube de sortie dans la partie supérieure (il faut soigneusement éviter que le courant d’air souffle sur l’animal endormi). Toutes ces manipulations sont réalisées de préférence le soir ; on contrôle l’état de l'animal pendant les 3 ou 4 heures qui suivent. La paroi de verre de la cloche à échanges permet ce contrôle. La ventilation de la cloche par un courant de 10 litres par heure est suffisante pour éviter tout danger d’asphyxie au cours d’un réveil possible. Si l’animal se réveille le soir à la suite de ces opérations, on peut, sans danger aucun, le laisser s’agiter dans la cloche en verre maintenue bien fermée par un fort lien de caoutchouc. On constate presque régulièrement que l'hibernant est à nouveau endormi le lendemain matin : il a repris la position caractéristique du sommeil dans le petit récipient garni d’ouate cellulose placé dans la cloche à échanges. Quand on à mis l’animal en place on ne le touche plus jusqu’à la fin des expériences. Celles-ci peuvent être continuées pendant des semaines et des mois. Nous avons ainsi suivi les échanges respiratoires d’un Loir de mars à fin juillet 1938. Pendant la mesure des échanges, la circulation d’air est assurée par une petite pompe centrifuge à palettes placée dans un bain d'huile. L’emploi des petits moteurs Saja transformés en pompes de circulation par écrasement d’un tube de caoutchouc est à déconseiller : nous avons vu qu'après 1 h. 30 à 2 heures de marche le tube de caoutchouc — même légèrement huilé — devient perméable à l'acide carbonique. Le débit de la pompe pendant la mesure sera identique à celui réalisé dans l’intervalle des mesures, soit de 10 litres par heure chez les animaux pesant 20 à 150 g.. Un débitomètre intercalé sur le circuit renseigne à tout instant sur le fonctionnement de la ventilation. Au moment de Ia mesure on intercale sur le circuit une pipette à gaz de volume dicté par la durée de la mesure, ou par là concentration en acide carbonique que l’on désire réaliser en un temps déterminé. Quand on arrête la mesure, on retire la pipette du circuit et on continue à ventiler par l’air atmosphéri-
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que sans jamais déranger l’animal dans son sommeil. Les gaz contenus dans la pipette sont analysés dans l’appareiïl de CaR- PENTER (expériences faites à Strasbourg) ou dans lappareil de HALDANE (expériences faites à Utrecht) ou encore dans le diaféromètre de Noyows (Utrecht). Nous ne donnerons pas de
9. 3.38 ev Loir 100gr Mesure de 708 à 9/30 0? s0mm À COS S5 mm À
CO®: mm = 0.00 1586 %
O?: 1mmx 0.0017858%
£'(COŸ- 7317mm
Fr&. 3 a. — Analyse de gaz au diaféromètre.
détails sur cette technique que le Professeur Noyons vient de décrire [37]. Le cliché ci-contre (figure 3 a) représente le résultat d’une de nos analyses au diaféromètre. L’étalonnage du diaféromètre fréquemment répété, est régulièrement vérifié par une analyse en double dans l’appareil de HALDANE (1).
() Les analyses de gaz effectuées dans l'appareil de HaLDANE sont dues à l’aide bienveillante de Mademoiselle GRUTTERINK.
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c) MÉTHODE DE BENEDICT EN CIRCUIT FERMÉ.
Le poids élevé des Marmottes nous a permis d'effectuer un certain nombre de mesures avec cette technique que nous avons décrite en détail dans notre exposé sur les poïkilothermes. L'exemple de mesure à blanc relaté plus haut nous avait montré que l’erreur commise dans nos conditions expérimentales était de :
-— 2,36 cm? d'oxygène en 4 heures de mesure et de + 1,32 cm3 d’acide carbonique pendant le même temps.
L'exemple de mesure que nous relatons ici montre que ces erreurs ne pouvaient pas fausser nos Q. R. ni nos résultats de calorification chez la Marmotte en état de sommeil hibernal :
Date de la mesure : 8.2.1935.
Marmotte N° 4 de 825 g.
placée dans la cloche à échanges à 10 h. 25.
1. Acide carbonique total recueilli (par pesée) : 0,226.3 g. 2, Consommation d’oxygène
! n 2 © S æ N rs a a) — as à 3 Rue : o re 510 STE Pression 2 Ssx [225 S « RE barométrique 2 se [5054 al À LU.
Se &o= let température) ZT Re EE =| 8 = 2 © æS 3 |25= RE RTL al = TS 2rA Te
Le] ms NI > [=]
Début de la mesure! 1000 | 1601 | 750.7/1602 | 1125
cÀ
Fin — — 9075114700 .10751:2/1700 1018235
bn Le] Ke]
Durée : 7 h. 10.
Calcul de l’oxygène :
après correction Volume de la cage
au début 2070 cm3 (00 — 760 mm.) 1942,9 cm3 Volume de la cage + 3,5 cm à la fin 2070 cm? » 1946,4 cn
après correction Volume de la bu- = rette au début 243,7 Cm% (00 — 760 mm.) 222,5 cm3 | — 157,7 cm3
à la fin 71#2rem? » 64,8 Cm? | Vol. O, consommé : 157,7 — 3,5 — 154,2 cm3: ù Vol. CO, éliminé 115,0 cm3
OREENA 746:
Fi.
nTEQ
Oxygène Calories : Calories consommé par kilo a par métre par kilo et heure CRE 80 carré et heure (02 x 4,7) et 24 heures
Oxygène consommé par heure
21,57 cm3 | 26,07 cm3 0,122,5 0 ,078962 27,57
5. — Montage de la circulation d’air dans la cage à métabolisme (calorimétrie indirecte) du calorimètre différentiel de Noyoxs.
LÉGENDE
. Cage à métabolisme (cylindre de feuille de cuivre très mince). . Débitomètre.
. Pompe.
Sac servant à recueillir les gaz en fin d'analyse.
30 Calorimétrie directe et Calorimétrie indirectesimultanées.
Cette technique de calorimétrie double, simultanée, a été utilisée au cours de notre séjour à Utrecht en 1937. La calorimétrie indirecte a été réalisée par le confinement avec circulation d’air par une pompe : la cage à métabolisme est constituée par un petit cylindre de feuille de cuivre extrêmement mince ; elle a une capacité de 300 cm3. Un tube d'arrivée et un tube de sortie assurent la ventilation (figure 5) réalisée par une petite pompe à moteur synchrone. Le débit a été de 3 litres par heure. Un petit débitomètre intercalé sur le circuit renseigne sur la régularité de la circulation d’air. La cage témoin, contenant la résistance, est ventilée dans des conditions rigoureusement identiques. Les gaz ont été recueillis dans des petits sacs de caoutchouc de 750 cm° de capacité. On a soin de les remplir, avant la mesure, avec de l’air atmosphérique pur. Un dispositif de tubes en « T. » et de robinets permet de courtcircuiter à volonté la ventilation de la cage ou d’y faire pénétrer de l’air atmosphérique sans troubler d’aucune façon le sommeil de l’hibernant. On peut à tout instant libérer le sac contenant les gaz et le connecter avec un diaféromètre aux fins d'analyse. On a utilisé le bloc diaférométrique servant à la mesure du métabolisme de base chez l’homme (Noyons [37 al). La calorimétrie directe est pratiquée par un calorimètre différentiel de NoyonNs (montage non encore publié). L’auteur a bien voulu nous construire un montage spécialement destiné à des animaux de 100 g. produisant environ 0,01 Calories par heure. Nous ne donnerons pas de détails de construction de cet appareil encore inédit, ayant simplement utilisé un montage préparé d’avance pour nous par le Professeur Noyons. Il est cependant nécessaire de décrire à grands traits son fonctionnement : comme le montre la figure 6, le calorimètre est contenu dans un réfrigérateur bien isolé par une double enveloppe de bois et de celotex, dont la température reste constante au 1/10 de degré près grâce au fonctionnement d’un thermomètre contacteur. Ce dernier déclenche la mise en marche d’une pompe amenant dans la double paroi du réfrigérateur de l’eau glacée ; le mélange eau-glace est lui-même contenu dans un récipient isolé par une double enveloppe de bois et de celotex.
L'animal se trouve dans une petite cage de feuille de cuivre très mince. Dans le calorimètre témoin est placée une cage identique munie d’une résistance de fil enroulé de 110 Ohms. Cette résistance est chauffée (le circuit électrique de chauffa-
SÉSSK
(Le récipient contenant le mélange réfrigérant se trouve en réalité placé au milieu derrière le calorimètre. Il a été représenté sur la figure
LL IILL,
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érmoi P = TILL) EZZLAIIL TILL} 2.0 Î / 12 / = à LU IL A L:
EME ne} 0: 2 t 2IL 2:
Àl | / 2 G 10 9 12 Cp LL) CA ÿ 2 ——_— Cr DLL R CL RL D RON MT TT TP UM TE MIT IE MI LL LIL F1G. 6. — Calorimètre différentiel de Noxons.
à côté du calorimètre pour des raisons de clarté du schéma).
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LÉGENDE
. Cage à métabolisme.
. Cage contenant la résistance témoin.
Bolomètre.
Feuille d’argent.
Feuille de celluloïde.
. Double paroi contenant l’eau glacée.
Enveloppe isolante de célotex.
Enveloppe isolante de bois.
. Mélange eau ct glace.
Moteur servant à la circulation du mélange réfrigérant.
. Moteur servant à la circulation d’air.
. Tubulure de la circulation d’air.
. Thermomètre contacteur.
SS
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V. Voltmètre
Rech. Résistance de chauffage.
Rr. Résistance à clefs réglable.
FiG. 7. -— Circuit de chauffage de la résistance témoin du calorimètre différentiel.
Les chaleurs rayonnées par l'animal et par la résistance sont recueillies sur les bolomètres (figure 8).
B. Bolomètres.
G. Galvanomètre.
Fra. 8, — Schéma du montage du circuit des bolomètres.
LES
ropre axe à raison
Ces bolomètres tournent autour de leur p de 1 tour en 3 minutes. L’observateur suit le galvanomètre de
minute en minute et inscrit les milli
maintenir le galvanomètre à
es pour
tilis
-amperes u
son Zero.
Deux exemples d'étalonnage du montage sont représentés
sur les courbes des figures 9 et 10.
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On voit sur ces courbes que, dans nos conditions expérimentales, un courant de 10 milli-ampères donne une déviation de 30 mm. Le chautfage identique des deux moitiés du calorimètre (on remplace l'animal par une résistance de 100 Ohms) indique un zéro de position fixe (oscillation de 1 mm.).
Afin de bien dissiper toute la chaleur produite, un puissant courant d’air (800 litres à l'heure) enlève, en circulant autour des deux moitiés du calorimètre différentiel, toute la chaleur qui aurait tendance à s’emmagasiner à l’extérieur de l’enveloppe d'argent.
Résultats expérimentaux.
1° MARMOTTE. (Arctomys Marmota).
L'ensemble de nos résultats sur la Marmotte a été publié en 1935 dans une courte note à la Société de Biologie [12]. Nous fixions la production calorique moyenne de la Marmotte en état de sommeil hibernal et à 10° à 0,09 Calories par kilo et heure, correspondant à un Q. R. moyen de 0,70. Dans son travail de 1938, BENEDICT [4 b] arrive aux mêmes conclusions.
a) Marmotte n° 1.
Le détail de nos expériences ressort du tableau I. Il résulte de ces chiffres que l’animal de 2146 g. étudié entre le 24-12- 34 et le 1-3-35 s’est réveillé 7 fois entre le 20-12-34 et le 1-3- 39. Les phases de sommeil ininterrompu ont été de 5 jours en moyenne. Pendant la longue période de réveil au cours du mois de février, la Marmotte s’est alimentée et son poids qui était tombé de 2192 à 2085 g. est remonté pendant cette période de réveil à 2270 g.
Toutes les mesures ont été faites à 10° environ : la température centrale a été de 10°5.
Nous avons très souvent enregistré la fréquence respiratoire à l’aide d’un pneumographe de P. BERT. Comme il résulte du tableau de chiffres, la fréquence a été, en moyenne, de 21 resp. à l’heure, avec comme fréquence minima 12 par heure et comme fréquence maxima 37. Il est impossible de voir aucun parallélisme entre la fréquence respiratoire et l’intensité de la
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TABLEAU I
Echanges Respiratoires de la Marmotte N° 1 à l’état de sommeil hibernal.
e É 2, È c de É cs È ga Sels rules Der oublie Bi UT Date Fc 22 25 d = © se sie ste Sn Es |T = % = @ 2 + © À € RC TX de la snnlie he ua, er: lons|gess | se . mesure REbléoE |) og |[<£SS 88 |Sselsés | 22 “glass | re 2 6 ESS lese le © 8 OS € & = SES Dre E2 = = 8 CE = ES’ ns | Ces | ns — mm” ms 24-12-34 2192 2h51 123,6 79,3 | 0,642 19,78 26-12-34 2192 92 139,6 88,4 | 0,632 18,07 27-12-34 2192 4119 169,9 111,3 | 0,655 47:99 28-12-34 2192 4h00 161,8 110,6 | 0,683 18,45 29-12-34 2192 | 436 174,5 | 126,9 | -0,727 17,31 30-12-34 2192 4242 176,3 123,5 | 0,701 49/19 31-12-34 2192 5100 209,3 139,4 0,651 19,10 # 0 ml 2085 1841 4450,0 | 109%,0 | 0,744 410,9 44— 1-35 2085 6h27 258,9 185,2 | 0,715 19,28 1198 15— 1-35 2085 7205 289,1 197,6 | 0,684 19,58 24 1008 #*16— 1-35 2085 103 1017,0 763,2 | 0,751 471,1 908 | 49-41-35 | 2085 | 757 259,5 | 185,1] 0,713 | 15,65 21— 1-35 2085 7287 292,1 174,9 | 0,599 18,41 | 24 1007 | 22-14-35 2085 7257 329,5 | 201,8 | 0,612 19,91 16 1008 23— 1-35 2085 8107 313,6 196,0 | 0,628 18,55 16 1007 "26 1=35 2085 8206 325,7 229,2 | 0,704 19,28 12 1106 | 28 4-35 2085 | 7255 285,3 | 188,8 | 0,662 17,28 | 20 905 30— 141735 2085 8207 316,8 202,7 | 0,640 19,20 16 1092 +96 2=35 2270 4293 212,4 459,1:] 0:49 67,80 #26— 2-35 2270 0217 216,3 147,6 | 0,682 409,2 27-02-35 2270 “| 5M0Q 210,5 162,8 0;773 19593 23 -28- 2-35 2270 5228 224,0 495,0. | 0,792 17,76 37 1— 3-35 2270 6h42 263,7 491,21 0,725 17,34 33 3% * Réveil.
Moyenne : 20 mesures.
Durée totale : 123"42.
Oxygène total consommé : 4836,4 cm.
Acide carbonique total éliminé : 3272,1 cm°.
Oxygène consommé par kilo et heure : 18,22 cm, Calories par kilo et heure : 0,0856.
Calories par mètre carré et 24 heures : 26,51. Fréquence respiratoire : 21 resp. par heure.
Température rectale moyenne : 1095.
Poids moyen : 2146 grammes.
calorification, car la consommation d'oxygène est de 19,3 cm? par kilo quand la fréquence respiratoire tombe à 12 respirations par heure et de 17,3 cm° pour une fréquence respiratoire de 33. De plus, il ressort de l’enregistrement graphique du 23-1-35, représenté sur la figure 11, que la profondeur de la
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respiration varie énormément au cours d’une mesure de sorte qu'il est impossible, à l’aide de la fréquence respiratoire seule, de juger de la ventilation pulmonaire.
Le type respiratoire ne diffère pas ou seulement très peu de la respiration de l’animal à l’état de veille, comme l'avait déjà vu Dugois [13], et comme il ressort de l'inscription représentée dans la figure 12.
L'inscription de la respiration au cours du réveil du 16 janvier 1935 montre également que le mode respiratoire en sommeil profond est très semblable (figure 13) à celui enregistré pendant le réveil.
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FiG. 13. — Inscription de la respiration de la Marmotte N° 1 (réveil).
Sur aucune de ces courbes on n’observe de respiration du type Cheyne-Stokes. Mais la dernière inscription que nous reproduisons (figure 14) montre, sur le même animal, qu'il peut y avoir une tendance à la respiration périodique. Cette tendance apparait nettement dans la partie inférieure de la figure où la marche du cylindre enregistreur a été accélérée et où chaque déviation correspond à 30 secondes : on voit dans cette partie du graphique que la Marmotte a tendance à réaliser 2 respira- Lions assez rapprochées qui alternent avec une respiration isolée apparaissant après un temps beaucoup plus long.
La consommation moyenne d'oxygène est de 18,22 cm par kilo et heure ; si nous appliquons le coefficient thermique de 4,7, nous obtenons 0,0856 Calories par kilo et heure ou 26,51 Calories par mètre carré et 24 heures, en calculant comme toujours la surface d’après la formule suivante :
S — 10 x P2/3 (soit dans notre exemple : S — 10 x 21462/3
Le Q.R. moyen est de 0,667 0 792
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Nous attribuons les irrégularités du Q. R. à l’imperfection de la technique. Pour obtenir à coup sûr un Q. R. de 0,71, il faut utiliser la technique du confinement modifiée, telle que nous l'avons fixée en 1938, soit 3 ans après les mesures que nous relatons ici.
b) Marmotte n° 2.
Nous avons effectué 9 mesures sur la Marmotte n° 2 pesant 2670 g. (tableau IT).
TABLEAU II
Echanges Respiratoires de la Marmotte N° 2 à l’état de sommeil hibernal.
Date de la mesure
de la marmotte en grammes Durée de la mesure en heures et minutes Oxygène {ctal consommé en cm Acide carbonique total éliminé en cm Quotient respiratoire mé par kilo et heure en cm?
Fréquence respiratoire. Nombre des respirations par heure
Oxygène consom
H O1 Qt co > © = ©
Qt œ
* Réveil.
Moyenne : 9 mesures.
Durée totale : 40°06.
Oxygène total consommé : 1951,7 cmÿ.
Acide carbonique total éliminé : 1438,8 cmÿ.
Oxygène consommé psr kilo et heure : 18,23 cmÿ. Calories par kilo et heure : 0,856.
Calories par mètre carré et 24 heures : 28,51. Fréquence respiratoire : 43 resp. par heure.
Poids moyen : 2670 grammes.
Toutes les mesures ont été faites à 10° environ. La fréquence respiratoire de cet animal a été de 43 par heure (maximum 58 respirations, minimum 26 respirations), soit double de celle de la Marmotte n° 1. La consommation d’oxygène a été la méme que celle observée sur l'individu n° 1, soit de 18,22 cm° par kilo et heure. La Marmotte n° 2 s’est réveillée 2 fois entre le 1-2-35 et le 8-3-35. Les phases de sommeil ont été de 7 jours 0,699
correspondant à 0,782 P
environ. Le Q. R. moyen a été de 0,719
un Q. R. de lipides ou d’animal à jeun.
Si nous appliquons le coefficient thermique de 4,7 à Ia consommation d'oxygène, nous arrivons à une production de chaleur de 0,0856 Calories par kilo et heure, ou 28,51 Calories par mètre carré et 24 heures. |
c) Marmotte n° 3.
Il ressort du tableau III que nous avons réalisé 22 mesures d'une durée totale de 138 heures sur cet animal. La température rectale de cette Marmotte non adulte pesant 800 g., a été de 10°7 C en moyenne quand la température du milieu était de 10°. La fréquence respiratoire a été de 27 mouvements respiratoires à l’heure pouvant tomber à 23 ou, au contraire, monter à 33 mouvements par heure. Les phases de sommeil ininterrompu ont été de 6 jours environ : la plus courte a été de 2 jours, 0,599 0,771 soit un Q.R. de lipides. Comme la consommation moyenne d'oxygène se chiffre à 21,16 cm° par kilo et heure, on calcule que la production de chaleur est de 0,0995 Calories par kilo et heure, soit par mètre carré et 2% heures : 22,16 Calories.
la plus longue de 11 jours. Le Q.R. moyen a été de 0,793
d) Marmotte n° 4.
Nous avons fait nos déterminations d'échanges sur cet animal entre le 24-12-34 et le 8-3-35. La durée moyenne des phases de sommeil ininterrompu a été de 9 jours jusqu’à la date du 19-1-35 (oscillant entre 7 et 11 jours). A partir du 19 janvier jusqu’à la fin de nos expériences, les phases de sommeil ininterrompu ont été plus courtes, soit de 5 jours en moyenne (oscillant entre 3 et 9 jours). La différence entre les phases de
TABLEAU III
Echanges Respiratoires de la Marmotte N° 3 à l’état de sommeil hibernal.
2 F2 jrs =] . E + © CON C7 nl ne Te leds.) Date Ho EME uses |. |Sn | SS 8) Se Miro lose 2 MM Le. Sretnaiors = & 2 de la x S 2 SEM REMESON ER EN NI nel ET à © CREER & | © à D OX 2 à = 2e CAES LA mesurés miss lbs | 4 | 56 | ST o | 0 S 4e ne & ne ROIS EE AT Ne OA Le are E À his A 2 es) 4 © Le IS) 2 D © (] io © © D > © © (@) RE HEAR Ex T =) mer E < © Fu 5 20-12-34 | 810 3h48 | 73,4 | 43,9 | 0,599 | 23,84 21-12-34 | 810 440 84,6 | 58,9 | 0,696 | 22,37 ES 27-12-34 810 4206 80,2 53,6 0,668 24,17 28-12-34 810 417 80,6 56,2 0,697 23,19 29-12-34 810 4h38 87,1 61,4 0,705 23,18 30-12-34 810 4h42 71,8 29,3 0,771 | 21,05 31-12-34 810 6h36 111,5 OPA 0,710 20,86 124-939 810 3039 63,1 46,6 0,739 21,34 * 5- 1-35 | 810 7217 | 106,7 79,5 | 0,761 | 18,07 6- 1-25 | 810 5h04 85,0 58,2 | 0,649 | 20,69 8— 1-35 | 810 8»40 | 137,2 90,8 | 0,662 | 19,58 %# | 492— 1-35 | 793 6»27 | 117,9 87,5 | 0,725 | 23,11 14— 1-35 793 7226 | 121,9 89,6 | 0,735 | 20,69 15— 1-35 793 7259 151,3 107,4 0,710 24,00 1008 24— 1-35 | 793 7% | 122,2 79,4 | 0,650 | 21,25 1007 22— 1-35 793 8246 136,3 96,8 0,710 19,59 1008 % 25—-1—35 793 5h21 102,3 75,9 0,742 24,12 23 26- 1-35 793 7249 138,5 98,0 0,708 22,34 24 1193 28— 1—35 793 745 110,9 73,1 0,659 18,02 28 904 29= 4-35 793 8:33 125,9 86,6 0,688 18,59 27 1095 30— 1-35 793 8h44 122,0 84,6 0,695 18,86 25 1003 % ï 5— 2-35 800 5h40 107,6 80,6 0,749 23,73 33 1203 * Réveil.
Moyenne : 22 mesures.
Durée totale : 138h06.
Oxygène total consommé : 2338,0 cms. Acide carbonique total éliminé : 1643 cm.
Oxygène consommé par kilo et heure : 21,16 cm3, Calories par ki'o et heure : 0,0995.
Calories par mètre carré et 24 heures : 22,16. Fréquence respiratoire : 27 resp. par heure.
Température rectale moyenne : 1097.
Poids moyen : 800 grammes.
sommeil nous a fait séparer l’ensemble de nos mesures en deux groupes distincts ::
a) du 24-12-34 au 19-1-35.
b) du 28-1-35 au 3-8-35.
1 phase À
Cette phase d'observation est constituée par 17 mesures représentant un total de 93 heures d'expérience (tableau IV).
TABLEAU IV
Echanges Respiratoires de la Marmotte N° 4 en état de sommeil hibernal. (1'° phase de sommeil).
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* Réveil.
Moyenne : 17 mesures.
Durée totale : 93h42,
Oxygène total consommé : 1541,1 cm3.
Acide carbonique total éliminé : 1093,4 cm3.
Oxygène consommé par kilo et heure : 18,94 em. Calories par kilo et heure : 0,0890.
Calories par mètre carré et 24 heures : 20,69. Fréquence respiratoire : 41 resp. par heure.
Température rectale moyenne : 4005.
Poids moyen : 881 grammes.
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TABLEAU V
Echanges Respiratoires de la Marmotte N° 4 en état de sommeil
hibernal. (2° phase).
a [eo] ! ÿ 2 à 4 a Eos le 88|48sl$e |<e Ca A A Date [ARE less |Sée |SEe | 88 |S20/)* SÉEITRez lose lLÈER| Le [344 | de la SÉS & À: £ © © S à © te Er = mesure [AFS or [Réel ne) 54 | So | & 5 à > © © S © a © À à =] € s + à D + o à0 = 5 s [A an°|x S © Fax > ® © | D 2 ré] © D H ES er
28-14-35 | 849 7256 | 162,4 | 144,5 | 0,705 | 24,10 29-14-35 | 849 gn31 | 179,5 | 422,7 | 0,684 | 25,44 30-1-35 | 849 8M0 | 153,8 | 108,4 | 0,694 | 23,07 31-14-35 | 849 830 | 144,9 | 98,4 | 0,679 | 20,59 1-2-35 | 849 9204 | 165,2 | 107,6 | 0,651 | 22,00 2-2-35 | 849 7n40 | 114,6 | 79,2 | 0,682 | 18,06
ratoire, Nombre des respirations
par heure
Température rectale
* Réveil.
Moyenne : 18 mesures.
Durée totale : 120218.
Oxygène total consommé : 2309,3 cm3.
Acide carbonique total éliminé : 1605,2 cm3.
Oxygène consommé par kilo et heure : 23,77 cm3. Calories par kilo et heure : 0,1117.
Calories par mètre carré et 24 heures : 25,09. Fréquence respiratoire : 45 resp. par heure.
Température rectale moyenne : 1002.
Poids moyen : 818 grammes.
Le Q. R. moyen pendant cette période est un Q. R. de lipides : 0,609 0,786 expérience, l'inscription des mouvements respiratoires à donné un graphique bien lisible : la fréquence a été dans celle mesure de 41 respirations à l’heure. Les mesures ont été faites à
0,709 L'animal, non adulte, pèse 881 g. Dans une seule
10° et la température de la Marmotte — déterminée à 2 reprises seulement — a été de 10°5. La consommation d'oxygène :
été en moyenne de 18,94 cm° par kilo et heure, correspondant à 0,0890 Calories par kilo et heure, ou 20,69 Calories par métre carre et 2% heures.
2° phase :
La seconde phase d’observation comporte environ le même nombre de mesures (18 déterminations) avec une durée totale d'expérience également très comparable à celle de la première phase (120 heures). La fréquence respiratoire a été suivie dans toutes les expériences : elle a été de 45 respirations par heure, en moyenne, oscillant entre 94 et 30 mouvements par heure. Dans cet exemple encore nous ne pouvons reconnaître aucun parallélisme entre la fréquence respiratoire et l’intensité de la calorification : à 94 mouvements respiratoires correspond une consommation de 21,1 cm* d'oxygène par heure, et à 30 respirations une consommation de 26,3 cm.
La Marmotte ne pesant que 818 g. en moyenne dans ce groupe d'expériences a consommé 23,8 cm* d'oxygène par kilo 0,633
10% à l’aide de ces données, la production de chaleur, qui se chiffre à 0,112 Calories par kilo et heure ou 25,1 Calories par mètre carré et 24 heures, chez une Marmotte présentant une température rectale de 10°2. à
et heure. Le Q. R. moyen a été de 0,695 . Nous calculons,
Conclusions.
Pour résumer nos observations sur la Marmotte, nous pouvons reprendre presqu'intégralement les conclusions que nous formulions dès 1935 :
1. La température rectale des Marmottes en état de sommeil hibernal suit de très près la température du milieu où elles se trouvent ; elle lui est supérieure d'environ 0°5 (10°0 température du milieu — 10°5 température rectale correspondante).
2. La fréquence respiratoire des Marmottes en sommeil hibernal oscille entre 23 et 45 mouvements respiratoires à l’heure. Cette différence semble indépendante de l'intensité de la calorification, car des deux animaux qui ont, par kilo et heure, la consommation d'oxygène la ‘plus faible, l’un respire 23 fois par heure et le second 43 fois. Nous ajouterons que les différences d'amplitude respiratoire ne permettent pas d’établir une relation entre la ventilation pulmonaire et la fréquence respiratoire.
3. La consommation d'oxygène moyenne la plus basse a été de 18 cm* par kilo et heure avec un Q. R. de 0,68 chez un animal et de 0,72 chez l’autre. Il ne semble donc pas permis d’établir un rapport entre l’intensité de la consommation d'oxygène et la valeur du Q. R. pendant le sommeil.
4. Les consommations d'oxygène les plus élevées ont été enregistrées sur Ia Marmotte n° 1 quand l’animal commençait à se réveiller. Comme il ressort de ces 4 exemples, il est impossible de distinguer une hausse du Q.R. caractéristique du réveil dans aucune des mesures : (1)
: e Oxygène consommé D nr GER par kilo et heure en cm° 9-1-35 0,744 410,9 16-1-35 0,751 A7 AA) 26-2-35 0,749 67,8 26-2-35 0,682 333,2
5. Les animaux dont le poids dépasse 2000 g. ont une consommation d'oxygène moyenne par kilo et heure qui est plus basse que celle des Marmottes non adultes, pesant moins de 1000 g.. Mais comme nous le remarquions dès 1935, il ne nous parait pas possible d'attribuer à ce fait une importance quelconque, puisque l’un des animaux de petite taille ne consomme également que 19,5 cm d'oxygène par kilo et heure pendant une phase de sommeil profond.
6. Le Q. R. moyen est de 0,6975, soit un Q. R. de lipides, ca- “actéristique de lanimal à jeun.
(1) Ces quotients respiratoires de la Marmotte pendant le réveil vien-
nent confirmer nos observations sur le Spermophile relatées dans la première partie ce travail.
Quotient Respiratoire de la Marmotte en sommeil.
: Durée totale ÉOESEÈRE AMIS CES HAS HR N° d'ordre Nombre des des mesures | consommé DUR 3| de la Marmotte | dèterminations | en heures et en cm éliminé en cm nénutes 1836 ,4 D 2/2 1 20 123,4 4951 ,7 1438,8 2 9 40,06 2328,0 1643,2 3 22 138,06 151,1 1093,4 4 17 93,12 2309,3 1605 ,2 4 18 120,18 12.976,5 9052, 86 515,24 12976 ,5 9. R=——2Z = 0,697 Lon 9052,7 6975
Nous attribuons les irrégularités du Q. R. à l’imperfection de notre technique : l’animal est trop fréquemment manipulé pour qu’il soit en équilibre thermique parfait avec son milieu ; ignorant à cette époque le rôle de la tension partielle de l’acide carbonique de l’atmosphère confinée dans le déterminisme du Q. R., nous n’avions pu exclure ce second facteur susceps tbe de fausser le Q. R.
. Le Q. R. de 0,6975, soit 0,70, nous permet d'appliquer à la Se d'oxygène le coefficient des lipides et de chiffrer ainsi la calorification de la Marmotte pendant le sommeil. En groupant nos animaux d’£ apré ès le poids, nous trouvons les valeurs suivantes à 10°
Calories par mètre carré et 24 heures
Calories par kilo et heure
No d'ordre de la marmotte
Poids en grammes
2 2670 0,086 28,51 1 2146 0,086 26,51 4 (2 périodes) 850 0,101 22,89 3 800 0,100 22,16 |
L'examen de ces chiffres montre que la production calorique par unité de poids est de 15 p. 100 plus forte chez les animaux de moins de 1 kilo qui ne sont pas encore adultes, tandis que la production par unité de surface est de 20 p. 100 plus forte
chez les animaux adultes de 2,5 kilo. Nous n’attribuons à cette constatation qu’une importance très relative car les mesures effectuées sur l'animal n° 4 pendant les 2 phases de sommeil, qui se distinguent simplement par la durée des phases de sommeil ininterrompu, nous donnent les chiffres suivants
Poids Calories par ne en grammes par kilo et heure et 24 heures 881 0,089 20,69 818 0,112 25,09
Dans la deuxième phase pendant laquelle Ja profondeur du
sommeil -— évaluée d’après la durée des phases de sommeil ininterrompu — a été moins grande, la production de chaleur
a été plus forte, que la calorification soit ramenée au poids ou à la surface. Le facteur déterminant essentiel pour l'intensité de la calorification des hibernants à l’état de sommeil est la profondeur du sommeil.
8. L'ensemble de nos observations sur la calorification des Marmottes en état de sommeil se résume par les chiffres suivants : (tous les chiffres sont obtenus à 10° C).
Calories par mètre carré et 24 heures
Poids moyen Calories de la Marmotte par kilo et heure
Le]
2° SPERMOPHILE (Spermophilus, Citellus citellus).
Les mesures effectuées sur les Spermophiles ont été réalisées en 1937 à l’aide de la méthode du confinement, en 1939 à l’aide de la méthode du confinement modifiée avec circulation continue d’air. Les résultats obtenus en 1937 ont fait l’objet d’une note à la Société de Biologie [26 b]. Les tableaux suivants (tableaux VI, VII, VIII, donnent les détails des 45 déterminations d'échanges faites sur 3 animaux.
TABLEAU VI
Echanges respiratoires du Spermophile N° 1 à l’état de sommeil hibernal.
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23-11-37 320 il 0,748 16,62 2e 187 24-11-37 320 gi 0.672 12,50 3130 25-11-37 320 ve) 0,661 397 310 26-11-37 320 79 Réveil au cours de la mesure et mort par asphyxie dans l’atmosphère confinée.
Moyenne : > mesures.
Oxygène consommé par kilo et heure : 14,36 cm3. Calories per kilo et heure : 0,0679.
Calories par mètre carré de surface : 11,08.
Température à laquelle les mesures ont été faites : 7° C.
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TABLEAU VII bis.
2° Mesures effectuées en 1939.
Date
en cm en cm
la mesure
consommé 24 heures
Quotient Oxygène total Acide carbonique total éliminé Oxygène consommé par kilo et heure en cm3 Calories par kilo et heure Calories par mètre carré et Température de la mesure
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Moyenne : 7 mesures. Poids 180 g.
Oxygène consommé par kilo et heure : 23,0% cm’ Calories par kilo et heure : 0,109.
Calories par mètre carré et 24 heures : 14,74.
Remarqu:s :Somme:l inirterrompu du spermophile à partir du 31-12-38. L’animal à été placé dans la cloche à échanges le 2-1-39. L’animal s’est réveillé le 10-1-39 au cours du prélèvement de la surrénale gauche (examen histologique).
Echanges respiratoires du Spermophile N° 3 à l’état de sommeil hibernal. & ï o = _ = EL T a D © œ [2] d =] 5 3 2Ë 82. ere 2 6e È E ES Date 0. mé recréer) ee © S © d = de la mesure | à. ee 2. De AH TE e CE E — G a es D % © © À À £ 2 Ë OC Ê 4 © 3 € SO NE NS BE et O CS + 4 Ë = — e ra [ee < © LEE fu Sa ————— a LmmmmameemmessÀ 29-11-37 608 0,701 4992 13,96 15,30 320 30-11-37 6°8 0,734 26,92 19,80 18,30 320 41-12-37 608 | 0,750 11,59 8,69 10,87 320 1—12-37 608 0,733 21,70 15,90 13,60 320 1—-12-37 608 0,725 14,30 10,30 11,82 220 2—-12-37 608 0,744 16,90 12,60 12,00 320 4192-37 700 | 0,675 |+ 54,36 36,70 21,50* 320 6—12-37 700. | 0,743 33,40 24,79 13,42 320 6/7-12-37 700 | 0,744 71,65 53,32 14,38 320 7412-37 700 | 0,715 16,23 11,61 13,63 320 7-12-37 700 | 0,725 20,16 14,62 13,20 320 7/8—12-37 700 0,758 76,08 57,68 15,26 7°2 320 8—-12-37 1000 0,713 253,4 180,6 2208608 904 320 8-12-37 1000 0,735 1214,0 892,7 2258-00* 2308 320 8—-12-37 1000 0,742 1112,0 824;7 1985,0 * 3306 320 10-12-37 808 | 0,765 41,08 34,45 45,71 320 10/11—12-37 800 | 0,764 75,51 57,68 414,94 805 | 320 11-12-37 800 0,707 15,53 10,98 15,81 8°3 320 * Mesure non comprise dans la moyenne.
Moyenne : 14 mesures.
Oxygène consommé par kilo et heure: 1416 cm£. Calories par kilo et heure : 0,06655.
Calories par mètre carré et 24 heures : 10,935. Température moyenne : 702.
Remarques : Sommeil ininterrompu du 19-11-37 au 27-11-37. Nouveau sommeil le 29-11-37.
Réveil le 38-12-37.
Nouveau sommeil le 4-12-37.
Réveil le 8-12-37 en cours de mesure.
Nouveau sommeil le 9-12-37.
L'ensemble de ces données numériques se résume ainsi
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f ë $ | é"$e - = LE 1 320 3 70 0,694 0,0675 11,08
2 180 di 10° 0,706 0,109 14,74
3 320 14 _7o 0,736 0,0666 | 10,93 Moyenne: 275 (33 mesures) 7°8 0,710 0,085 42,95
Les données essentielles qui se dégagent de ces chiffres ont été résumées par nous dans notre note de 1937. Nous pouvons à peu près reprendre, sans retouches, les conclusions que nous formulions il y a deux ans.
1. Quotient respiratoire du Spermophile en état de sommeil hibernal.
Le Q. R. moyen, pendant le sommeil hibernal, est de 0,710. Le Spermophile consomme par conséquent des lipides pour couvrir sa dépense d'énergie pendant le sommeil. Le Q. R. le plus bas que nous ayons observé a été de 0,661 (Spermophile n° 1), le plus élevé de 0,793 (Spermophile n° 2, mesures de 1937). Nous attribuons ces fluctuations aux imprécisions techniques (méthode du confinement). En 1939, nous n’avons plus constaté d’irrégularités du Q. R. aussi accusées quand nous nous sommes servis de la méthode du confinement avec circulation continue d’air. Quoique l'animal en expérience n'ait pesé que 180 g. le Q. R. a été de 0,706 en moyenne avec un écart de —— 0,013 et de + 0,039.
Consommation d'oxygène
Les deux animaux de 320 g. consomment un peu plus de 14,0 cm* d'oxygène par kilo et heure. L'animal n° 2 qui ne pèse que 280 g. a une consommation d'oxygène plus forte : il consomme en effet 20,4 cm° d'oxygène. Les expériences reprises en 1939 avec le même animal nous donnent la valeur de 23,1 cm? par kilo et heure à la température de 10° ; à un an d'intervalle, la
CAC
consommation est restée la même malgré une différence de poids de plus de 40 p. 100.
Production calorique
Le Q. R. moyen étant de 0,710, nous pouvons appliquer à la consommation d'oxygène le coefficient de 4,7. Nous obtenons ainsi une production calorique identique chez les animaux de 320 g., production qui se chiffre à 0,067 Calories par kilo et heure, ou 11,0 Calories par mètre carré et 24 heures à 7°. L'animal n° 2 présente une production de chaleur qui est de 80 p. 100 plus forte : elle est en effet de 0,10 Calories par kilo et heure ou de 15,0 Calories par mètre carré et 24 heures.
Si nous comparons notre moyenne générale avec le chiffre obtenu sur la Marmotte, nous voyons que le Spermophile produit environ la même quantité de chaleur que la Marmotte quand on a soin de ramener la production à l’unité de poids. La juxtaposition des moyennes donne en effet le tableau suivant :
Calories FOSe LE à laquelle kilo ATOS es les mesures ont été faites 0,095 Spermophile 10° | 0,085 Spermophile 70 0,100 Marmotte 10°
Comme le poids moyen de la Marmotte est presque 6 fois plus élevé que celui du Spermophile (1620 g. et 275 g.), il en résulte que la production de chaleur ramenée à l’unité de surface diffère notablement dans les 2 espèces : elle se chiffre par 24,4 Calories par 24 heures dans le cas de la Marmotte à 10° et est de 12,95 Calories par 24 heures chez le Spermophile à 7°8, ou 14,74 à 10°. Les deux productions se trouvent donc environ dans le rapport de 2 : 1.
Durée du sommeil
Le Spermophile et le Hamster (Cricetus frumentarius) sont les deux hibernants qui s’endorment le plus précocement. Dès
octobre, nous avons fréquemment observé des phases de sommeil de plusieurs jours chez nos animaux. Mais nous avons trouvé des difficultés extrêmes à mesurer les échanges à cette époque de l’année : le sommeil est très peu profond. Les animaux se réveillent facilement. Quand on réussit des mesures sans réveil, et que l’animal continue à dormir pendant 2 ou 3 jours de façon continue, on obtient des chiffres élevés de la “alorification, comme il ressort des chiffres suivants recueillis
en automne 1938 : (1)
è s Oxygène
Date N° d'ordre Quotient RARE Apt par
de la mesure de l'animal respiratoire À kilo et heure P la mesure a 28-10-38... 2 0,753 905 10,98 28-10-38 .... 2 0,742 905 78,11 31-10-38 .... 2 0,705 905 53,2% 2-11-38..... 2 0,691 995 26,58
Quand la production de chaleur est tombée aux valeurs minimales relatées aux tableaux VI, VIT, VIIT, les phases de sommeil ininterrompu ont été de 7 jours environ en 1937. En 1939, quand nous avons effectué la deuxième série de mesures sur le Spermophile n° 2, il a dormi 11 jours de façon ininterrompu. Il est probable que le sommeil se serait prolongé encore si nous n'avions pas réveillé ce sujet. Nous faisons chez le Spermophile la même observation que chez la Marmotte : c’est la profondeur du sommeil qui dicte essentiellement l'intensité de la calorification.
9. Quotient Respiratoire pendant le réveil après sommeil | hibernal.
Nous avons relaté plus haut l’évolution du Q. R. du Spermophile qui se réveille ; la longue discussion qui faisait suite à cette étude se rapportait à des expériences faites avec la méthode de BENEDICT en circuit fermé, sur des animaux étudiés à la neutralité thermique. Les réveils relatés dans les nouveaux tableaux de chiffres ont été suivis, comme chez la Marmotte, par la méthode du confinement avec analyse des gaz.
(A) C'est à la même époque de l’année que nous trouvons des Q.R. élevés au cours du réveil.
Le premier exemple de réveil concerne le Spermophile n° 2 (expérience du 4-12-37). Dans la mesure de 15 heures du 3/4- 12-37, cet animal présente un Q. R. de lipides (0,723) et consomme 29,6 cm* d'oxygène par kilo et heure. Le 4-12 il se réveille et présente dans 2 mesures successives une consommation d'oxygène de 1 1. 429 et 1 1. 824 par kilo et heure. Le Q. R. n’a presque pas varié par rapport au sommeil, car dans les 2 mesures de réveil il a été de 0,757 et 0,729 en dépit d’une augmentation énorme de la calorification.
Le second exemple de réveil, pendant lequel nous avons aussi suivi l’évolution de la température rectale du Spermophile, est présenté dans le tableau VII (4 mesures du 18-12-37). Comme il ressort de ces chiffres, le Q. R. n’a présenté aucune anomalie au cours du réveil que nous avons suivi pendant 7 heures
s Oxygène g Fe N° d'ordre ÉTÉ Quotient Température de la mesure | consommé par respiratoire f sie en kilo et heure in de-mesure 1 15,26 0,758 709 2 229,5 0,713 904 3 2258,0 0,735 2308 4 1985,0 0,742 | 3306
Nous sommes en présence de 2 nouveaux exemples qui montrent que le réveil peut se faire avec un Q. R. de lipides.
Dans aucune de nos mesures d'échanges respiratoires au cours d’un réveil faisant suite à une période prolongée de sommeil ininterrompu, le Q. R. n’a dépassé la valeur d’un
Q. R. de lipides.
Type respiratoire du Spermophile pendant le sommeil
La dernière remarque que nous ajouterons concerne le mode respiratoire du Spermophile : nous n'avons jamais observé de respiration du type Cheyne-Stokes chez cet hibernant pendant son sommeil. Son mode respiratoire a été le même que celui de la Marmotte. |
3° Loir (Myoxus Glis).
TABLEAU IX
Echanges respiratoires du Loir à l’état de sommeil hibernal.
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Nous avons déjà dit que nous nous sommes heurtés dès le début de nos recherches à de grandes difficultés pour fixer le Q. R. du Loir à l’état de sommeil. Ce sont ces difficultés qui pendant trois ans nous ont empêchés de chiffrer la calorification du Loir. Sur un seul animal, nous avons constaté un Q.R.
Ming
de 0,7 qui nous a permis de calculer sa calorification. L’ensemble de nos observations sur cet animal (Loir n° 2) a été fait pendant l'hiver 1933-34. Les résultats sont résumés dans le tableau suivant :
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Chez tous les autres animaux étudiés à cette époque et l’année suivante, les Q. R. ont oscillé entre 0,57 et 0,69.
Dans l’impossibilité d'obtenir régulièrement avec le Loir des Q. R. de lipides pendant le sommeil, et dans l'incertitude de la signification des Q:R. de l’ordre de 0,6, nous nous sommes décidés à poursuivre nos recherches à Utrecht, chez le Professeur Noyoxs. Nous espérions, à l’aide du calorimètre différentiel associé à la calorimétrie indirecte, comprendre les Q. R. anormaux observés.
1. Résultats de la calorimétrie, directe et indirecte, simultanée.
Nous relatons au tableau X les consommations d'oxygène et les éliminations d’acide carbonique par heure chez un Loir de 119 g. en profond sommeil. La sixième colonne du tableau contient les valeurs de « i » (intensité, valeur calorimétrique), en milli-ampères du courant de chauffage de la résistance témoin. |
Si nous calculons la chaleur d’après les formules
O, consommé X 4,7 — calories-grammes par heure CO, éliminé.. X 6,58 — calories-grammes par heure
et si nous appliquons à « i » la formule suivante
CE A0000239 12 R 71 où R — 110,89 ohms t —" 60, minutes pour l'évaluation de la chaleur directement recueillie, nous arrivons aux valeurs consignées au tableau X (3 dernières colonnes).
TABLEAU X
Calorification du Loir à l’état de sommeil hibernal. RÉSDIeRS obtenus par calorimétrie directe et calorimétrie indirecte simultanées.
(Mesures faites sur le Loir N° 15, pesant 119 g. Toutes les mesures ont été faites à 8°6).
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9 22—1-37 4,72 0,95 0,55211010,# 8,06 6,22 | 10,22 10 » 1,92 4,25 | 0,650 | 10,3 | 9,01 | 8,20 | 10,12 11 23—1-37 1,83 1,23 0,672 | 10,0 8,58 8,08 9,54 12 » 2,16 14,52 | 0,703 | 11,6 | 10,16 | 10,00 | 12,80 À oyenne des 9 mesures : 1,90 1,26 0,660 | 11,0 8,92 8,252 617618
* La production de chaleur est exprimée en calories-grammes.
Il en résulte que la chaleur calculée, soit d’après la consommation d'oxygène, soit d’après l’élimination d’acide carbonique — en appliquant le coefficient thermique des lipides à ces données — est dans toutes les expériences inférieure à la chaleur directement mesurée. Gette conclusion ne souffre pas d’exception et s’applique à toutes les déterminations, indépendamment de la valeur du Q. R., qui peut être de 0,732 —— 0,713 — 0,670 — 0,650 — 0,552.
L'erreur est par conséquent systématique et ne peut résider dans l'emploi injustifié des coefficients thermiques de 4,7 et 6,58. Ces mesures ne peuvent en aucun cas nous servir pour expliquer les Q. R. anormaux.
Nous nous sommes demandés d’où provenait le désaccord entre les deux procédés de mesure. Notre manière d’ opérer est sujette aux critiques suivantes :
1. Les gaz sont recueillis, au cours des mesures, dans des sacs de caoutchouc qui ne sont pas imperméables à l’acide carbonique, comme nous l’ont démontré des vérifications effectuées en 1938. Mais si l’erreur était due à ce défaut de technique, nous ne devions trouver de désaccord entre les 2 procédés de mesure qu'entre les valeurs obtenues à partir de l'acide carbonique et celles obtenues directement ; les chiffres calculés d’après la consommation d'oxygène devaient être en accord avec les chiffres de la calorimétrie directe, du moins dans les expériences où le Q. R. est un Q. R. de lipides ; ce raisonnement ne serait plus valable si le Q. R. réel eût été un Q. R. de beaucoup supérieur à 0,70, mais une telle hypothèse est extrêmement peu vraisemblable.
2. Nous ne tenons pas compte dans nos calculs de la chaleur latente de vaporisation de l’eau. La perspiration insensible a été mesurée sur le même Loir, dans des conditions expérimentales rigoureusement identiques à celles réalisées dans les mesures calorimétriques. Nous avons fait circuler un courant d’air, à raison de 3 litres par heure, en ayant soin de fixer la vapeur d’eau sur du chlorure de calcium contenu dans de petits tubes en « U » à robinets rodés. Nous avons constaté, dans ces conditions, que le Loir perd 6,9 mg. d’eau par heure. Nous calculons la chaleur latente en effectuant le calcul : 6,8 X 0,57 — 3,876 calories-grammes.
Si nous utilisons cette valeur, il nous faut faire l’hypothèse que l’eau s’est condensée et a restitué sa chaleur de vaporisation, puisque la chaleur directement recueillie est plus grande que celle calculée d'après les valeurs fournies par la calorimétrie indirecte.
Les conditions physiques nécessaires à la condensation sont en effet réalisées : les tubes servant à connecter le sac où on recueille les gaz ont une longueur de 12 em. et sont en contact avec une zone plus froide du calorimètre où la température n’est que de 8°C, contrairement au reste du calorimètre qui se trouve à 8°6 C.
Mais toute l’eau n’a pas pu se condenser, car en soustrayant des 11,62 calories trouvées expérimentalement le chiffre de 3,88, on obtient 7,73 calories, valeur calorifique inférieure à celle calculée d’après les données de la calorimétrie indirecte. Il nous faudrait donc admettre qu’une partie seulement s’est condensée, les 3/4 par exemple. Dans ces conditions, en acceptant par conséquent deux hypothèses subsidiaires, nous abou-
tissons à la valeur moyenne de 8,73 calories qui est en bon accord avec les 2 chiffres fournis par la calorimétrie indirecte : 8,92 et 8,25 calories. Mais il nous faut remarquer que rien ne nous autorise à conclure que la valeur obtenue par ce détour correspond à la réalité.
Si nos mesures ne nous donnent aucun renseignement quantitatif, nous pouvons les utiliser d’un tout autre point de vue : dans l'intervalle des mesures, l'animal est déplacé dans la parlie du calorimètre dont la température est de 0°6 C plus froide. Avant de commencer les déterminations, on le replace à 8°6. Dans les 3 heures qui suivent cette manœuvre on n’énregistre pour ainsi dire aucun rayonnement. Ce n’est que 6 heures après la manœuvre qu'ont été eFectuées les mesures relatées plus haut. Dans le tableau suivant-sont rapportées les expériences 6, 7 et 8 effectuées entre la 3° et la 6° heure après le retour à 8°6. Les chiffres révèlent une consommation d’oxygène qui ne diffère pas de celle des autres mesures ; mais le rayonnement calorique est tombé à 50 p. 100 de sa valeur générale.
TABLEAU XI
Calorification du Loir à l’état de sommeil hibernal au cours du réchauffement. Résultats obtenus par calorimétrie directe et calorimétrie indirecte simultanées. 3
(Mesures faites sur le Loir N° 15, pesant 119 g. Toutes les mesures
ont été faites à 8°6).
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Ces chiffrent montrent que le Loir est réchauffé pendant le sommeil en diminuant son rayonnement, sans varier sa consommation d'oxygène.
La mesure 13 a été faite à 19 heures, consécutivement aux mesures 11 et 12 relatées plus haut. La consommation d’'oxy-
gène est, dans cette mesure encore, à peu de chose près la même que dans toutes les autres mesures ; mais le rayonnement est augmenté de 40 p. 100. Trois heures plus tard le rayonnement calorique devient tel qu’il est impossible de le suivre avec ce montage ; pendant 30 minutes tous les essais tendant à faire équilibre à la résistance témoin restent vains. On arrête les expériences, on retire l’animal de sa cage : il est en plein réveil. Il en résulte que le réveil a été précédé d’une augmentation considérable du rayonnement avant que la production de chaleur calculée d'après la consommation d'oxygène ait varié.
En 1938, nous avons fait au cours d’un second séjour à Utrecht de nouvelles tentatives pour combiner les 2 procédés de mesure. Nous n’avons pas eu plus de succès ; en essayant de rendre le montage de calorimétrie directe plus sensible et en tentant de réaliser en tous les points du montage une température constante, nous n’avons plus réussi à obtenir un zéro stable du galvanomètre. Devant ces échecs, nous nous sommes décidés à élucider le problème des Q. R. anormaux par la seule calorimétrie indirecte.
Résultats obtenus par la méthode du confinement modifiée
a) Le Q. R. normal des Loirs pendant le sommeil hibernal. — Au moment où nous avons entrepris ces recherches nous savions par nos mesures antérieures que chez deux espèces d’hibernants le Q. R. est, pendant le sommeil, un Q. R. de lipides. De plus, nos expériences sur les poïkilothermes nous avaient montré le rôle important de la température et de la tension partiellé de l’acide carbonique dans le déterminisme du Quotient Respiratoire mesuré. Nous avons par conséquent modifié notre méthode du confinement
1°. Nous avons placé le Loir avec sa cloche à échanges dans
un thermostat à température constante afin d'éviter toute variation de sa température centrale. Les mesures n’ont été effectuées que 15 heures après avoir mis l’animal en place. . 2° En assurant une circulation d’air à l’aide d’une pompe nous avons pu, sans modifier la ventilation de la cloche à échanges, recueillir des échantillons de gaz dans lesquels la concentration en acide carbonique ne dépassait jamais 0,53 p. 100. En opérant ainsi nous avons obtenu les résultats suivants résumés au tableau XIIT (Les mesures détaillées sont consignées au tableau XIT),
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TABLEAU XII
Echanges respiratoires du Loir à l’état de sommeil hibernal.
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TABLEAU XIII
Production de chaleur du Loir à l’état de sommeil hibernal. . (Moyennes du Tableau XIT).
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La conclusion évidente de ces 43 mesures est que le Quotient Respiratoire normal du Loir à l’état de sommeil hibernal est un Q. R. de lipides (Q. R. moyen 0,722 oscillant de 0,687 à 0,772).
b) Variations du Q. R. du Loir à l’état de sommeil hibernal en fonction de la tension partielle de l’acide carbonique de atmosphère confinée. — Après avoir fait cette constatation fondamentale que le Q. R. du Loir à l’état de sommeil est un Q. R. d'animal à jeun, brûlant des lipides, nous nous sommes demandés si l’on ne pouvait réussir chez le Loir les mêmes expériences que celles que nous avions réalisées chez la Grenouille, c’est-à-dire faire varier à volonté le Q. R. en fonction de la tension partielle de l’acide carbonique de Patmosphère confinée (il était évident que l’on.ne pouvait réussir des expériences de variations artificielles du Q. R. par des variations de la température du milieu, les fluctuations thermiques du inilieu constituant un stimulus de réveil très efficace). De nombreuses tentatives faites dans ce but ont été toutes couronnées de succès. Nous avons publié en 1938 [26 c] un certain nombre d’expériences montrant que l’on réussit à faire tomber le Q.R. du Loir endormi à des valeurs inférieures à 0,7, quand la concentration en acide carbonique de l’atmosphère confinée monte au cours de la mesure de 0,03 p. 100 à des valeurs de l’ordre de 0,53 à 0,90 p. 100. Le Q.R. atteint au
contraire des valeurs élevées (0,9 à 1,0) quand, pendant la mesure, la concentration en acide carbonique tombe de ces valeurs relativement élevées à des chiffres environ moitié aussi forts. Nous pouvons reproduire sur le Loir les mêmes expériences que celles que nous avons réalisées sur la Grenouille.
TABLEAU XIV
Variations du Quotient Respiratoire du Loir en état de sommeil hibernal, en fonction de la concentration en acide carbonique de l'atmosphère confinée.
N° d’ordre de l’animal et poids en grammes
Date de la mesure
de la mesure en heures et minutes Quotient respiratoire Concentration initiale del’atmosphère en CO?
Concentration finale de l’atmosphère en CO?
? consommé par kilo et heure en cm3 CO* éliminé par kilo et heure
OS
20 (100 grs.)
S SI
DS
20 (100 grs.) » »
21 (85 grs.)
21 (85 grs.)
22 (80 grs.) » »
Toutes ces expériences ont été faites selon le même procédé : dans une première mesure on laisse arriver l’acide carbonique à la concentration voulue ; on arrête la mesure et on substitue à la pipette à gaz de 100 em? par exemple une autre pipette de volume beaucoup plus grand : de 700 à 1500 em. On continue à évaluer les échanges pendant un temps variable (1 à 2 heures) ; on arrête la mesure et on retire la pipette pour en analyser le contenu dans l’appareil de CARPENTER ou de HALDANE, où au diaféromètre. Comme la capacité du système a été fortement augmentée pendant la seconde mesure, on réussit à réaliser en fin de la 2° mesure des concentrations
nettement inférieures à celles enregistrées en fin de la pre-
mière,
EL T4 vo
. Dans un 2° groupe d’expériences (tableau XV), nous avons pu démontrer que les variations du Q.R. peuvent s’annuler dans les expériences où l’on varie la concentration de l’acide carbonique, car la somme des consommations d'oxygène et des éliminations d'acide carbonique dans les mesures successives donne un Q.R. de lipides, tandis que chaque mesure isolée présente un Q. R. anormalement bas ou anormalement élevé.
TABLEAU XV
Variations du Quotient Respiratoire du Loir (à l’état de sommeil
hibernal) en fonction de la concentration en acide carbonique de l’atmosphère confinée.
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2—3—38 4235 0,674 | 0,03 %1"0,70 %| 18,6 1279 ga 6,25 7,30 0698 ) 4 0,92# | 0,70 #%| 0,34%]| 14,4 10,5 4,14 1,05 TA OR
Loir N° 22 pesant 80 grs.
h55 | 0,622 |.0,03 #1 0,50 %| 21,0 | 13,6 TROT ee
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21-438 | 6n 0,671 | 0,03 %| 0,66 %| 12,08 | 8,11 | 9,43! 6,32 | 10,25 |, » 2830 | 0,867 | 0,66 %| 0,28 %| 13,95 | 12,10 | 4,54 | 3,93 4397 PAU
23-41-38 6n 0,647 | 0,08 % | 0,87 %| 14,59 9,44 | 114,39 | 7,36 | 10,80 EE » 0n50 | 1,113 | 0,87 %| 0,28 %| 28,55 |-31,88 | 3,09| 3,44 rs %
Enfin, nous avons réussi à réaliser des Q.R. de l’ordre de 0,3 en faisant respirer au Loir endormi un mélange gazeux dont la teneur en acide carbonique était augmentée. Nous donnons ci-contre un protocole expérimental un peu détaillé.
Expérience du 9.3.38.
Loir N° 22, pesant 80 g.
Volume de la cloche à échanges 393 cm?—(ramené à 0° et 760 mm) — 379,8 cm?
Volume de la pipette à gaz.... 1165 cm®—(ramené à 0° et 760 mm) -— 1067 cm3
Volume total (corrigé) 1446,8 cm
Durée de la mesure 55 minutes.
La composition du gaz contenu dans la pipette est la suivante au début de lexpérience
O, — 19,462 p. 100 Nous intercalons par conséquent dans CO, — 1,5539 p. 100 le circuit une pipette à gaz qui, au lieu
de contenir de l’air atmosphérique pur, contient un mélange gazeux où nous trouvons, par rapport à l’air atmosphérique normal 1,474 p. 100 d'oxygène qui manquent et 1,5239 p. 100 d’acide carbonique en excès.
L'analyse des gaz, en fin d'expérience, donne les valeurs
suivantes ODA AIS AO D EL00 O1 pM0lequieman quent par rapport à la com-
position normale de l’air CO; p. 100 —: 1,2009 p. 100 CO; — 1,1709 p. 100 en trop
A l’aide de ces données nous calculons
1° La composition de l'air du circuit, au début de l’expéfience :
10,670 X 1,474 — 15,728 cm d'oxygène qui manquent par rapport à l’air atmosphérique normal, 10,670 X 1,5239 — 16,260 cm# d'acide carbonique en excès.
2° La composition finale de l'air du circuit a été
14,468 X 1,217 — 17,608 cm* d'oxygène qui manquent 14,468 X 1,1709 — 16,941 cm* d'acide carbonique en excès.
Le changement de composition centésimale de l'atmosphère du circuit relevant des échanges respiratoires de l’animal au cours de la mesure est le suivant
CO: : 16,941 O: : 17,608 — 16,260 — 15,728 0,681 1,880 0,681 ORNE — — (0,362 1,880 OMCORSOMMEÉDAMNEURE RAM in en 2,051 cm?
COMÉiMINCADaADHeURC CRE AR enr ar 0,743 cm?
Oxygène consommé par kilo.et heure . ......,.... 25,63 cm Acide carbonique éliminé par kilo et heure...... 9,286 cm5
Quoique nous n’ayons pas de preuve directe fournie par les variations de la réserve alcaline chez le Loir, nous croyons être en droit de conclure de toutes ces expériences que les Q.R. anormaux observés chez le Loir en état de sommeil hibernal dans les mesures d'échanges par confinement sont des Q.R. « apparents » et non métaboliques. Le Q.R. métabolique normal de 0,71 est masqué par des rétentions ou des décharges d’acide carbonique que fait le Loir quand la concentration de cet acide de l’atmosphère confinée augmente ou diminue au cours de la mesure.
TABLEAU XVI
Consommation d'oxygène du Loir à l’état de sommeil hibernal en présence et en l’absence de faibles concentrations d’acide carbonique de l’atmosphère confinée.
Concentration finale de l’acide carbonique de l’atmosphère con finée
Date de la mesure
N° d’ordre Poidsdel'incividu en grammes Température à laquelle les mesures ont été Quotient Oxygène consommé par kilo et heure en cm Moyenne ae la consommation d'oxygène en cm?
absorption du CO? sur de la chaux sodée
Moyenne des 6 mesures :
Moyenne des 6 mesures :
c) Effet des concentrations faibles d’acide carbonique sur la valeur de la consommation d'oxygène du Loir en état de sommeil hibernal. — En opérant à température rigoureusement constante et en ayant soin de ne jamais déranger le Loir dans son sommeil, on observe une belle constance de la consommation d'oxygène. Les expériences faites sur le Loir N° 23 entre le 25.4.38 et le 5.5.38 le démontrent nettement (tableau XVI).
Ces mêmes expériences montrent aussi que des concentrations de 0,30 à 0,59 p. 100 d’acide carbonique n’augmentent pas la consommation d'oxygène qui reste la même en présence de telles concentrations d’acide carbonique ou en l’absence de toute trace d’acide carbonique de l’atmosphère confinée (14,05 cm# d'oxygène consommé par kilo et heure et 14,56 cm d’oxygène consommé). ; |
Mais si on laisse accumuler l’anhydride carbonique de facon à déterminer une chute du Q.R. on peut observer une augmentation de la consommation d'oxygène. L'expérience du 9.3.38 que nous avons rapportée avec quelque détail en est un exemple typique (la consommation d’oxygène atteint 25 cm* par kilo et heure). Les deux dernières expériences relatées au tableau XIV en sont deux autres exemples caractéristiques. Nous retrouvons dans le cas du Loir au cours du sommeil hibernal, le même phénomène que celui découvert par KRroGH [27] sur la Grenouille et que nous avons décrit plus haut (2° partie de ce travail) : de faibles concentrations d’acide carbonique (0,5 à 1 p. 100) de l'atmosphère confinée augmentent la consommation d'oxygène du'poikilotherme ou de l’hibernant endormi. Nous n’avons pas cru, contrairement à LüpickE [30], être en droit d’attribuer à ce phénomène la cause du fléchissement du Q. R., car l’effet stimulant de l’acide carbonique sur la consommation d’oxygène s’observe en présence de Q. R. inférieurs ou égaux à 0,70. Il peut même arriver que cet effet s’observe avec un retard, dans la seconde mesure, durant laquelle la concentration en CO, de l’atmosphère diminue, comme dans l’expérience du 23.438 relatée au tableau XV. Ces constatations nous amènent à rejeter l’Aypothèse de LünickE [30] que la rétention d'acide carbonique peut modifier le Q. R. par un processus métabolique.
d) Variations de la consommation d'oxygène du Loir en état de sommeil hibernal en fonction de la température du milieu, —- Notre technique du confinement modifiée nous a permis d'aborder l'étude de la consommation d'oxygène et de la calorification du Loir en fonction de la température du milieu. Dans le cas de la Marmotte et du Spermophile, nous avions constaté que le facteur essentiel qui déterminait l’intensité de la calorification était la profondeur du sommeil. Grâce à notre nouvelle technique, nous avons pu expérimenter sur des animaux qui dorment très tranquillement pendant de longues périodes sans qu'aucun agent extérieur vienne modifier la profondeur de leur sommeil. C’est ainsi que nous avons pu étudier l’effet d’une différence de 2° de la température du milieu sur la calorification du Loir en état de sommeil hibernal. Pour réussir ces expériences, il nous a fallu opérer aux deux températures dans des conditions rigoureusement identiques : même animal, étudié dans la même cloche, en utilisant les mêmes tubes de connection et la même pipette à gaz. L'ensemble des chiffres obtenus est consigné au tableau XVII.
TABLEAU XVII
Echanges respiratoires du Loir à l’état de sommeil hibernal. Valeur du coefficient de van’t Horr. Mesures faites à 2 températures différentes sur le Loir N° 23, pesant 130 g.).
Température à Oxygène ë Quotient consommé par Date de la mesure à laquelle la D se kilorotrE CL LHAtE respiratoire K110 et heure
en cm3
24-38 FA 10° 0,702 16,25 2—-4-—38 10° 0,743 15,00 &—4-38 10° 0,705 16,18 L—h-38 10° 0,705 16,29 4k-4-38 10° 0,694 15,36 5—-4-38 109 0,745 15,58 Moyenne : 6 mesures faites à 400 0,711 15,78 54-38 8° 0,756 13,38 6-4-38 go 0,717 12,45 7-k-38 80 0,685 19,25 7-k-38 80 0,676 13,32 7-k-38 8° 0,775 14,34 8-4-38 80 0,743 12,54 8—-4-38 80 0,716 13,14 8—-4-38 8° 0,706 13,51 Moyenne : 8 mesures faites à 8° 0,722 13,24
Si nous calculons à partir de ces chiffres le coefficient de van’t HoFr par extrapolation, nous obtenons
ue d — 2,54 n’:xX 10 + a n — 2,0 Qx —= 1,96 Qu ne A 1308 Re
Il en résulte que le Loir à l’état de sommeil se comporte en véritable poikilotherme car l'intensité de ses échanges respiratoires double pour une élévation de la température du milieu de 10°.
La calorification du Loir en état de sommeil hibernal
Connaissant la valeur de la consommation d'oxygène du Loir en état de sommeil nous pouvons — le Q.R étant de 0,722 -— calculer la production de chaleur du Loir. Le tableau XII contient ces valeurs qui s’échelonnent entre 0,07 Calories par kilo et heure à 8°7 et 0,10 Calories par kilo et heure à 10°1. Nous pouvons ajouter aux 43 mesures résumées au tableau XIII les 21 mesures effectuées à 11°3 sur le Loir N° 2. La moyenne générale de l’ensemble de nos mesures s'établit alors ainsi
TABLEAU XVIII
Calorification du Loir à l’état de sommeil hibernal (Moyennes générales).
© + = 8 ae RS 528 Ë SE EU 2 5 2e & 2 DER £ me DS to 2 2 Se LR g © © Fe QE SE 8 £ 3. 2 De = © ©,5 AE © o 5 à 5 SES 2 ÊT ee as ae ue 5 E à e= À O'E OE% eu 20 100 8 0,740 0,068 7,64 807 21 85 9 0,725 0,084 8,78 807 25 130 9 02727) 0,065 2,93 802 23 130 8 0,709 0,075 9,11 4001 23 130 6 0,708 0,068 8,32 909 25 125 3 0,720 0,100 12,02 1001 2 100 21 0,715 0212 12,47 4193 i Moyenne ‘générale: 114 64 0,721 0,082 9,48 905
En chiffrant la production calorique du Loir à 0,082 Calories par kilo et heure ou 9,48 Calories par mètre carré et 24 heures à 9°5, nous constatons que cette espèce produit par unilé de poids et par unité de surface à peu près autant que
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FiG. 15, — Respiration périodique du Loir (pendant le sommeil hibernal).
lo RE rss.
F1G. 16. — Respiration périodique du Loir (pneumographe de P. BERT).
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le Spermophile de 275 g. qui produit à 7°8 0,085 Calories par kilo et heure ou 12,95 par mètre carré et 24 heures.
4. Fréquence Res ion et Mode de Respiration qu Loir à l'état de sommeil hibernal.
Il est connu depuis fort longtemps que le Loir présente une respiration périodique très accusée pendant le sommeil hiber-
nal.
Nous avons enregistré
Ex
à plusieurs reprises la respiration
du Loir pendant le sommeil hibernal. La figure 15 est tout à fait significative à ce sujet.
TABLEAU XIX Durée des phases de sommeil ininterrompu chez le Loir.
Numéro d'ordre du Loir
Date du début
du sommeil
Date du réveil
RER
Durée de la phase de sommeil ininterrompu
2 jours 24 jours 45 jours (?) 5 jours mort accidentellement
& jours 14 jours 6 jours 6 jours 8 jours 14 jours
8 jours
& jours 1-jour 2 jours k jours
5 jours 6 jours
& jours 3 jours 2 jours h jours k jours 5 jours k jours
4 jours 6 jours 4 jours
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Pour obtenir ce graphique, nous avons appliqué sur la cage thoracique du Loir un cardiographe direct de MArEy. L’emploi du pneumographe de P. BERT donne de mauvaises inscriptions, les mouvements respiratoires étant très faibles. La figure 16 a été obtenue en utilisant ce procédé de mesure.
Cette figure ne permet que de lire le nombre des respirations de CHEYNE-STOKES pendant les 3 premières heures de l’expérience ; le plus petit déplacement du pneumographe rend toute inscription impossible.
Nous avons eu recours au diaféromètre pour enregistrer avec la plus grande netteté la respiration périodique du Loir. La figure 17 révèle l'enrichissement périodique de l’atmosphère confinée en acide carbonique.
Le début de l'inscription (ligne horizontale enregistrée pendant 5 minutes) correspond au zéro. Après avoir fixé la ligne de zéro on mesure la quantité d’acide carbonique éliminé par le Loir : la hauteur de la première dénivellation indique lenrichissement en CO, de l’atmosphère confinée au début de l’expérience. Après 5 nouvelles minutes, on constate une brusque élévation en forme de V inversé correspondant à la première décharge de CO, par CHEYNE-STOKESs. La teneur en CO, de l’atmosphère confinée s’égalise rapidement (ligne descendante du premier crochet). 20 minutes plus tard ôn aperçoit une 2° décharge identique à la première. Elle correspond à la 2° respiration de CHEYNE-STOKES du Loir. Quand le spot est revenu à sa position d'équilibre, on continue encore l’enregistrement pendant 6 minutes, après lesquelles on inscrit une nouvelle ligne de zéro (la différence de niveau entre la ligne de zéro au début de l’expérience et à la fin est due au déplacement spontané du spot pendant la durée relativement longue de l’expérience). , ë
Mais c’est l’emploi du diaféromètre en circuit ouvert qui s’est révélé particulièrement favorable à l'inscription de la respiration périodique du Loir.
Le Professeur NoyYons ayant bien voulu mettre à notre disposition les blocs diaférométriques qu'il utilise pour mesurer les échanges respiratoires de la préparation cardiopulmonaire, il nous a été possible d’enregistrer simultanément la consommation d'oxygène et l’élimination d’acide carbonique du Loir.
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(Le petit accident enregistré sur les 2 courbes peu avant la 2° respiration de CHEYNE-STOKES est dû à un mauvais contact au moment de la mise en marche de la pompe faisant circuler l’eau glacée du thermostat).
Un très grand nombre d’enregistrements nous a montré que le Loir en profond sommeil fait une respiration périodique toutes les 20 minutes, ou 3 par heure entre 8° et 10°C.
Durée des phases de sommeil ininterrompu
Les phases de sommeil ininterrompu ont été extrêmement variables comme il ressort des durées inscrites au tableau XIX. Les expériences effectuées à partir de 1938 à l’aide de notre méthode de confinement modifiée, nous ont montré que l’on pouvait conserver le Loir à lPétat de sommeil aussi longtemps qu'on le désire pourvu qu’on évite : toute variation brusque de température, toute accumulation de CO, dépassant 0,5 p. 100, toute excitation tactile, en particulier par des variations brusques de la vitesse du courant d’air.
En janvier, février, mars 1938 et en décembre 1938 et janvier 1939, nos animaux ne se sont réveillés que quand nous le voulions.
Le Loir n° 23 s’est réveillé Le 1-4-38 par accident (arrêt de la ventilation). Replacé sous cloche, il a continué à dormir sans interruption jusqu'au 23-7- 1938, jour où nous l’avons sacrifié en plein sommeil dans l'intention de prélever les glandes endocrines. On réveille très facilement les Loirs en sommeil quand on réalise des expériences où on laisse accumuler le CO,. L'augmentation de la consommation d'oxygène, notée plus haut, peut conduire au réveil. Cet accident nous est arrivé trois fois au cours d’expériences de ce genre.
6. Le Quotient Respiratoire et la Calorification du Loir au cours du réveil.
Les mesures pendant lesquelles nous avons suivi le réveil du Loir ont été effectuées avec la méthode du confinement. 71 résulte des deux groupes d'expériences que nous n'avons jamais observé de Q. R. élevé au cours du réveil. Dans aucune de nos mesures d'échanges respiratoires au cours d'un réveil faisant suite à une période prolongée de sommeil ininterrompu, le Q. R. n’a dépassé la valeur d'un Q. R. de lipides.
a) Réveil du Loir N° 21 (85 g.).
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L'animal est réveillé dans sa cloche le 4-3-38 à 23 heures. Il dort à nouveau à 6 heures du matin le 5-3-38.
On recommence les mesures :
© & 2 œ 58 28 |e£éo 28$ 5 $ 2 SÉÈS Date 2832 HE SE CE 2- de la mesure £ ÊÈ'E Heure ae SZ EXD mue ps ë 92 Se
SR EE EU EE ED RE es 807 0,682 42,06 h-3-38 2h30 6h10- 8h30 807 0,730 25,43 5-3-38 | 1h30 17b27-18h57 807 0720 12220 6-3-38 1h30 9h21-10h51
b) Réveil du Loir N°2 (100 g.).
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Nouveau sommeil le 31-12-33.
Conclusions.
Nous pouvons résumer l’ensemble de nos observations sur le Loir en état de sommeil hibernal de la facon suivante
1. Le Quotient Respiratoire du Loir en état de sommeil hibernal est un Quotient de lipides.
2. On peut faire varier à volonté le Q. R. du Loir pendant le sommeil : le Q. R. tombe à des valeurs inférieures à 0,7 quand la concentration en acide carbonique de l’atmosphère confinée passe de 0,03 p. 100 à des valeurs dépassant 0,5 p. 100. Inversement, le Q. R. atteint des valeurs anormalement élevées quand on fait tomber la concentration en acide carbonique de l’atmosphère confinée de 0,5 p. 100 ou 1 p. 100 à une valeur réduite de moitié.
3. Des concentrations de 0,5 p. 100 à 1,0 p. 100 d’acide carbonique de l’atmosphère confinée ont pour effet d'augmenter la consommation d'oxygène du Loir endormi.
4. La consommation d'oxygène du Loir en état de sommeil hibernal varie en fonction de la température selon la règle de VAN°’T HorF : la valeur du Q,, est de 1,96.
5. La calorification du Loir en état de sommeil est de 0,08 Calories par kilo et heure ou de 9,5 Calories par mètre carré et 24 heures à la température de 9°5.
6. Le Loir, en sommeil profond, présente une respiration périodique très nette ; il fait entre 8° et 10° trois respirations de CHEYNE-STOKES par heure.
7. En maintenant le Loir à température constante et basse (10°), à l’abri de toute accumulation d’acide carbonique, et en évitant toute excitation tactile, on peut prolonger les phases de sommeil ininterrompu depuis l'hiver jusqu’à la fin de juillet.
8. Les Q. R. enregistrés au cours du réveil du Loir ont toujours été, des Q. R. de lipides. Tous les réveils que nous avons suivis terminaient des périodes prolongées de sommeil hibernal.
4% MusCARDIN (Muscardinus avellanarius).
Pendant plusieurs années, nous n’avons pas réussi à mesurer les échanges respiratoires du Muscardin en état de sommeil hibernal. Toutes les fois que nous placions un Muscardin endormi dans une cloche à échanges il se réveillait, Ces échecs ré-
guliers pendant 4 hivers successifs nous avaient fait perdre tout espoir de fixer la calorification de cet hibernant.
En décembre 1938, les 5 Muscardins qui étaient conservés à 10° environ dormaient fréquemment. Nous avons de nouveau essayé de faire des déterminations d'échanges : un Muscardin endormi a été retiré rapidement du nid ; après pesée nous l’avons placé avec beaucoup de précautions dans un petit nid d’ouate cellulose préparé d'avance. L’animal ainsi protégé est introduit dans une cloche à échanges que lon plonge dans le thermostat réglé à 9°8. On ventile la cage à raison de 10 litres par heure après avoir mis tout le dispositif en place.
30 minutes après avoir effectué toutes ces manipulations, le Muscardin était réveillé (22-12-38). Nos essais sur le Loir nous ayant révélé que l’animal se remet à dormir si on le laisse sans le toucher dans sa cloche à échanges à 10°, en ayant soin d'assurer une ventilation suffisante de la cage, nous n'avons pas retiré le Muscardin de sa cloche : le matin du 23-12-38, le Muscardin avait repris l’attitude caractéristique du sommeil ; il s'était remis spontanément dans le petit nid que nous lui avions préparé et avait repris la position d’enroulement.
Le Muscardin ne s’est plus réveillé pendant toute la durée des expériences ; c’est en état de profond sommeil que nousl'avons retiré de sa cage à métabolisme le 10-1-1939.
Les résultats des 7 mesures d'échanges que nous avons effectuées sur cet animal de 22,5 g. sont consignés au tableau XX.
TABLEAU XX
Echanges Respiratoires du Muscardin à l’état de sommeil hibernal.
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71 mesures 1001 22,5 0,707 0,186 12,62
Les chiffres recueillis sont très uniformes : calorification et Q. R. sont constants. Le seul chiffre un peu aberrant est fourni par la première mesure : le réveil de la veille se répercute encore sur sa calorification : tandis que sa production de chaleur est en moyenne de 11,8 Calories par mètre carré et 24 heures, elle atteint 17,8 Calories dans la première mesure.
Le Q. R. moyen est de 0,707 : en dépit des faibles quantités d'oxygène consommé et d'acide carbonique éliminé, notre technique nous permet de faire des mesures d'échanges très correcles sur un animal qui ne pèse que 20 g. Nous pouvons, en appliquant le coefficient de 4,7 à la consommation d'oxygène, chiffrer la production de chaleur qui est de 0,186 Calories par kilo et heure ou de 12,62 Calories par mètre carré et 24 heures.
Si nous comparons ces chiffres à ceux obtenus sur d’autres espèces, nous voyons apparaître pour la première fois la loi des tailles : la production de chaleur par unité de poids est 2 fois aussi forte que celle de la Marmotte, du Spermophile et du Loir. Ramenée à la surface, la production de chaleur du Muscardin est la même que celle du Spermophile qui pèse 10 fois plus, très voisine de celle du Loir qui pèse 5 fois plus et moitié aussi grande que celle de la Marmotte qui pèse 100 fois plus.
CHAUVE-SoURIS (Vesperugo Noctula, Pipistrella
Nos mesures sur la Chauve-Souris ont été faites à l’aide de la méthode du confinement (Pipistrella) et de la méthode de HALDANE (Vespérugo Noctula). Le poids des animaux ayant été très différent (7,4 g. la Pipistrella, 20 à 24 g., Vesperugo Noctula) nous analyserons séparément les valeurs obtenues sur les deux espèces.
a) Pipistrella.
Il s’agit du même animal que celui dont nous avons relaté un certain nombre de mesures dans notre exposé sur « les échanges respiratoires des hibernants à l’état de veille ». Comme la Chauve-Souris se comporte aussi en été comme un poikilotherme, il est difficile de reconnaître la calorification caractéristique du sommeil. Les chiffres que nous relatons ici ne se distinguent presque pas de ceux obtenus en été. Les chiffres
TABLEAU XXI
Echanges respiratoires de la Chauve-Souris en automne et en hiver. (Pipistrella de 7,4 g. reçue le 22.10.36).
Lo
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que nous avons recueillis depuis octobre jusqu’à mi-décembre sur la Pipistrelle concernent les échanges à trois températures différentes. La calorification ayant présenté des variations considérables, nous résumons ici l’ensemble de nos ré-
sultats en indiquant les productions maximales et minimales à chaque température.
là 17°, la calorification minima a été de 2,0 Calories par kilo et heure ou 95,3 par mètre carré et 24 heures.
La calorification maxima a atteint 4,95 Calories par kilo et heure ou 231,5 Calories par mètre carré et 24 heures.
2. à 10°, le rapport entre la calorificalion maxima et minima est-de 3 : 1; c’est’ainsi que le chiffre le plus bas a été de 1,3 Calories par kilo et heure ou 62,4 Calories par mètre ‘arré et 24 heures, landis que la production maxima a atteint 3,8 Calories par kilo et heure, correspondant à 180 Calories par mètre carré et 24 heures.
3. à 9°, l'écart entre les deux productions caloriques extrèmes a été le plus accusé : dans une mesure, la Chauve-Souris a produit plus de chaleur que dans aucune mesure faite en été : nous avons en effet atteint la valeur de 15,6 Calories par kilo et heure ou 730 par mètre carré et 24 heures, soit une valeur de métabolisme de base analogue à célle trouvée chez beaucoup d'espèces d’homéothermes de petite taille. La production minima a été de 0,1 Calories par kilo, correspondant à 5,3 Calories par mètre carré et 24 heures. Le chiffre de 0,1 Calories nous «a été fourni par le Loir, le Spermophile et la Marmotte à 10°.
Le chiffre de 5,3 Calories par unité de surface est, par contre, très bas ; ce résultat est dû au fait que nous calculons $S d’après la formule : S — 10 X P2?/# et que P est de 7,4 g. On sait que certains auteurs — voir la publication de BENEDICT [4 a] — ont indiqué un chiffre extrêmement élevé pour K dans le cas de la Chauve-Souris. En effet, la surface géométrique de la Chauve-Souris est énorme si elle déploie les ailes ; mais à l’état de sommeil les ailes sont pliées et collées au corps ; cette attitude n’autorise pas -— à notre avis — l’emploi d’un coefficient spécial dans la formule de MEEH.
b) Vesperugo Noctulu.
Ces animaux ont pu être étudiés à 30°, 20°, 16°, 12°5 et 4°5.
1) à 30°, la production de chaleur varie du simple au double : nous obtenons comme chiffre le plus bas 2,2 Calories par kilo et heure ou 148 par mètre carré et 24 heures et comme chiffre le plus élevé 4,78 Calories par kilo et heure ou 312 par mètre carré et 24 heures.
TABLEAU XXII
Echanges respiratoires de la Chauve-Souris en hiver. (Lot de 6 Vesperugo Noctlula reçu le 20.12.1932).
Date
de la mesure
de l'individu Nombre des animaux Température de la mesure Quotient respiratoire O? consommé Calories par kilo et heure Calories. par mètre carré et 24 heures
19/20—-12-32 ’ ge É 206,4 18/19-1-33 26,2 1:90 à 112,0 4/5=-1-33 1905 ) 123,2
Fa
SOS SOS
Il nous paraît intéressant de noter que le chiffre le plus bas obtenu à la fin de la période de sommeil est le même que celui obtenu fin juin (167 Calories par mètre carré et 24 heures, tableau XXIII, de la première partie de ce mémoire.
2) à 20°, la production la plus forte a atteint la valeur de 20,61 Calories par kilo et heure ou 1427 par mètre carré et 24 heures. Nous sommes en présence d’un chiffre d’homéotherme de même taille (CHEVILLARD indique des valeurs de 21,0 à 29,0 Calories par kilo et heure pour la Souris blanche à 21°).
Cette valeur n’est atteinte que grâce à des mouvements ; comme en été, la Chauve-Souris ne peut produire beaucoup de chaleur qu’en fournissant un travail musculaire intense. La production minima a été de 0,553 Calories par kilo et heure ou 38,26 Calories par mètre carré et 24 heures. Notons que nous n'avons jamais obtenu en été un chiffre aussi bas à 20”. Le chiffre minimum a été de 1,2 Calories par kilo et heure, soit une valeur double de cette observée en hiver. C’est la même valeur que nous retrouvons dans les mesures du 3/4-4-33 et du 16/17-12-32. :
3) à 12°5, le rapport entre les calorifications extrêmes est de 1 : 16. La production de chaleur la plus forte a été de 2,93 Calories par kilo et heure ou 204,8 par mètre carré et 24 heures.
La production la plus basse a été de 0,3 Calories par kilo et heure ou 20,2 Calories par mètre carré et 24 heures. Ce chiffre est le même que celui que nous avons obtenu en été à 9°2 (0,3 Calories par kilo et heure ou 21,1 Calories par mètre carré et 24 heures).
4) Mais si en été il y a identité de la production calorique de la Chauve-Souris dont la température rectale est de 11°2 ou de 8°2, nous observons en hiver une chute de la production aux températures inférieures à 10° ; c’est ainsi qu’à 4°5 la production tombe en hiver à 0,1 Calories par kilo et heure ou 7,4 par mètre carré et 2} heures.
La Chauve-Souris se comportant hiver comme été en poikilotherme et n’atteignant une calorification d’homéotherme que par des mouvements, il est facile — contrairement à ce que l’on observe chez tous les autres hibernants — d'établir une courbe représentant la calorification en fonction de la température du milieu. Nous avons calculé le Q;, pour les pro-
ductions de chaleur qui s’étendent de 4° à 19° ; les résultats
ont été les suivants
Qw entre 16°8 et 19°0 Ne 2,2 Ones de
Il résulte de ces chiffres que les échanges minima de la Chauve-Souris endormie obéissent à la règle de VAN’T Horr.
Si nous rappelons que nous avions trouvé une identité de production de chaleur à 10° en hiver et en été, et que le Q:, est de 2,0 entre 12°7 et 16°8 en hiver, tandis qu’il atteint 4,3 en été, quand on compare la calorification à 9°7 à celle observée à 19°7, nous pourrons en conclure avec beaucoup de vraisemblance que l’état de la Chauve-Souris à 10° n’est pas le même que celui de la Chauve-Souris à 20°, en été, tandis qu’en hiver nous sommes en présence d’un état comparable (1).
Nous pouvons résumer l’ensemble de nos observations sur la Chauve-Souris de la façon suivante
1. Les productions caloriques minimales ont été enregistrées dans des mesures où les Q. R. étaient — aux erreurs d’expérience près — des Q. R. de lipides.
2. La production de chaleur de la Chauve-Souris peut présenter en hiver comme en été des variations considérables. Ces variations correspondent à l’absence ou à la présence de mouvements.
3. La poïkilothermie de la Chauve-Sours permet de suivre sa calorification à l’état de sommeil sur une grande échelle de température. On observe que la calorification minima de la Chauve-Souris augmente entre 4° et 19° selon la règle de van’t HoFF : les Q,, oscillent entre 2 et 3.
4 La production calorique minima de la Chauve-Souris a été de 0,1 Calories par kilo et heure à 5°. Cette valeur a été la même chez les animaux de 20 g. et une Pipistrelle de 7 g.. Ramenée à l'unité de surface corporelle, la production calorique minima a été de 7,4 Calories par mètre carré (Vesperugo noctula de 20 g.) ou de 5,3 (Pipistrelle de 7 g.). Ces deux chiffres
(1) Ces résultats doivent peut-être être rapprochés de ceux de CRoZIER dont il est fait mention dans la quatrième partie de ce mémoire.
constituent les productions caloriques les plus basses que nous ayons enregistrés sur des hibernants.
Discussion des résultats.
1) Ventilation pulmonaire.
Dès 1808, Sarssy [45] aborde le problème de la fréquence respiratoire des hibernants dans un mémoire qu’il présente pour répondre à la question posée par l’Académie : « Déterminer par des observations et des expériences anatomiques et chimiques, quels sont les phénomènes de l’engourdissement que certains animaux, tels que les Marmottes, les Loirs, etc. éprouvent pendant l’hiver, sous le rapport de la circulation du sang, de la respiration et de l’irritabilité ; rechercher quelles sont les causes de ce sommeil et pourquoi il est propre à ces animaux ». Les chiffres que Saissy donne pour l’état de veille et l’état de sommeil sont les suivants
Fréquence respiratoire des hibernants.
Date Marmotte Hérisson Lérot Chauve-Souris Remarques 6. 8.1806 30 16 45 70 10.11.1806 20 10 30 8 ; — 7-8 4-5 9-10 5-7 (animaux (les fréquences sont exprimées par minute) engourdis)
Les chiffres de l’état de veille de la Marmotte sont les mêmes que ceux indiquées par BENEDICT [4 b] pour la fréquence respiratoire au niveau du métabolisme de base. La seconde observation très juste que fait Saissy est qu’en automne la fréquence respiratoire baisse. Traduit en langage actuel, nous dirons que Saissy observe déjà la réduction de la régulation chimique en automne. Enfin, la fréquence de 8 respirations par minute chez la Chauve-Souris montre nettement que Saissy s’est rendu compte de la poïkilothermie de cette espèce (la température mesurée en même temps est de 14° dans la poitrine et 13° dans la bouche ; il s’agit de degrés Réaumur).
Le chiffre indiqué par VALENTIN [53, 53 e]) 50 ans plus tard pour la Marmotte engourdie (7 mouvements respiratoires par minute) et celui que DuBois [13] trouve (1 à 4 mouvements par minute) sont également en accord avec ceux de BENEDICT
qui écrit : « in general the respiration rate during hibernation is a little less then I per minute ».
Dans notre note de 1935 [12], les valeurs moyennes que nous indiquions oscillaient entre 21 et 47 par heure ; le chiffre le plus bas obtenu dans une expérience de plusieurs heures avait été de 12 respirations par heure. C’est le chiffre le plus bas observé également par BENEDICT [4 b] et c’est celui que ManGiLr [33] indique dans son mémoire de 1807. Le chiffre le plus élevé que nous ayons enregistré a été de 94 par heure correspondant à un rythme environ 8 fois plus rapide que le plus lent que nous ayons enregistré. En dépit de cette grande variabilité de la fréquence respiratoire, la consommation d’oxygène est restée constante. Le mode respiratoire de la Marmotte à été étudié par de nombreux auteurs : PEMBREY [39], Parrizr [38] et ENDRES [15 c] ont décrit une respiration périodique chez cet hibernant. Ce mode respiratoire avait échappé à VALENTIN [53, 53 e]) et à DuBois [13]. Nos propres résultats (figure 14), ceux de BENEDICT (figure 8, p. 141) et ceux de ENDRES et TAYLOR sont concordants : on n’observe pas de véritable respiration de CHEYNE-STOKES, mais on trouve fréquemment la formation de « groupes respiratoires ».
Sur le Spermophile, nous avons constaté un même mode respiratoire que chez la Marmotte ; HoRvATH [23 a] trouve une fréquence de 1-4 respirations par minute chez le Spermophile avec tendance à la formation de groupes ; cette observalion coïncide exactement avec celle de BENEDICT, celle d’EN- DRES et la nôtre sur la Marmotte ; DYsEk dans le laboratoire de BABAK [14] ne constate pas non plus de véritable respiration de CHEYNE-STOKES chez le Spermophile en sommeil profond, contrairement à MARES [34] qui considère la respiration de CHEYNE-STOKES Comme caractéristique du sommeil hibernal. MANGILI [33 a] observe une respiration périodique : les mouvements respiratoires, au nombre de 8 à 30, sont séparés par des intervalles de 2 à 12 minutes.
Chez le Muscardin, MANGiL1 [33 a] et PEMBREY [39] observent des groupes respiratoires espacés de 3 à 4 minutes ; PEM- BREY et WHITE [39], PATRIZI [38] et DELSAUX [11] décrivent une respiration périodique chez la Chauve-Souris.
La respiration de CHEYNE-STOKES la plus caractéristique se manifeste chez le Loir, comme il ressort des figures 15, 16 et 17 de notre mémoire. Déjà MaANGizr [33 a], dans son mémoire
adressé en réponse aux questions posées par l’Institut, observe dans certains cas des intervalles de 18 à 20 minutes entre les respirations (mesure du 16 février). Ce qui fait contraster le plus le type respiratoire du Loir avec celui du Spermophile ou de la Marmotte est la grande régularité du rythme, des 3 décharges de CHEYNE-STOKES par heure. Toutes les fois que la fréquence respiratoire s’est écartée de ce rythme régulier, le Loir a augmenté sa calorification et a eu tendance à se réveiller ; ces phénomènes ont été observés en particulier quand nous avons fait respirer au Loir des mélanges d’air enrichis en acide carbonique.
Le caractère commun à tous les hibernants qui se dégage de l’étude de leur type respiratoire, est la tendance à la respiration périodique. Notons à ce sujet que JANN [24], en opérant sur la Grenouille, obtient par hypnose et abaissement de température la respiration de CHEYNE-STOKESs. On observe l’apparition de ce type respiratoire toutes les fois que le centre respiratoire est devenu moins excitable. Un exemple classique d’ébauche de respiration périodique est donné par la respiration pendant le sommeil normal. Or STRAUB [49] le premier, en évaluant la tension du CO, alvéolaire, montre que les centres respiratoires sont moins excitables pendant le sommeil. ENDRES [15] donne la preuve directe de l’hypo-excitabilité des centres respiratoires pendant le sommeil par la démonstration de l’augmentation de la concentration en ions H du sang (cette augmentation peut atteindre 20 p. 100).
Pendant le sommeil hibernal, le même auteur [15 a] démôntre que le pouvoir de fixation du CO, par le sang est réduit. (Cette réduction n'apparaît que si on ramène à la température de 37° et que de ce fait l’alcalose est réduite ; il y a par conséquent hausse de la concentration en ions H qui peut atteindre 32 p. 10). La diminution des valences alcalines est attribuée par ENDRES au jeûne prolongé.
ENDRES réussit par conséquent à démontrer directement ce que nous étions amenés à déduire de nos courbes de respiration. La même conclusion découlait de nos observations sur les poïkilothermes ; nous avions été amenés à admettre que les centres respiratoires sont déprimés comme suite à l’abaissement de la température chez les poikilothermes. La dépression de l’excitabilité des centres respiratoires par le froid ressort directement des expériences de HORVATH [23] ; il voit que les
mammifères adultes succombent à un refroidissement qui fait tomber leur température centrale plus bas que 19°, tandis qu’on peut amener leur température centrale à 9° si on réalise la respiration artificielle. Les mammifères nouveau- -nés. Supportent — sans respiration artificielle — des refroidissements atteignant 5°, tout comme les hibernants. Chez ces animaux les centres bulbaires sont plus résistants au froid, comme l’a “aussi vu QUuiINCKE [41]. Mais si les centres sont plus résistants au froid, cela ne signifie pas qu’ils y soient insensibles ; aussi Expres et TAYLOR [15 c] constatent en 1930 que la fréquence respiratoire et la profondeur de la respiration de la Marmotte ne varient pas si la teneur en CO, de l’air inspiré ne dépasse pas 5 p. 100. C’est la même observation que nous avons relatée dans les pages consacrées au Q. R. des poikilothermes.
2) Le Quotient respiratoire.
En 1849, REGNAULT et REISET [43] publient les Q. R. de la Marmotte qui sont restés classiques et incontestés jusqu’en 1929. Tous les auteurs qui ont fait des mesures d'échanges sur des hibernants ont été unanimes à affirmer que les Q. R. des hibernants engourdis sont inférieurs à 0,7. Rappelons brièvement les chiffres les plus connus :
1849 REGNAULT et REISET : Q.R. de 0,399, 0,546, 0,587, 0,656, 0,685 et 0,797 sur la Marmotte
1857 VALENTIN [53 a] : 0,424 sur la Marmotte 1892 MarRËés [34] : 0,384 —— 1.664 (Spermophiles et Hamsters) 1901/02 PEMBREY [39 a] : 0,52-0,55 (Marmotte) 1903 PEMBREY [89 b] : 0,47-0,65 (Hérisson) WEINLAND et RIEHL [55] : 0,42-0,79 (Marmotte) 1909 NaGar [86] : 0,62-0,64 (Loir et Hérisson) 1922 ScHENK [46] 0,36-0,57 (Hérisson) 1926 PEMBREY et CONYBEARE [10] : 0,4 (Marmotte) 1929 PEMBREY et GORER [18] : 0,53, 0,60, 0,61, 0,72 (Marmotte) 1929 HEepoN [22] : 0,67 (Marmotte)
le Q. R. moyen est de 0,67. Mais en dépit de ces objections possibles, HÉDON soupçonne que le Q. R. normal de la Marmotteen sommeil doit être très voisin ou égal à 0,7. En 1935, nous obtenons avec DONTCHEFF [12] à la suite de 86 déterminations sur la Marmotte représentant 514 heures d’expérience un Q. R. moyen de 0,70. En 1937 [26 b], nous obtenons le même QUE,
Le nombre des déterminations faites par HÉDON est petit ;
sur le Spermophile en sommeil hibernal, et en 1938 [26 c] sur le Loir. La même année, BENEDICT [4 b] publie son mémoire important sur « l’hibernation » ; se ralliant entièrement à notre manière de voir, il affirme que les Q. R. inférieurs à 0,7 observés chez les poïkilothermes et les hibernants sont des artifices expérimentaux. Dans le travail présent, nous retrouvons sur le Muscardin le Q. R. des lipides que nous avions déjà décrit en 1938 [26 d] sur la Chauve-Souris, en été.
Personne n’ayant contesté pendant 70 ans la réalité physiologique des Q. R. de 0,3 et 0,6, on a essayé d’en donner une explication. Au milieu du siècle dernier, et pendant les décades qui ont suivi, on ignorait l’existence et le rôle respiratoire de la concentration en ions H du sang. On ignorait de même l'existence d’une « réserve » alcaline et d’une courbe de dissociation des bicarbonates.
Les recherches de CI. BERNARD [5, 5 a] et de ScHiFrr [47] avaient révélé l'importance du glycogène hépatique. Ces mêmes auteurs avaient attiré très précocement l'attention sur la lente disparition de ce corps pendant le sommeil hibernal contrastant singulièrement avec la rapide disparition du glycogène hépatique dans le jeûne de Mammifères tels que le Chien ou le Lapin.
Les travaux ultérieurs ont tous confirmé lobservation de CI. BERNARD et de SCHIFF sur la lenteur de la disparition du glycogène hépatique pendant l’état de torpeur hibernale (LUCHSIN- GER [29], Küzz [28], ATHanasiu [2]). A la longue persistance du glycogène hépatique en quantité très appréciable durant tout l’hiver, s'oppose la fonte rapide de cette réserve glucidique au printemps (CI. BERNARD) quand les hibernants sont passés de l’état de torpeur à celui de veille (ScHMip [48], KATo [25], BLEIBTREU [6] et les chiffres relatés dans les « Tabulae Biologicae » [51]). Frappés par ce contraste singulier, de nombreux auteurs ont pensé que la constance de la teneur en glycogène en hiver n’était qu’une apparence et qu’en réalité l’hibernant effectuait une véritable glycogénie pendant le sommeil (AEBY [1], Voir [54], Hart [21 a], ete...). Cette hypothèse paraissait d'autant plus vraisemblable que CHAUVEAU admettait pour les aliments une transformation obligatoire en glucose avant leur combustion. L’hibernant étant à jeun pendant son sommeil, la glycogénie devait se faire nécessairement à partir d’un aliment de réserve : lipide ou protide. La disparition pro-
gressive des lipides de réserve pendant le sommeil hibernal, la faible élimination d’urée par les urines au cours du sommeil, ont fait adopter précocement les lipides comme source de glycogène. La formule selon laquelle cette transformation devait se faire était la suivante :
2 Ci-H1006 + 67.0, — 16 CHi206 + 18 CO + 14 H,0
(Il est peut-être intéressant de rappeler que PFLÜGER [40] croyait avoir donné la démonstration expérimentale de la transformation des lipides en glucides et la preuve que la conception de MAGNuSs- Lévy [82] relative à l’origine protidique du glycogène était sans fondement !).
Si la formule théorique de CHAUVEAU, BOUCHARD, VOIT est exacte il suffit que l’hibernant fixe de l’oxygène pour transformer les lipides en glucides ; par conséquent, l’animal à jeun peut réaliser cette réaction. On doit pouvoir se rendre compte de cette transformation par une augmentation de poids de l’hibernant à jeun. Or cette observation paradoxale était connue depuis BARKOW (1) et Sacc [44]. Les expériences de SAcc sont connues par REGNAULT et REISET [43] qui relatent les observations de ce physiologiste dans tous leurs détails (2). Le dernier chainon de cette argumentation est donné par le QR. de l’équation chimique de CHAUVEAU. En effet, si on établit le rapport vol. CO, : vol O, de la réaction précitée, on obtient
67 Où
Or, tous les Q. R. des mesures de thermochimie respiratoire de 1849 à 1929 donnent des Q. R. inférieurs à 0,7 et supérieurs à 0,268 ; ils montrent, par conséquent, qu’au cours du sommeil hibernal il y a : 1) combustion de lipides, 2) transformation de graisses en glycogène. é
Nous avons dit plus haut, au cours de la discussion de la signification des Q. R. chez les poïkilothermes, que nous ne nions nullement la possibilité d’une transformation de lipides en glucides. Cette conception qui, à l’heure actuelle, est défendue surtout par GEELMUYDEN [17] ne peut par contre être démontrée, selon nous, par les expériences de thermochimie respiratoire réalisée sur les poïkilothermes ou les hibernants endormis. Les raisons qui nous amènent à cette conclusion sont
. (4) Barkow, H. C. L. — Der Winterschlaf nach seinen Erscheinungen im Thierreich. 1 vol., 525 p. Hirschwald édit. Berlin. h
(2) Dans le livre de Sacc « Chimie des animaux» on ne trouve plus aucune allusion au sujet de l’augmentation de poids des hibernants pendant leur sommeil. Sacc dit textuellement : «Les Marmotttes maigrissent pendant l'hiver, et leur graisse se brûle lentement en passant à l’état d’acide carbonique et d’eau »,
multiples et font partie d’une critique générale de tous les arguments que l’on a jusqu'ici invoqués en faveur de cette interprétation.
1. L'augmentation de poids des hibernants en sommeil — c’est-à-dire en plein jeûne — peut être expliquée simplement ; déjà VALENTIN [53] a montré que s’il faisait hiberner les Marmottes dans une atmosphère sèche (il fixe l’eau de latmosphère sur de lacide sulfurique) les augmentations de poids disparaissaient. Il conclut dans son premier mémoire que les augmentations de poids sont dues à des fixations d’eau sur la fourrure des hibernants. Plus tard, dans son 7° mémoire, impressionné probablement par les Q. R. de 0,4 qu’il obtient dans ses mesures de thermochimie respiratoire [53 d}], VALENTIN est plus éclectique et admet que les augmentations de poids peuvent être dues 1) à la rétention d’oxygène, 2) à la fixation d’eau sur la fourrure.
Nous n'avons pas l'intention de développer cette question dans tous ses détails ; PEMBREY [39 a] et DuBois [13] ayant cru observer des augmentations de poids en atmosphère sèche, le problème n’a eu de solution définitive que récemment grâce à BENEDICT : il a vu que les fourrures de Marmotte ou les cadavres de Marmotte, soumis aux mêmes conditions atmosphériques que les Marmottes en torpeur, peuvent présenter des augmentations de poids identiques à celles des animaux vivants.
La conception de CHAUVEAU de la transformation obligatoire des différents aliments en glucides aux fins de combustion n’est plus admise aujourd’hui, ni pour le travail musculaire ni pour les oxydations cellulaires en général.
3. Les expériences de VALENTIN [53 b]}, de Vorr [54], Dugois [13], WÉINLAND et RIEHL [55] et de WEINLAND [55 a] ne donnent, à notre avis, pas la preuve d’une glycogénie d’origine adipeuse pendant le sommeil.
Nous ne croyons pas que les chiffres de VALENTIN par exemple puissent être interprétés dans le sens d’une glycogénie
Durée Poids Poids Substance du sommeil de la marmotte du foie réductrice du foie en jours en g. en g. eng.
La conclusion de VALENTIN est d’ailleurs la même que celle de CI. BERNARD et de Scuirr : la substance réductrice du foie est conservée pendant toute la durée du sommeil hibernal. Il n’est pas question de « glycogénie ». Les chiffres de Voir [54] invoqués à l'appui de la thèse de la transformation des lipides en glucides chez les hibernants endormis sont les suivants
Poids dela Marmotte le 13:12.1874 "PCR 3612 g
Poids de la Marmotte après 80 jours de sommeil..... 2907 g.
Le foie pèse au moment où Voir sacrifie l’animal 64,25 g contient 1,4275 g. de glycogène, soit 2,2 p. 100 et les sors 0,371 p. 100. Vorr conclut de ce chiffre unique qu’il y à néoformation de glycogène pendant le sommeil. Mais nous devons faire à Vorr les objections suivantes : 1. Nous ne savons rien de la teneur en glycogène du foie au début du jeûne. 2. La forte perte de poids de la Marmotte montre que le sommeil a été discontinu. 3. II s’agit d’un chiffre unique. 4. La teneur assez élevée en glycogène au moment où on a tué l'animal peut s'expliquer autrement : il est très vraisemblable que la glvcogénolyse est complètement arrêtée pendant le sommeil l’adrénalinémie est tombée à une valeur extrêmement basse (SUOMALAINEN [50]) ; la Marmotte est hypoglycémique à Pétat de sommeil (FERDMANN et FEINSCHMIDT [16], ENDRES [15 b|, SUOMALAINEN [50]) et nous verrons plus bas que nous avons de multiples raisons d'admettre que son innervation sympathique est fonctionnellement supprimée (IV° partie de ce travail « mécanisme du sommeil »).
KüLzz [28] qui a publié une série de chiffres en 1881 est beaucoup plus prudent ; il conclut de ses dosages que la consommation de glycogène est très lente pendant le sommeil ; il formule par conséquent la même conclusion que CI. BERNARD et LUCHSINGER [29]. Les chiffres de KÜLz sont les suivants
Date à laquelle Poids Glycogène la Marmotte de la Marmotte du foie a été sacrifiée eu g. en g.
On à également cité les chiffres de DuBois à l'appui de la conception de la glycogénie adipeuse, que ce physiologiste
croit en effet démontrée par ses chiffres. Voici ses résultats :
Teneur en glycogène du foie.
1) Marmottes endormies 2) Marmottes réveillées
1) Sommeil depuis 4 jours 0,605 p. 100 1) Veille 0,02 p. 100 2). Sommeil depuis 7 jours 0,888 p. 100 2) Veille 0,00 p. 100 3) Sommeil depuis 8 jours 0,865 p. 100 3) Veille traces 4) Sommeil depuis 10 jours 1,320 p. 100 4) Veille traces 5) Sommeil depuis 10 jours 1,632 p. 100 5) Veille 0,00 p. 100
Tout ce que lon peut dire de ces chiffres c’est qu'ils sont très bas : même la valeur de 1,63 p. 100 après 10 jours de sommeil — correspondant à un jeûne de moins de 24 heures chez un animal réveillé — est un chiffre plutôt bas. La critique de ces chiffres serait d’ailleurs très facilitée si DuBois avait indiqué la date des prélèvements et le poids des Marmottes.
D’autres chiffres qui ont été utilisés pour démontrer la transformation des lipides en glucides pendant le sommeil hibernal sont dûs à WEINLAND et RIEHL [55]. Ces chiffres sont si peu démonstratifs que GRAFE [19] les utilise pour réfuter cette conception. HaR1 [21 a] qui adopte la manière de voir de REGNAULT et RFISET n’a pas trouvé d’accumulation de glycogène dans le foie des hibernants, en dépit d’expériences instituées dans ce but précis [21]. Les chiffres de WEIx- LAND publiés beaucoup plus récemment [55 a], sont si peu significatifs que l’auteur lui-même n’ose en tirer aucune conclusion. Nous les reproduisons ici :
Date du prélèvement : 2.12 8.1 172 10.5 Poids du Hérisson en g.... 1047 1062 424 580 Poidssduifoiesen- 7, 23,9 23,8 152 14,3 Glycogène du foie en g.... 0,387 0,198 0,181 0,064 Glycogène total en g...... 1,729 1,170 0,787 0,483
FEINSCHMIDT et FERDMANN [16] qui ont fait de nombreux dosages de phosphore dans le muscle des hibernants et qui se sont attachés spécialement à l’étude du métabolisme glucidique de ces animaux n’ont pas fait de dosages de glycogène ; ils admettent la réalité des Q. R. anormaux de 0,6 et au-dessous, mais insistent toutefois sur le fait que la transformation des lipides en glucides, la glycogénie adipeuse, n’est pas démontrée,
(On a fréquemment cité AEBY [1] pour avoir démontré la formation de glycogène dans le foie de l’hibernant. C'est ainsi que Voir en parle dans son long mémoire de 1878. De fait, la dernière conclusion de AEBY est très formelle, car il dit que pendant le sommeil hibernal on observe une abondante formation de glycogène. Mais il ne donne aucun chiffre. Il annonce qu’ultérieurement paraîtra un article plus complet que nous n'avons pas retrouvé, pas plus d’ailleurs que les contemporains de AEBy. Il est possible qu'ayant travaillé à Berne, ce soient les résultats expérimentaux de VaA- LENTIN qui servent de support aux affirmations d’AEBY).
Le premier auteur qui se soit opposé à la manière de voir, devenue classique, de la transformation des lipides en glucides est NaGaAï [36]. Son point de départ est la formule
100 g. graisses + 58!,8 O>—> 172,3 g. de glycogène + 11,7 g. d’eau Combustion 100 g. graisses + 2012907 1442772100>
N1O0O0=S- graisses 2x 5878 0. > DL CO:
OR — (0,44 (VALENTIN
Il s’en suit que 208,2 g. de graisses sont devenues 358,7 g. de glycogène, ce qui est absurde. TIGERSTEDT [52] a adopté la manière de voir de NaGaï et, sans oser trop s’avancer toutefois, penche à rejeter la conception d’une transformation des graisses en glycogène. Mais dans son calcul NaGaï part d’un Q. R. très bas, inférieur à ceux que lui-même observe ; l’autre objection qu’il faut faire à NaGaï est qu'il choisit un chiffre trop élevé pour l'élimination de CO, ; de fait, comme il ressort des exemples de BENEDICT [4 b], l'hypothèse classique n’a rien d’absurde.
NAGaAÏï [36] qui avait trouvé des Q. R. de 0,64 et 0,62 a analysé l’urine émise à la fin d’une période de sommeil chez la N urée N acides aminés versé dans le sommeil hibernal. Il n’en est rien, comme il ressort des chiffres de CARPENTER [8] et de BENEDICT et LEE [4 b] : le rapport des différents constituants urinaires est in-
changé dans le sommeil.
Marmotte et il trouve que le rapport est in-
Il résulte par conséquent des analyses urinaires faites par les auteurs américains, des mesures de thermochimie respiratoire de HÉDON, BENEDICT, et des nôtres, que pendant le sommeil le métabolisme des hibernants est fortement réduit, mais cette réduction touche uniformément toutes les phases du métabolisme.
Les Q. R. anormaux décrits par de si nombreux auteurs ne traduisent pas de processus métabolique spécial ; ils sont dûs : 1) aux conditions physiologiques particulières dans lesquelles se trouvent les hibernants endormis et 2) aux conditions expérimentales spéciales dans lesquelles les physiologistes se sont mis le plus souvent pour les étudier.
Les preuves que nous invoquons à l’appui de notre conception peuvent se résumer ainsi
1. Le Q. R. moyen de toutes les espèces d’hibernants étudiés durant le sommeil est un Q. R. de lipides.
2. On peut à volonté faire baisser ou monter le Q. R. des hibernants endormis en variant la concentration de l’acide carbonique de lair qu’ils respirent.
3. La rétention d’acide carbonique consécutive à l’augmentation du coefficient de solubilité de ce gaz à basse température se manifeste par une augmentation de la réserve alcaline du sang (DuBois [13], RASMUSSEN [42], ENDRES [15 b]).
4. L'augmentation de la teneur du sang en CO, des hibernants endormis est due à l’augmentation du coefficient de solubilité et non à l’augmentation de la tension du CO,. Le sommeil-hibernal se distingue en ce point de ce qui se passe dans le sommeil normal (ENDRES [15 a]).
5. Le comportement spécial des hibernants vis-à-vis du CO; de l’atmosphère est dû à l’inexcitabilité relative du centre respiratoire, prouvée par le type respiratoire spécial commun à tous les hibernants endormis, et par l’augmentation de la concentration en ions H du sang (ENDRES [15 a |).
6. La diminution de l’excitabilité du centre respiratoire est la conséquence du fléchissement thermique des hibernants endormis, qui fait de ces organismes des animaux spinaux ou « bulbo-spinaux » (MERZBACHER [35]).
La conception que nous défendons ici et à l’appui de laquelle nous pouvons donner des preuves expérimentales a été formulée pour la première fois par N. Zunrz [57] en 1911. Le premier, ZUNTZ a osé affirmer que les Q. R. anormaux des hi-
bernants pouvaient trouver une autre explication que celle classiquement admise ; il insiste sur le fait que l'abaissement de température de l’hibernant qui s'endort détermine une rétention de CO, non négligeable : en passant de 36° à 8°, 1 kilo d'animal endormi peut retenir 120 cm* d’acide carbonique si le CO, alvéolaire monte de 8 p. 100. Or, pour ZuNTz, les expériences de BORNSTEIN et GARTZEN [7] ont démontré combien il faut être prudent dans l'interprétation des Q. R., car l'hyperventilation pulmonaire (30 litres avec 28 mouvements respiratoires par minute) peut faire varier les Quotients Respiratoires de 0,42 à 1,34 ! Enfin, point fondamental, ZUNTZ montre que les Q. R. de WEINLAND et RIEHL sont anormaux quand le sommeil est léger. L’irrégularité dans la profondeur du sommeil entraine les irrégularités du Q. R.. Quand on évite plus soigneusement les fluctuations thermiques, quand on travaille sur des animaux qui dorment plus profondément et plus régulièrement, les Q. R. sont plus élevés, soit de 0,681 comme chez HARI, c’est-à-dire des Q. R. de lipides.
Il résulte de ces considérations que nous ne nions pas la possibilité de transformation des lipides en glucides, comme le fait par exemple Lusk [31]. Mais nous prétendons que ce processus métabolique ne peut pas être démontré par les variations du Q. R. des hibernants. Celles-ci sont dues à d’autres raisons qui n’ont rien de métabolique. |
Nous sommes même plutôt enclins à penser que la transformation des lipides en glucides est possible ; maïs ce processus métabolique n’est pas déclenché, ou rendu apparent, par l’hypothermie. Si l’on a longtemps cru que l’abaissement de température déclenchait la glycogénie adipeuse, cela est en partie dû au fait qu’on pensait que le réveil du sommeil hibernal est seulement possible par une combustion rapide de glucides. Nous avons pu montrer que l’animal à jeun triple et quadruple son métabolisme de base, en brûlant des graisses ; nous avons vu que l’animal largement muni de réserves glucidiques double son métabolisme de base, en fournissant l’énergie supplémentaire par une combustion préférentielle de lipides. Enfin, nous avons vu que dans la majorité des cas, l’hibernant se réveille du sommeil hibernal en présentant un QR. de lipides (Spermophile, Loir, Marmotte). Dans les cas plus rares où l’on observe un Q. R. élevé (0,80) il est très probable qu'on est en présence ou de décharges d’acide carbonique, con-
sécutives à la hausse de température centrale de lanimal en expérience ou d'animaux ayant subi un jeûne insuffisant (1).
L'ensemble de toutes ces recherches sur les variations du Q. R. des hibernants réveillés, des homéothermes de 300 à 600 g., des poïkilothermes et des hibernants endormis, sur des antmaux qui par conséquent règlent bien, mal, ou qui ne règlent pas du tout leur température confirme en tous points nos observations vieilles de 10 ans sur les variations du Q: R. des
homéothermes adultes, des homéothermes en voie de croissan-
ce et des poikilothermes [26]. Mais si nous faisons aujourd’hui les mêmes constatations expérimentales qu’il y a 10 ans avec GINGLINGER, la conclusion est à l’opposé de celle que nous formulions à l’époque. Nous rejetons la « loi >» que nous croyions être en droit de déduire de nos expériences, trop confiants, dans Pinterprétation classique.des Q. R. anormaux des hiber-
nants.
3) La calorification des hibernants.
Nous avons rassemblé dans le tableau suivant les valeurs de la calorification minima du métabolisme de base et de la calorification minima pendant le sommeil chez les mêmes espè-
ces :
| Calorification en été (veille) À Calorification en hiver (sommeil) || < = ll Calories || Calories 3 produites par RAT | produites par AVE Espèce étudiée , SD 35 Poids 5 © :!| Poids 5 $ : mètre ane 0) Re mètre ‘© Shre: ee carré CEA Est pe carré a.
% 2 © {| d © heure ES HT | heure on AS Marmotte...... 217.0 1,275 392 2906 | 1620 0,093 | 25,02} 10° Spermophile ...... 237 k,445 660 2806 ||: 275 0,085: 12,95 708 LES EE en sr 199 3,798 527 2906 114 0,082 9,48 g°5 Muscardin, 77. 20022947 832 2796 23 0,186! 12,62] 10 Chauve-Souris.... 24 2,416 167 28°0 23 02296:1220;18781295 24 0,108 7,41 403 7 014271005725 50
(1) Ce cas ne se rencontre qu’au début de lhiver quand l’hibernant
(Spermophile) est fréquemment réveillé.
Si nous considérons la moitié gauche du tableau nous voyons que (exception faite de la Chauve-Souris dont les échanges obéissent à la règle de van’t HorFr) quand la production de chaleur par kilo et heure varie de 1 à 10 et le poids de 1 à 100, la production de chaleur par «unité de surface » (P?/3) varie de 1 à 2.
Pendant le sommeil il est impossible de dégager <« aucune loi » qui règle la calorification des hibernants. Si nous recherchons la calorification « minima » — indépendamment de la température — nous constatons qu’en dehors du Muscardin tous les hibernants produisent 0,10 Calories par kilo et heure. Cette observation — disparition complète de la loi des tailles — n’est toutefois valable que si nous comparons la Chauve- Souris à 5° avec les autres espèces à 10°, et que nous n’englobons pas le Muscardin sur lequel nous avons fait peu de mesures et qui peut-être réduirait ses échanges à 0,10 Calories, si on l’étudiait à 5°. (Dans le mémoire de CHEVILLARD [9] on trouve une remarque analogue sur la calorification minima compatible avec la vie des homéothermes de 20 g. à 28.500 sg. (Souris et Chien) ; il chiffre la consommation minima à 0 1. 4 d'oxygène par kilo).
La comparaison des productions de chaleur ramenées au poids affecté de l’exposant 2/3 ne permet pas de conclure : à 10° environ, le Spermophile, le Loir et le Muscardin produisent la même quantité de chaleur (13 Calories environ) tandis que les poids varient de 275 à 20 g.. La Chauve-Souris et la Marmotte produisent deux fois autant de chaleur, soit 20 à 25 Calories par mètre carré et 24 heures.
Rappelons que les productions de chaleur des poiïkilothermes que nous avons étudiés sont tout aussi difficiles à classer : nous trouvons en effet les valeurs suivantes :
Production de chaleur de quelques espèces de poïkilothermes AMIS
SEP
: Calories par Espèce Poids en g. LE mètre ar et 24 heures LOGE ant TRE 5 0,325 13,39 Grenomlé: Tete are Rd 40 0,211 17501 Lézard des Palmiers ....... 60 0,076 Ai Couleuvre sie ra de 133 0,144 17,62 L'ortue 720 AE ES 278 0,108 14,89
Le tableau comparatif que BENEDICT [4] donne pour les productions de chaleur à 16° de quelques poïkilothermes ne présente pas de meilleur accord que le nôtre. S'il nous est par conséquent impossible de tirer une règle générale de nos chiffres, nous avons pu démontrer par ailleurs sur le Loir et la Chauve-Souris que la production de chaleur varie, en fonction de la température, selon la règle de van’t Horr. Cette règle s’applique sur une grande échelle thermique à la Chauve-Souris (1). Pour donner la même démonstration sur le Loir, on ne peut opérer que dans une marge étroite de température, l’animal se réveillant trop facilement aux températures s’écartant notablement de 8° ; nos essais sur le Spermophile sont restés sans succès comme ceux de BENEDICT sur la Marmotte. Pour -avoir quelque chance d’obtenir cette démonstration sur d’autres espèces que la Chauve-Souris qui se comporte, été et hiver, en poikilotherme, il faut s’entourer de toutes les précautions afin d'éviter le réveil des animaux ; l'emploi de la méthode habituelle du confinement (KAYSER, exp. sur le Spermophile)} ou les multiples manipulations auxquelles on soumet l'animal dans le procédé de BENEDICT [4 b] empêchent cette étude : le danger de réveil est trop grand, les chiffres de calorification sont trop inconstants. Wyss [56], dans son travail de 1932, prétend que la production de chaleur de l’hibernant ne dépend pas de la température extérieure. Il y a, apparemment, opposition formelle entre sa conclusion et la nôtre. De fait, Wyss voit qu'aux températures supérieures à 0° il y a chez le Loir un comportement thermique identique à celui des poikilothermes. Ce n’est qu'aux températures inférieures à 0° qu’il constate une véritable régulation. Son observation est, en ce point, en accord complet avec toutes les anciennes données : les températures trop basses provoquent le réveil des hibernants. BENEDICT [4 b] n’a pas non plus réussi à établir un rapport entre l'intensité de la calorification des hibernants endormis et la température du milieu. Il pense que l’absence de parallélisme entre l'intensité des combustions de la Marmotte et la température du milieu permet d'établir un caractère distinctif entre les hibernants endormis et les poïkilothermes. Si nous ne pouvons admettre cette manière de voir
(1) Notons que déjà DeLsaux [41] avait, en 1887, étudié la calorification de la Chauve-Souris en hiver, en fonction de la température
du milieu. Le Q, que nous calculons à partir des chiffres de DELSAUXx est de 1,24.
de BENEDICT puisque nous attribuons son échec à l’irrégularité de la profondeur du sommeil de ses Marmottes, nous partageons entièrement sa conclusion générale concernant la calorification des hibernants endormis ; il place ces espèces si spéciales entre les poïkilothermes et les homéothermes la production calorique des hibernants à 10° dépasse de beaucoup celle des poïkilothermes de poids comparable qu’on étudie à la même température. BENEDICT en donne une bonne démonstration pour la Marmotte qu’il compare aux serpents de 2 kilos étudiés antérieurement par lui. (20 à 30 Calories par mètre carré de surface et 24 heures pour la Marmotte et 8 Calories pour le serpent de 2 kilos). Nous-mêmes avons établi des chiffres pour la Grenouille de 50 g. à 10° et 5° ainsi que pour la Tortue de 200 g. (poids vif) aux mêmes températures ; les chiffres suivants opposent ces deux poikilothermes aux hibernants de poids comparable
; Calories Le
Espèce re Poids en g. | par kilo La
etheure | 24 heures
Serpent à sonnelle ...... 99 1000 0,03 8,0 (1)
Marmotte rer RER 10° 1600 0,09 206 0 TONUE RE CRIE 100 219) 0,02 3,3 MSPÉETROD RES RATES 10° 180 0,10 14,7 Grendutlle sr ea 100 55 0,07 6,0 0,19 12,6
4) Durée des phases de sommeil ininterrompu.
On observe en général que les durées des phases de sommeil ininterrompu chez les hibernants soumis à l’expérimentation physiologique sont assez courtes : 3 à 4 jours, 1 semaine ; la durée la plus longue que HORVATH ait observée a été de 15 jours [23 a]. Le seul auteur ancien qui indique des phases de sommeil beaucoup plus longues est BERTHOLD [5 bis] : il observe que le sommeil des hibernants s'étend de décembre à mars. Pendant 3 mois, les animaux se réveillent 2 à 3 fois. Si BER- THOLD à pu constater des phases de sommeil ininterrompu aussi longues, cela est dù au fait qu’il n’a à peu près pas fait
BENEDICT
d'expériences : il s’est contenté d’observer les animaux et a simplement pris leur température. Au début et à la fin de l’hiver les périodes de sommeil ininterrompu nous ont semblé plus courtes. Comme le dit DuBois [13], «les phases de sommeil, d’abord plus courtes que celles des réveils, deviennent égales à celles-ci, puis de plus en plus longues : elles durent deux, trois, quatre jours, de telle sorte que vers le quinzième jour on en voit qui continuent huit jours et plus. Au fur et à mesure que les périodes de sommeil s’allongent, la torpeur s’aggrave ». Nos mesures d'échanges confirment entièrement ces observations de DuBois : au début de l’hiver, quand les périodes de sommeil sont courtes, la calorification est assez élevée (mesures sur le Spermophile) : c’est ainsi que nous observons des consommations d'oxygène de 78, 53 et 41 cm3 par kilo et heure, tandis qu’en état de sommeil profond la consommation du même animal tombe à 20 cm.
Sur le Loir, nous voyons que la consommation d’oxygène et le Q.R. sont d’autant plus irréguliers que les phases de sommeil ininterrompu sont plus courtes (tableaux IX et XIX). L'animal qui dort le plus longtemps a le Q.R. le plus constant ; quand ses phases de sommeil deviennent plus courtes, les Q.R. deviennent irréguliers et la consommation d’oxygène de même (Loir n° 2).
Des périodes de sommeil de plus de 20 jours semblent exceptionnelles ; les auteurs se sont donc demandés quelle pouvait être la cause des réveils « spontanés ». Si l’on trouve déjà chez QuiNckE [41] mention de la distention vésicale et rectale, DuBois [13] a eu le mérite d'aborder cette question expérimentalement : il réalise sur deux animaux des fistules vésicales. Les animaux se remettent à dormir et meurent. Les courbes de température, la durée de l’évolution montrent toutefois nettement que les Marmottes sont mortes pour de toutes autres raisons que « l’absence de stimulus normal du réveil >. Nous croyons être en droit d'affirmer que la distension vésicale et rectale, dont on ne peut nier l’effet possible, doivent avoir un rôle infiniment moins important que celui qu’on leur attribue en général, car le Loir N° 23 a dormi 110 jours environ sans interruption. Nous l’avons tué en état de sommeil profond. Le Loir N° 2 a dormi plus de 3 semaines sans interruption, tandis qu’en général, le Loir se réveille ‘ « spontanément » après 10 jours. Ayant constaté que des con-
centrations de 1 à 2 p. 100 de CO, de l’air inspiré réveillent facilement le Loir, nous attribuons à ce gaz le rôle que l’on a attribué à la distension vésicale.
A partir du moment où nous avons isolé les animaux, où nous avons évité toute variation thermique, toute accumulation de CO,, tout bruit, toute excitation tactile, nous n'avons plus jamais observé de réveil « spontané ». Nos expériences ayant trait à ce sujet sont encore de trop courte durée mais 15 jours à trois semaines de contrôle sur des Spermophiles et des Muscardins, 2 expériences de 15 jours sur des Loirs et une autre de plus de 3 mois nous font penser qu’il n'existe pas de réveil spontané chez l’hibernant (1). Le réveil est toujours déterminé par une cause extérieure : bruit, température, excitation tactile, chimique etc. Si ces facteurs prennent une-importance considérable dans les conditions spéciales qu'offre le séjour au laboratoire, ils ne semblent, toutefois, pas non plus négligeables dans les conditions normales de vie des hibernants : DAUBENTON [10 bis] attire déjà l’attention sur le fait que les Marmottes sont souvent réveillées dans leurs terriers quand on les déterre par des journées chaudes en hiver.
Conclusions.
À. — ETUDE DU QUOTIENT RESPIRATOIRE
1. Le Quotient Respiratoire des hibernants endormis est normalement de 0,71. Cette conclusion découle des recherches faites sur la Marmotte, le Spermophile, le Loir, le Muscardin et la Chauve-Souris.
2. On peut faire varier à volonté le Quotient Respiratoire des hibernants endormis par des variations de la pression partielle de l'acide carbonique dans l’air inspiré : quand la pression partielle de ce gaz monte au cours d’une mesure de 0,03 p. 100 à 0,5 p. 100, le Q. R. tombe à des valeurs inférieures à 6,7. Inversement, il atteint des valeurs”très élevées quand la pression partielle de l’acide carbonique tombe au cours d’une mesure de 0,6 p. 100 ou 0,7 p. 100 à 0,2 p. 100.
(1) Nous avons répété en 1939 l’expérience de sommeil hibernal prolongé que nous avions réussie en 1938. Un Loir a été maintenu à l’état
de sommeil du 10-3-39 au 1-9-39. II à été sacrifié à cette date en profond sommeil.
3. Les Quotients Respiratoires anormaux enregistrés pendant le sommeil sont la conséquence de rétentions ou de décharges d’acide carbonique. Ces Quotients sont interprétés comme des artifices expérimentaux dont est rendue responsable linexcitabilité relative des centres respiratoires durant le sommeil.
4. Les Q. R. enregistrés au cours du réveil sont des Q. R. de lipides, à condition toutefois, que l’hibernant soit à jeun et que le réveil soit précédé d’une période de sommeil de plusieurs jours (1).
B. —— ETUDE DE LA CALORIFICATION
1. Des concentrations d’acide carbonique de 0,5 p. 100 à 1 p. 100 peuvent augmenter la consommation d'oxygène (vérification sur le Loir).
2. La calorification des hibernants endormis obéit, à l’intérieur de limites assez étroites, à la règle de van’t HoFF (étude sur le Loir). En comparant la calorification à 8° avec celle déterminée à 10°, on calcule par extrapolation un Q;, de 2,0. La règle de van’t Horr est vérifiée sur une grande échelle de température chez la Chauve-Souris qui se comporte toujours, en été et en hiver, en véritable poïkilotherme. (Les Q;, déterminés entre 4° et 19° oscillent entre 2 et 3).
3. La calorification est à 10° de 0,1 Calories environ par kilo et par heure chez la Marmotte (2 kilos), le Spermophile (300 g.) et le Loir (150 g.). Elle atteint une valeur à peu près double chez le Muscardin de 290 g. et trois fois aussi forte chez la Chauve-Souris de 20 g.
4, La calorification minima du sommeil, indépendamment de la température, est la même chez tous les hibernants (Marmotte de 2 kilos et Chauve-Souris de 7 g.) ; la seule exception à cette règle s’observe chez le Muscardin de 20 g. (on n’a pas recherché si la calorification de cet hibernant baisse fortement aux températures inférieures à 10°C).
5. La calorification des hibernants endormis ramenée à la surface (2) est de 10 Calories par mètre carré et 24 heures à
(1) On a longuement discuté dans la première partie de ce travail la cause des Q.R. anormalement élevés pendant le réveil (Jeûne insuffisant, décharges d’acide carbonique).
(2) La surface, toute conventionnelle, est calculée d’après le poids, selon la formule de MEEH en utilisant la constante K = 10.
10°, chez le Spermophile, le Loir et le Muscardin ; elle atteint une valeur double chez la Marmotte de 2000 g. et la Chauve- Souris de 20 g. étudiées à la même température.
6. Nos chiffres ne permettent pas de dégager une loi générale qui régirait la calorification des hibernants endormis.
7. La calorification des hibernants endormis est nettement plus élevée que celle des poïkilothermes de même poids, étudiés à la même température.
C. MÉCANIQUE RESPIRATOIRE
1. Tous les hibernants que nous avons étudiés ont une tendance plus ou moins accusée à manifester une respiration périodique. La respiration périodique la plus nette s’observe chez le Loir, qui, à l’état de sommeil profond, présente trois groupes respiratoires de CHEYNE-STOKES par heure.
2. Il est impossible d'établir chez la Marmotte un rapport entre la fréquence respiratoire et l’intensité de la calorification.
3. La respiration périodique des hibernants est interprétée comme signe d’inexcitabilité relative des centres bulbaires par le froid (1).
D. —— DURÉE DU SOMMEIL
1. On peut atteindre des phases de sommeil hibernal ininterrompu de 4 et 6 mois, en supprimant toutes les excitations extérieures. Cette observation est défavorable à la conception des « réveils spontanés par distension vésicale ou rectale » des hibernants endormis.
2. Nous expliquons les « réveils spontanés >» par des accumulations d'acide carbonique.
(4) On a fait allusion dans la deuxième partie de ce travail à l’inter-
vention éventuelle des organes sensoriels chémosensibles aortiques et carotidiens.
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Introduction.
Dans les pages qui suivent nous essaierons d’aborder le mécanisme physiologique du sommeil hibernal. Nous nous limiterons à l’étude de ce problème chez les Mammifères hibernants, en renonçant délibérément à l'étude de la même question chez les poïkilothermes qui — en dehors des poissons — présentent également un état de torpeur en hiver. Nous ne ferons pas mention du sommeil «estival > du Tanrec de Madagascar, nié par certains et attribué par d’autres à la sécheresse qui entraînerait une véritable déshydratation du Tanrec.
Nous nous proposons d'étudier le mécanisme par lequel un certain nombre de mammifères devient d’homéotherme, poikilotherme ; ce problème a déjà préoccupé les Anciens
ARISTOTE [3] sait qu’il existe des mammifères — le Loir par exemple — qui entrent en automne en état de sommeil hi-
bernal. Il n’ignore pas qu’il s’agit d’une adaptation de l’organisme aux conditions spéciales du milieu : pour échapper aux conditions de vie défavorables créées par l'hiver, certaines espèces se retirent dans des cavernes et y passent l’hiver. Elles ne reparaissent qu’au printemps. Parmi ces espèces ARISTOTE compte les Hirondelles ; non pas celles de Grèce qu'il sait appartenir aux oiseaux migrateurs, mais certaines espèces provenant de pays plus froids. Les recherches biologiques des cent dernières années, en particulier à partir de Barkow [4] semblaient infirmer complètement l'affirmation du philosophe grec : on admettait en effet jusqu’à ces toutes dernières années que seuls les oiseaux dans tout le règne animal ne comportaient pas de représentants qui hibernent. Dans la description même d’ARISTOTE nous distinguons deux points essentiels : 1. les Hirondelles que l’on trouve en état de torpeur en hiver dans les grottes y sont très nombreuses ; 2e les animaux saisis par le froid sont « nus et dépourvus de plumes ». Cette dernière affirmation pourrait faire penser qu’il y a eu confusion avec les Chauves-Souris qui, comme
chacun sait, vivent en grand nombre dans les grottes. Mais cette hypothèse semble injustifiée car ARISTOTE connait fort bien les Chauves-Souris de sorte qu'une confusion est peu probable. Il ressort des relations récentes de LORENZ et de KEY- SERLING (cités par DuPOND) que contrairement à l'opinion ofticielle il est parfaitement possible de rencontrer parfois en automne des Hirondelles en grappe surprises par le froid au cours de leur migration de l'Europe centrale vers le bassin méditerranéen. D’après les faits relatés par Dupoxb (*) il s’agit de toute évidence chez les Hirondelles d'animaux « figés » temporairement par le froid et non de « léthargie hibernale ». Tout récemment trois auteurs HUXLEY, WEB8 et BEST [51] décrivent chez certains oiseaux un état de poïkilothermie passagère « ressemblant quelque peu à l'hibernation des mammifères ». Les auteurs énumèrent les facteurs essentiels et caractéristiques de l’état de torpeur et ils en déduisent qu'il s'agit d’un étal d'adaptation. Pour nous, certains points de leur énumération indiquent au contraire qu'il ne s’agit pas d'un mécanisme spécial d'adaptation, mais d'animaux partiellement forcés par le froid : c’est ainsi que nous croyons devoir interpréter le rôle du manque de nourriture, des mauvaises conditions de vie, de basse température et le fait que les sujets de petite taille sont plus enclins à cet état de torpeur que ceux de plus grande taille, car nous croyons reconnaitre dans ce dernier facteur l'importance de la surface déperditrice. L'interprétation que nous donnons de cet état « poïkilotherme passager » est la même que celle que donne BENE- DICT [5] de la question si longtemps discutée du sommeil hibernal de l’Ours.
Le seul hibernant dont ARISTOTE donne une description sommaire est le Loir. Il n’en dit que deux mots, mais’ qui sont vrais, Comme s'exprime son traducteur et commentateur Ca- MUS en 1783 [14] ; le naturaliste grec dit, en effet « que le Loir se retire dans les trous des arbres et y devient très gras ».
Cette phrase lue du point de vue auquel nous pouvons nous placer 2300 ans plus tard contient les deux causes essentielles de l’origine du sommeil,
le facteur externe, saisonnier, et
le facteur interne, hormonal.
(*) Dupoxp Ch. — L'’engourdissement des Hi > DS 1937, Fase. 4, p. 226-227. + ent des Hirondelles. «Le Gerfaut »,
C’est ainsi que nous interprétons aujourd’hui observation d'ARISTOTE concernant ladiposité hibernale du Loir. La valeur que nous attribuons à cette distinction ressort, croyonsnous, le mieux du fait que c’est d’après cette classification des facteurs en exogènes et endogènes que nous analyserons les principales observations et expériences qui nous serviront à expliquer l’origine du sommeil hibernal.
I. Facteurs exogènes
a) LA LUMIÈRE.
Parmi les facteurs exogènes susceptibles d'intervenir dans le mécanisme du sommeil, il en existe un qui n’a fait Pobjet que de très peu de recherches : la lumière. Le premier auteur qui en fasse mention est Barkow en 1846 [4]. Pour lui, la diminution de l'intensité de l’éclairement, l’air confiné, le manque de nourriture et le froid contribuent à la genèse du sommeil ; mais aucun des trois premiers cités n’est capable d’induire en sommeil un hibernant réveillé. Ce n’est qu’en 1932 [74] que nous trouvons une ébauche expérimentale concernant le premier de ces facteurs. NITSCHKE est amené à la suite de ses études sur le rachitisme à faire jouer à l’hypocalcémie un rôle important dans le mécanisme du sommeil hibernal. Le métabolisme du calcium étant partiellement sous la dépendance de la vitamine D, NITSCHKE exprime l'opinion que c’est la diminution des rayons ultraviolets en automne qui entrainerait une avitaminose relative avec réduction des oxydations chez les hibernants, d’où sommeil : de fait, il constate que les Hérissons nourris d’ergostérol irradié ne s’endorment pas en hiver, tandis que les animaux témoins, nourris normalement, dorment.
Kiar {59}, dans un mémoire de 1938, prétend que le sommeil hibernal est empêché par une calcémie très élevée comme on l’observe après surdosage de vitamine D. IT est inutile que nous insistions sur la fragilité des arguments et des preuves de Nirscake. Mais il est impossible de rejeter d'emblée toute intervention de la lumière dans le mécanisme d’induction du sommeil, même si celui relaté par NITSCHKE se révé- Jait faux. Les recherches de J. BENOIT [6] sur le rôle exercé par la lumière dans le développement des glandes génitales
chez le Canard domestique nous indiquent un tout autre mécanisme d’action de la lumière : la voie optique avec un relais hypophysaire. Aucune expérience n'a encore été entreprise pour relier les constatations de BENOIT à nos connaissances sur le mécanisme du sommeil (1) ; mais nous tenons à relever ici que l’atrophie des glandes génitales est une des manifestations les plus nettes commune à tous les hibernants en hiver, et que la glande endocrine qui joue le rôle le plus important dans le déterminisme du sommeil est l’hypophyse. Nos propres observations sur les hibernants ne nous permettent aucune conclusion quant à un effet possible de la lumière dans la genèse du sommeil, car nos hibernants ont été conservés pendant toute l’année dans une pièce faiblement éclai-
rée.
b) LA TEMPÉRATURE.
C’est Barkow [4], croyons-nous, qui a le mieux résumé l’effet de la température dans le mécanisme de l’induction du sommeil. Il dit que, quelle que soit l'autorité de l’auteur qui conteste l’action de la température dans le déterminisme du sommeil, cette action par trop évidente ne peut être niée ; et d’autre part le même auteur ajoute que cet effet thermique ne peut être que « favorisant », car personne n’a réussi, par la seule température, à faire dormir un hibernant réveillé. Nous pouvons développer ces deux observations de BARKOW, nous pouvons aceumuler des chiffres expérimentaux pour les appuyer, mais nous ne pouvons que confirmer en tous points ce naturaliste.
Le premier auteur qui attribue à la température le rôle déterminant dans le mécanisme du sommeil est BUFFON [12]. Dans sa description du Loir, BUFFON insiste sur « le peu de chaleur intérieure qu'ont ces animaux. Il n’est pas étonnant que, dans ces conditions, les hibernants tombent dans l’engourdissement dès que la petite quantité de chaleur intérieure cesse d’être aidée par la chaleur extérieure de l'air, ce qui arrive lorsque le thermomètre n’est plus qu’à 10 ou 11 degrés audessus de la congélation ». Après BUFFON, c’est DAUBENTON [24] qui reconnait l'importance de la température dans le mécanisme du sommeil ; il remarque que les Marmottes en capti-
(1) On pourrait par exemple faire l'hypothèse que l’involution hypo-
physaire en automne est la conséquence d’un épuisement de la gland déterminé par l'éclairage intense et prolongé durant l'été : :
vité, conservées « dans des lieux chauds, ne s’engourdissent pas, elles sont aussi vives en hiver que dans les autres temps». C’est à la température qu’il attribue les réveils des Marmottes au cours de l'hiver, car les chasseurs les trouvent réveillées « quand il souffle un vent chaud ». Mais déjà ManGirr [67] fait la remarque qu'il ne faut pas non plus négliger le fait que des températures suffisamment basses réveillent les hibernants endormis ; le rôle «adjuvant» du froid ressort par contre du fait qu’un Hérisson reçu en avril dort jusqu’au 10 mai, s’il est conservé à 10°. La température de 10° est, selon MaNGiL1, un facteur indispensable pour maintenir en léthargie, mais insuffisant, seul, à déclencher le sommeil. SaissY [84], HALL [46], BERTHOLD [8] sont tous d'accord à attribuer à la température un rôle favorisant ; seul HoRvATH [49 a], ayant observé des Spermophiles en état de léthargie en été et relevant que VALENTIN [95 b] avait fait la même observation sur la Marmotte nie le rôle de la température. Mais comme l’ont observé tous les auteurs qui ont retrouvé des exemples de sommeil en été, il faut, comme l'avait vu VALENTIN, qu'il fasse pluvieux et frais en juin pour qu’on observe du sommeil. Même en été il faut une température basse. Depuis QuiNCKkE |77], DuBois [28], MERZBACHER [73 a], jusqu’à BENEDICT en 1938 [5], le rôle de la température n’a pas été discuté ; il est, de fait, indéniable. Nos propres expériences et observations s’étendant sur 15 Marmottes, 40 Loirs, 20 Muscardins,: 50 Hamsters, 8 Hérissons, 8 Lérots montrent qu'il faut une température de 5° à 12° pour observer l’état de sommeil. En maintenant cette température rigoureusement constante on peut conserver un Loir en état de sommeil jusqu'aux derniers jours de juillet et bien au delà comme l’a vu HEss [47 b}. Parmi les facteurs exogènes, c’est celui qui nous a paru le plus important. Mais comme dit BARKOW, si ce facteur est indiscutable et indispensable pour maintenir l’état de sommeil, il est insuffisant pour déclencher le sommeil chez l’hibernant réveillé : il est inutile que nous insistions encore sur l'effet de la température de 10° sur le Loir, le Hamster, le Lérot réveillés : ils ne diminuent pas leur calorification par un séjour prolongé au froid, mais l’augmentent par le mécanisme de l'adaptation thermique.
c) LE JEÜNE.
Un autre facteur exogène auquel on a de tout temps ajouté une importance considérable dans le mécanisme du sommeil est le jeûne. Dès 1781, J. HuNTER [50] lui attribue un rôle adjuvant, mais Saissy [84] quinze ans plus tard, rejette cette conception. ManGiLr [67], BaRkow [4], BERTHOLD [8], d’accord avec HUNTER, attribuent à l’absence de nouriture un rôle favorisant ; parmi les auteurs récents, ce sont SIMPSON [88], JOHNSON [55 a], MANN [68] et Hess [47 b] qui insistent sur le rôle du jeûne : JOHNSON, en opérant sur deux lots de 6 animaux, constate le sommeil chez 13 p. 100 des animaux nourris et chez 42 p. 100 de ceux auxquels on a enlevé 14 nourriture. Mais JOHNSON ne croit pas, contrairement à KOSHKAROW et LEIN (1927 [60]) que la richesse plus ou moins grande en eau de la nourriture ait quelque influence. Le rôle de la déshydratation — qui est également relevé par POLIMANTI [75] — dans le déterminisme du sommeil a été étudié de nouveau récemment par FOSTER, FOSTER et MEYER [36] : ils expérimentent en septembre et constatent, en séparant les Spermophiles en deux lots, dont un a une nourriture sèche, sans eau, tandis que l’autre reçoit de l’eau à volonté, que 74 p. 100 des représentants du premier dorment dans les 15 jours qui suivent la mise en marche de l’expérience, tandis que 12 p. 100 seulement du 2° lot entrent en sommeil hibernal (le premier lot comporte 18 représentants d, le second 14 représentants, également tous d). BENEDICT [5] n’a pas spécialement étudié le problème du jeûne ; désirant obtenir le sommeil à tout prix, il s’est mis dans les conditions qui d’après les auteurs étaient les plus favorables au sommeil : il a donc retiré la nourriture à toutes ses Marmottes dès que l’une ou l’autre entrait en état de léthargie. Il pense comme la plupart des auteurs que le jeûne joue un rôle adjuvant dans le déterminisme du sommeil.
Nos propres animaux ont toujours eu de la nourriture à leur disposition, nous nous guidions en automne d’après la quantité de nouriture disparue en 24 heures pour nous orienter sur la tendance de nos animaux au sommeil ; on peut en effet trouver les animaux en état de léthargie le matin ; mais la nourriture mise à leur disposition la veille au matin a dis-
paru, ou est entamée. Il suffit de passer le soir et de contrôler les animaux pour les voir courir et s’agiter tout éveillés dans leur cage. Ce n’est que quand ils refusent toute nourriture qu’on sait que l’on peut essayer des mesures d'échanges et qu’ils dorment profondément. En opérant ainsi, nous avons constaté que tous nos Spermophiles et toutes nos Marmottes ont toujours dormi, tous les hivers. Ces observations ont été faites sur des animaux capturés en été ou en automne de l’année pendant laquelle les observations sur le sommeil ont été faites, ou 1, 2, 3 ans auparavant. Par conséquent, le rôle du jeûne et de la domestication ne peut être que très secondaire. Nos Loirs séjournant depuis plus d’un an au laboratoire et nos Loirs capturés en été sont également entrés en sommeil hibernal, en dépit d’une nourriture toujours présente en excès dans la cage. Mais le sommeil n’a pas été observé sur tous les animaux sans exception, comme dans le cas de la Marmotte ou du Spermophile:sur deux ou trois Loirs nous n’avons pas observé de sommeil. Nous ne pouvons affirmer qu’ils n'aient pas dormi. Il nous est arrivé de ne pas contrôler tous les jours nos animaux. Les Hamsters (Critecus frumentarius) et les Hérissons (Erinaceus europaeus) conservés dans les mêmes conditions que les autres hibernants n’ont présenté des signes de sommeil profond que très exceptionnellement. Nous ignorons par conséquent si chez ces espèces le jeûne joue un rôle plus important que chez les Marmottes, Spermophiles, Loirs. Mais les réserves abondantes que se constituent les Hamsters au début de lPautomne nous font penser qu’il est très difficile de contrôler le facteur alimentation chez cette espèce. Si le sommeil des Muscardins est en général très facilement interrompu, il faut remarquer toutefois que tous nos Muscardins ont dormi un temps plus ou moins long, en dépit d’une nourriture toujours abondante. Nous concluerons donc que le rôle du jeûne dans le déterminisme du sommeil hibernal ne peut être que très secondaire quoique l'alimentation soit capable d'augmenter la calorification de façon très notable comme cela est bien connu depuis longtemps (augmentation de la thermogénèse par l’action dynamique spécifique).
d) RÔLE DU CONFINEMENT.
Diminution de la pression partielle de l'oxygène
Dans sa description de 1551, Conrad GESNER [42] insiste sur le fait que les Marmottes qui construisent leurs terriers les obturent de telle façon qu’il est plus facile à l’homme qui veut les déterrer de creuser la terre vierge que de percer les orifices obturés par les Marmottes. Il s’étonne que ces animaux n’asphyxient pas dans ces conditions ; et cela lui paraît d'autant plus curieux qu'ayant lui-même enfermé une Marmotte qui allait dormir dans une caisse à moitié remplie de foin, elle mourut par asphyxie. Le rôle du confinement comme agent déterminant du sommeil hibernal est étudié, en partie expérimentalement par DAUBENTON [24]. Il adopte pour les Loirs, Lérots et Chauves-Souris l’explication de BuFFoN de l’origine du sommeil hibernal. Mais cette interprétation lui semble tout à fait insuffisante pour le Hamster. Pour mettre cet animal en état d’engourdissement, <«l’expérience prouve qu'il faut encore que l'air extérieur n’ait aucun accès à l'endroit où il s’est retiré ; on peut s’en convaincre en enfermant un Hamster dans une caisse remplie de terre et de paille ; on aura beau l’exposer au froid le plus sensible de l’hiver et assez fort pour glacer l’eau, on ne parviendra jamais à le faire dormir ; mais dès qu’on met cette caisse à quatre ou cinq pieds sous terre, qu’il faut avoir soin de bien battre pour empêcher l’air extérieur d’y pénétrer, on le trouvera au bout de huit ou dix jours engourdi comme dans son terrier ». SAISSY [84] nous relate dans son travail un passage de GEOF- FROY [4] emprunté à Silvestre qui affirme que c’est le manque d'oxygène qui induit le sommeil du Hamster. Mais SAISSy lui-même ne considère le mandue d’oxygène que comme cause secondaire. À la fin du siècle dernier, l’idée de Dau- BENTON est reprise par P. BERT [7]. Dans ses « Lecons sur la Physiologie comparée de la Respiration », il dit qu’en fixant l’acide carbonique dans un espace confiné, on peut endormir un hibernant (Lérot, mus nitella) par manque d'oxygène. Il est nécessaire de fixer le CO, qui est un poison.
Depuis une quinzaine d'années (voir à ce sujet la bibliographie à la fin de l’article de L. CHEVILLARD, F. HAMON et A. MAYER [18 b]) d'assez nombreux auteurs se sont attachés à
l'étude des échanges respiratoires chez les homéothermes exposés pour des temps courts ou prolongés à des pressions barométriques abaiïssées, ce problème étant devenu d’actualité par suite du développement de l'aviation. Il ressort des travaux convergents de LiINTZEL [66], de MAYER et de ses collaborateurs [18, 18 b], de Graga [43 a, 43 b], que la diminution de la pression partielle de l’oxygène réduit l'intensité de la thermorégulation chimique. Selon CHEVILLARD [18 a], la thermorégulation est perdue à toutes les températures si la pression partielle de l’oxygène est tombée à 5 p. 100. LINTZEL et CHEVILLARD [18 a] ont aussi étudié l’effet de séjours prolongés à des pressions réduites d'oxygène. Il ressort nettement des travaux de LiNTZEL [66] qu’un séjour d’une semaine réduit l'effet de l’abaissement de la pression sur la calorification, sans le supprimer entièrement toutefois. Les effets indiscutables de l’abaissement de la pression partielle de l’oxygène sur la thermorégulation chimique se manifestent pour des pressions correspondant à 4.000 m. d’altitude environ, soit à des altitudes où l’on ne trouve plus d’hibernants. Il semble par conséquent que la diminution de la pression partielle de l’oxygène n’intervienne pas dans le mécanisme du sommeil.
Nos propres animaux ont dormi à Strasbourg et à Utrecht, soit à des pressions barométriques de 750-760 mm. Hg. en moyenne. On ne peut évidemment nier de façon absolue le rôle de pressions réduites de l’oxygène dans le déterminisme du sommeil ; mais nous ne croyons pas que l’on doive ajouter à ce facteur plus d'importance que celle d’un facteur adjuvant secondaire.
Effet narcotisant de l’acide carbonique
C’est à Saissy que l’on attribue en général la découverte du sommeil hibernal artificiellement provoqué par le confinement. Cet auteur [84 a] place les Marmottes en mai et en juin dans des caisses avec une ouverture très réduite et constate qu’en plongeant la caisse dans un mélange réfrigérant la Marmotte entre en « sommeil hibernal artificiel >». La même expérience n'ayant pas été couronnée de succès quand la caisse était largement ouverte, SAIssY attribue à la petitesse de l’ouverture la cause essentielle du sommeil dans son expérience. SaIssy donne une description de l’examen de la sensibilité de
ces animaux ; l'absence de réponse réflexe à la piqûre profonde du museau et des pattes à l’aide d’un scalpel, l’inefficacité du courant électrique appliqué à la langue et aux narines nous font penser qu’il s’agit dans les expériences de SaIssy de narcose à l'acide carbonique et non pas de « sommeil hibernal artificiel ». BaRkow [4] cite également le confinement parmi les causes adjuvantes sans que l’on puisse y distinguer si c’est l'accumulation du CO, ou le manque d'oxygène qu’il considère comme efficace. L'action narcotisante de l’anhydride carbonique est étudiée dans la 2° moitié du siècle dernier par RaouLr [80], FRIEDLÂNDER et HERTER [37] et DugBois [28]. Le premier constate chez le Lapin que des concentrations de 5,8 à 23,2 p. 100 de CO, dans l’air inspiré diminuent l'intensité des échanges ; les auteurs allemands constatent pour des concentrations de 6 à 10 p. 100 des phénomènes d’excitation, tandis que les concentrations supérieures à 10 p. 100 font tomber la pression artérielle et la température. Les expériences de narcose ont été reprises par ALBITZKY [2], CAPELLE [15] etc. Nous avons cité plus haut les expériences de CORDIER et MAYER [20] et celles de REIN [82]. Mais le problème qui nous intéresse plus particulièrement est celui qui a été étudié par Dugois [28] et qui concerne l'effet de l’acide carbonique sur les hibernants, les Marmottes en particulier. Parmi les considérations qui ont conduit DuBois à étudier les narcoses au CO, chez la Marmotte nous relèverons les points suivants
il pense que ces animaux peuvent accumuler du CO;, puisque les Marmottes endormies ont une teneur élevée du sang en CO, ; de plus, la mesure des échanges montre un abaissement du Q. R. pendant le sommeil, parallèle à la rétention de CO.. Enfin, au moment du réveil le Q. R. atteint des valeurs anormalement élevées qui ne s'expliquent que par des décharges d'acide carbonique. Connaissant l’effet hypothermisant et narcotisant du CO, DuBois fait des mélanges où il y a 45 à 55 p. 100 de CO, ; il fait respirer ces mélanges à des Marmottes et obtient le « sommeil ». IT n’hésite pas à identifier l’état de Lorpeur déterminé par le mélange gazeux avec le véritable sommeil hibernal pour les deux raisons suivantes : 1. le 27.10. 1895. il narcotise une de ses Marmottes. Après la narcose elle se réveille ; le surlendemain, elle dort de nouveau, spontanément. DuBoïs oublie que si l’animal s’endort le 1.11.1895, cela est sans rapport avec le CO, le sommeil hibernal n'étant nulle-
ment anormal à la date du premier novembre. 2. S'il fait respirer à une Marmotte endormie du CO, pur, la Marmotte se réveille. II déduit de ces deux expériences que le CO règle tout le sommeil : il l’induit d’une part, et le supprime de lautre, quand les concentrations deviennent trop fortes. IT n'existe plus aucun doute pour DuBois : le sommeil naturel et le sommeil hibernal sont tous deux des autonarcoses au CO:. L’anhydride carbonique agirait sur le «centre du sommeil » dont l'existence lui paraît démontrée par l’observation de GAYET [38] concernant un cas d’encéphalite diffuse avec localisation diencéphalique et somnolence très accusée.
Ce sont les considérations de DuBois concernant le Q. R. qui nous ont amenés à reprendre dès 1934 avec DONTCHEFF les expériences de narcoses au CO, chez les hibernants [27, 27 b]. Nous espérions aborder par ce détour le problème des Q. R. anormaux enregistrés pendant le sommeil hibernal du Loir. BENEDICT [5] publie également dans son mémoire de 1938 des résultats obtenus avec des narcoses au CO» et au nembutal. Nous ne discuterons pas ses résultats, ses conclusions étant, à peu de chose près, identiques aux nôtres.
L'intérêt de nos nombreuses expériences faites de 1934 à 1936 a beaucoup diminué ; nous avons pu démontrer depuis cette époque que le Q. R. normal des hibernants endormis est de 0,70 et que l’on peut faire varier ce Q. R. à volonté par de simples variations de la concentration de l'acide carbonique de l’atmosphère confinée. Nous ne développerons en détail qu’une-seule des 14 déterminations pour montrer — comme nous l’avons annoncé dans l’exposé fait sur les poïkilothermes -— les quantités considérables d'acide carbonique que peut retenir le Loir. Nous choisirons comme exemple lPexpérience du 31 mai 1935 qui a déjà fait l’objet d’une note à la Société de Biologie. Après avoir pu développer une technique de mesure de la réserve alcaline chez les mammifères de petite taille [27 a], nous avons pu montrer avec DONTCHEFF que la réserve alcaline du Loir normal réveillé est de 37,5 ou 42,1 p. 100 (détermination du 24 avril).
Une mesure d'échanges de 1 h. de durée à 19° (méthode de BENEDICT) nous donne le matin les valeurs suivantes
OR == 0,740 Poids: du Loir :/242 £.
Calories — 7,64 par kilo et heure
Après la mesure (à 12 heures) on commence la narcose au CO. On utilise un mélange constitué par 25 parties d'acide carbonique
55 parties d’azote 20 parties d'oxygène
La narcose est effectuée à la température de 10°, à la glacière électrique. Le Loir est retiré à 16 h. 20 de la cloche dans laquelle on a fait la narcose : sa température rectale est de 10°0 ; on fait une ponction cardiaque en faisant respirer au Loir sous masque le même mélange anesthésiant : la réserve alcaline déterminée sur 1 cm? dé sang total au van SLykE donne le chiffre de 96,99 p. 100 de CO».
Après avoir déterminé la réserve alcaline, on place le Loir dans la cage à métabolisme du montage de BENEDICT et on refait des mesures d'échanges respiratoires. Les chiffres obtenus dans 3 mesures consécutives au cours du réveil sont les
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Il ressort de cette étude du réveil du Loir que la calorification du Loir narcotisé ne se distingue pas de la calorification du Loir endormi pendant l'hiver (0 Cal 08 par kilo et heure).
Les Q. R. obtenus au cours du réveil ont des valeurs telles qu'il est impossible de leur attribuer aucune signification métabolique : pendant son réveil, le Loir se débarrasse du CO, qui l’a endormi. La quantité totale de CO, que le Loir a dégagée pendant les 2 h. 40 qui ont suivi la narcose est de 309 cm* ; la quantité correspondante d'oxygène consommé est de 260 cmë. Le Q. R. moyen du réveil est, par conséquent, de 1,19 soit environ « un Q. R. classique de glucides pendant le réveil» (notons qu’au cours d'expériences calquées sur ce modèle, les Q. R. de 1,02, de 0,90, de 0,96, de 0,97 etc. ont été
obtenus avec la même facilité que les Q. R. de 2,0, 3,4 etc...) La détermination d'échanges faite avant la narcose nous montrait que le Q. R. normal, « métabolique » de ce Loir est de 0,74. Si nous calculons sur ce chiffre expérimental l’élimination de l’acide carbonique théorique qui correspondrait à la consommation d'oxygène pendant le réveil, nous trouvons le chiffré de 192 cm? de CO». 309 cm? —- 192 cm — 117 cm3 de CO, ont été dégagés au cours du réveil en plus de Pélimination qui correspondait à la valeur métabolique. Ces 117 em* de CO, proviennent de l’anesthésie : le Loir à retenu puis dégagé au cours de l’expérience 117 cm de CO, qui avaient déterminé la chute de. température et l’anesthésie.
fire.
Attitude caractéristique du Loir pendant le sommeil hibernal.
Le Loir de 241 g. a par conséquent d’abord emmagasiné cette quantité d’acide carbonique. À laide du chiffre de la réserve alcaline nous pouvons nous rendre compte dans quels tissus le Loir a stocké le CO,. La masse du sang de l’animal est environ de 18,5 cm° (soit 1/13° du poids du corps). La réserve alcaline, à la fin de la narcose étant de 97 p. 100, le volume sanguin du Loir a fixé environ son volume (18,5 cm3) de gaz carbonique. La réserve alcaline normale étant de 40 p. 100, il reste environ 11 cm? d’acide carbonique introduits
par l’anesthésie qui ont été retenus dans le sang. Il faut par conséquent que 117 em —- 11 cm — 106 cm aient été retenus : ailleurs que dans le sang. Comme nous l’avons dit plus haut, les expériences de GREHANT [45], celles de SCHWARTZ et ScHmip [87], montrent que tous les tissus, les muscles en particulier, prennent une part importante dans le fonctionnement de la « réserve alcaline ». Les expériences faites en 1934 et 1935 nous ont donné des renseignements précieux sur le rôle supposé de l’acide carbonique dans le déterminisme du sommeil hibernal.
Dans l’expérience que nous venons de relater, la température rectale du Loir était tombée à 10°1, soit à la valeur que nous trouvons à 10° (température extérieure) pendant le sommeil hibernal. La calorification mesurée dans cet état a été à peu près de 0,075 Calories, soit encore une valeur très voisine de celle obtenue pendant le sommeil hibernal profond. Mais l'attitude du Loir anesthésié au CO, est toute différente de celle du Loir en sommeil hibernal. En sommeil hibernal (figure 1), le Loir est enroulé et assis sur ses reins. Les muscles présentent un état de contraction tonique : la queue continue le mouvement d’enrouiement et couvre ia tête et la nuque.
Le Loir anesthésié au CO, est couché sur le flanc ; il présente également une ébauche d’enroulement, mais si l’on ouvre aux doigts la boucle qu’il forme, on ne constate presque pas de résistance des muscles au mouvement de déroulement imprimé au Loir. De plus, la fréquence respiratoire est de beaucoup supérieure à celle enregistrée pendant le sommeil hibernal, comme il ressort des chiffres suivants
Narcoses effectuées à 10° environ.
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Les productions de chaleur les plus basses que nous ayons observées ont été les suivantes
Calories
Date de l'expérience par kilo et heure
Poids du Loir en g.
Ce n’est par conséquent qu’une seule fois que le chiffre de la calorification est tombé à la valeur caractéristique du sommeil. La respiration de Cheyne-Stokes si caractéristique du sommeil hibernal n’a jamais été observée. Seule dans la mesure du 12/13.4.1934 où l’anesthésie a duré plus de 15 heures on a enregistré une formation de groupes respiratoires. Enfin un autre signe très net qui fait différer l’état obtenu par narcose au CO, de l’état du sommeil est l’insensibilité du Loir narcotisé ; il ne réagit pas ou peu aux excitations tactiles ou thermiques, tandis que le Loir en état de sommeil hibernal fait des mouvements de déroulements caractéristiques dès qu’on souffle sur lui. Le Loir endormi au CO, est un animal narcotisé, très hypothermique à 10°, mais rullement un animal « bulbo-spinal >» comme l’hibernant en état de sommeil hibernal normal. (MERZBACHER [73]). C’est HALL [46] surtout qui parmi les anciens auteurs s’est opposé de la façon la plus catégorique à la conception courante à son époque, défendue par MizNE-EpwaRrps [31], que le sommeil hibernal est caractérisé par une sensibilité très réduite. Pour HALL, il s’agit d’un processus tout contraire et il pousse son raisonnement jusqu’à l'extrême en affirmant : « AIl the phenoma of hybernation originate, then, in the suceptibility of augmented irritability >». HALL arrive à une conclusion diamétralement opposée à celle de SPALLANZANI qui disait 30 ans plus tôt que la cause du sommeil résidait dans une diminution de l’irritabilité [90].
L’attitude du Loir narcotisé au CO», sa respiration, le degré de son excitabilité réflexe nous font penser que l’état obtenu par la narcose au CO, et l’état de sommeil hibernal ne sont pas identiques. Un autre facteur qui nous confirme encore _ dans notre manière de voir est que les hibernants sortent de leur état de narcose dès qu’on leur fait respirer de l’air normal. Est-ce que dans les conditions ordinaires de vie des hibernants le CO, intervient comme facteur induisant le sommeil en au-
tomne ? Nous ne pouvons le nier ; et il semble même probable que dans les terriers des hibernants la concentration en acide carbonique de l'air soit élevée et la teneur en oxygène basse. Mais pour l'acide carbonique encore, nous remarquerons que dans les conditions de vie de nos hibernants en captivité, il n'y a jamais pu y avoir ni manque d'oxygène ni excès de CO, ; les animaux ont dormi dès que la température oscillait en automne autour de 10°. Nous pensons même qu’à 1 p. 100 ou 3 p. 100 l'enrichissement en CO, de l’atmosphère où se trouve l’hibernant endormi à un effet contraire à l’effet narcotique, car nous avons observé à trois reprises au cours des expériences de confinement, dans lesquelles nous laissions accumuler le CO: pour faire baisser le Q. R., que le Loir en expérience s’est réveillé. Nous pensons qu’une des causes_des réveils « spontanés » que lon attribue depuis QuINCKE [77] à une distension vésicale ou rectale, réside précisément dans les accumulations de CO, de l'atmosphère confinée.
Nous arrivons finalement après avoir analysé l'effet de tous ces facteurs exogènes à la conclusion que le plus important de tous est incontestablement la température. Il faut que la température du milieu soit de 5° à 13° pour que l’on observe le sommeil. Mais si cette condition est indispensable, elle est à elle seule insuffisante. Il faut qu’un ensemble de conditions internes soit réalisé pour que le sommeil s’installe quand la température extérieure est de 10° environ. C’est la somme des deux conditions qui est nécessaire pour l’établissement du sommeil ; si elles sont réalisées simultanément le sommeil peut être observé en hiver et au printemps, au mois de mai et même au mois de juin (HORVATH [49 a], VALENTIN [95 b]) Contrairement à l'opinion courante qui veut que le sommeil hibernal soit indépendant de la température puisque l’on peut observer du sommeil en été, il faut comme l’ont vu VALENTIN et HORVATH, que la température soit basse en mai et juin.
Facteurs endogènes.
a) CONSTITUTION ANATOMIQUE.
Déjà au début du siècle dernier, MANGrLI [67] et Sarssy [84]
se sont rendus compte que quelle que soit l'importance de la température du milieu ou du jeûne, ces facteurs sont insuffi-
sants pour expliquer l’origine du- sommeil hibernal. Si ces conditions étaient suffisantes à elles seules pour déterminer le sommeil, il serait naturel de trouver {ous les mammifères susceptibles d’entrer en sommeil hibernal. S'il n’en est pas ainsi, les mammifères hibernants doivent posséder des caractères spécifiques qui font qu'eux seuls présentent les manifestations du sommeil. À l’époque où travaillaient ces auteurs, on pensait que ce caractère distinctif devait trouver une expression anatomique fixe. Frappés par les manifestations énergétiques et nerveuses du sommeil hibernal, les auteurs ont cherché dans les appareils circulatoire et respiratoire et dans le système nerveux les caractères anatomiques spécifiques des hibernants. MANGiLr [67] voit la cause du sommeil dans l’insuffisance de la circulation cérébrale : contrairement aux autres espèces, les hibernants seraient caractérisés par l’absence à peu près complète de carotide interne qui fait que l’irrigation cérébrale se trouve être exclusivement tributaire des vertébrales. Saissy [84] voit trois causes : 1. le peu d’étendue du poumon, 2. la capacité plus grande du cœur et des vaisseaux thoraciques et abdominaux, sauf les pulmonaires, 3. le diamètre particulièrement grand des nerfs « de l’extérieur du corps » des hibernants.
En 1837, nous lisons dans le mémoire de BERTHOLD [8] que c’est à OTTO que revient le mérite d’avoir démontré qu’il n'existe pas d'organisation spéciale ni des vaisseaux cérébraux, ni des nerfs cutanés des mammifères hibernants.
Les différences dans les mensurations du cœur de la Marmotte et du Lapin s'expliquent aujourd’hui aisément : on sait que le volume du cœur dépend en partie du travail musculaire fourni par le sujet. Si l’on compare la Marmotte sauvage avec le Lapin domestique, la différence dans la motilité des deux espèces est évidente et il est naturel que le rapport poids du cœur poids du corps ments fréquents et rapides que chez le Lapin domestique condamné à une immobilité à peu près complète durant toute sa vie. En 1846, BArkow [4] affirme à son tour qu'il existe une différence entre la structure des voies respiratoires des mammifères hibernants et des autres. BARKOW prétend que les capillaires pulmonaires des hibernants sont moins développés que chez les autres mammifères. Leur structure se rap-
soit plus grand chez la Marmotte à déplace-
procherait de la structure des vaisseaux correspondants chez les amphibiens. Par contre, BaRkow se refuse à croire que c’est à une condition spéciale du système nerveux central qu'il faut attribuer la cause du sommeil. Il pense que le système nerveux central des oiseaux n’est pas plus développé que le système nerveux central des mammifères hibernants ; or, les oiseaux constituent la seule classe dans laquelle aucun représentant n'entre en torpeur hibernale. (Nous avons déjà eu l’occasion de développer l'interprétation que nous donnons des observations récentes de HuxLEY et de ses collaborateurs sur l’état de poiïkilothermie passagère observée chez les oiseauxmouches [51]).
b) RÔLE DES GLANDES ENDOCRINES.
Hypophyse
Frappé par l’hypothermie fréquente et accusée dans le syndrome de cachexie hypophyséoprive expérimentale chez le Chien et la torpeur souvent extrême dans le syndrome pathologique de FROEHLICH, CUSHING et GOETCH [23] ont eu l’idée de mettre ces manifestations en rapport avec la léthargie hibernale des Marmottes. Ils examinent les hypophyses de 3 Marmottes sacrifiées en plein sommeil, de 3 autres animaux tués après le réveil et d’une Marmotte ayant encore vécu quelques semaines après le réveil. Ils constatent que le lobe antérieur de lPhypophyse des Marmottes sacrifiées en plein sommeil est caractérisé par la présence de cellules à protoplasme agranulaire et à noyaux pyenotiques. Très peu de cellules sont acidophiles. Presque toutes sont neutrophiles. Au réveil, par contre, les cellules présentent un protoplasme avec granulations, les cellules se différencient en acido- et basophiles. La glande est plus grosse. Ces observations de CUSHING sont en accord avec ce que GEMELLI [40] avait constaté 10 ans plus tôt chez la Marmotte également. L'étude de l’histologie de l'hypophyse a été reprise par RASMUSSEN en 1921 [81 a]. Cet auteur ne voit que peu de différences entre le nombre des cellules acidophiles en automne ou en hiver, pendant l’hibernation, et le printemps, après la fin du sommeil. Par contre, le comptage des cellules lui révèle qu’au moment du réveil il y a apparition de cellules basophiles en grand nombre. Il n’y aurait par conséquent pas d’involution glandulaire hibernale, mais hyperthrophie printanière qu’il met en rapport avec les
fonctions reproductrices. Son tableau IV résume ainsi ses observations
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RASMUSSEN se refuse par conséquent d'admettre un rapport quelconque entre l’état de sommeil hibernal et la structure histologique de l’hypophyse. Les observations de RASMUSSEN sur lhypophyse ont été confirmées en 1927 par CONINX-GIRAR- DET [19] qui voit que le nombre des cellules basophiles a triplé au printemps par rapport à l'hiver. Mais elle considère l’état de l’hypophyse comme normal en été, hypertrophié au printemps et atrophié en hiver. Le travail de CONINX-GIRAR- DET révèle, comme celui de RASMUSSEN, un rapport net entre l’état de l’hypophyse antérieur et le développement des glandes génitales. Les résultats que nous avons publiés avec ARON en 1938 [57 a] montrent que l’hypophyse présente dès l’automne une pauvreté relative en cellules acidophiles. La description que nous donnions de la préhypophyse en septembre était la suivante : «le parenchyme de la préhypophyse est formé de cordons ou de Iobules cellulaires plus étroits, interceptant des espaces conjonctivo-vasculaires apparemment élargis. Toutes les cellules, dans leur ensemble, sont beaucoup plus petites, avec un corps cytoplasmique formant une couche mince autour du noyau. Celles du type chromophobe prédominent. Les travées des cellules éosinophiles sont plus espacées et plus étroites qu’en mars et la taille de leurs éléments contraste vivement avec celle qu’ils possèdent alors ». L'involution de l’hypophyse en automne nous paraît être d’une importance capitale pour trois raisons : 1. c’est à l’involution de l’hypophyse que l’on doit attribuer l’atrophie des glandes génitales et de la {hyroide que tous les auteurs sont unanimes à constater chez tous les hibernants, 2. c’est à l’involution de l’antéhypophyse que l’on doit attribuer « l’instinct >» du sommeil dont parle déjà BARKkow [4] et qui est caractérisé par la préparation du lieu de retraite. Dans sa communication de 1937, RICHTER [83] relate ses expériences d’hypophysectomie ; il montre le contrôle hypophysaire du « behavior ». L’hypophysectomie provoque une augmentation marquée de la « nest-building activity ». L’effet de l’hypophysecto-
mie se fait par le relais thyroïdien, car la thyroïdectomie entraîne la même manifestation, tandis que ni la gonadectomie ni la surrénalectomie n’ont cette conséquence. Cest lhypothermie des animaux qui en est la cause et il suffit d’abaisser la température du milieu de 20°, soit de 28° à 8°C pour obtenir ces manifestations. 3. La réduction du pouvoir thermorégulateur s'établit chez le Spermophile au moment précis où linvolution glandulaire de l’hypophyse et des autres glandes s’installe : la diminution de la calorification de l’hibernant en automne doit par conséquent être mise au compte de l’involution hypophysaire. Cette dernière remarque prend toute son importance si l’on songe que l'effet le plus apparent du sommeil hibernal est la diminution de la calorification en hiver. Nos expériences sur le Spermophile démontrent que le sommeil n’est possible qu’au moment où cet hibernant réduit sa ihermogénèse de réchauffement à la suite de linvolution glandulaire. Nous considérons par conséquent que le sommeil ne s'établit que chez le sujet qui se laisse « forcer » par le froid.
Nous avons abordé expérimentaiement le problème du rôle de l’hypophyse dans le déterminisme du sommeil. Au cours du mois de juillet 1938, nous avons effectué avec KLEIN une dizaine d’hypophysectomies chez le Hamster ordinaire (Cricetus frumentarius). Nous avons utilisé la voie parapharyngienne de SMITH et SELYE pour aborder l’hypophyse. Deux semaines après l’intervention, l'examen des testicules révèle un début d’atrophie chez deux animaux (N° 4 et N° 7). Après cette constatation, on place 5 animaux (chacun dans une cage individuelle) à la chambre froide à + 6° C. Quelques jours plus tard, on observe que les sujets opérés avec suecès font des réserves énormes de grains au fond de leur cage, ce qu’on ne voit que quatre semaines plus tard chez les animaux normaux conservés à une température un peu plus élevée (10°). Nous rapprochons cette observation des phénomènes décrits par RICHTER [83], mais le nombre des animaux opérés avec succès (3) et des témoins (2) est trop petit pour que nous puissions attribuer avec certitude ce comportement à l’hypophysectomie combinée au séjour à basse température et non au froid seul (*).
€*) Nous avons institué en été 1939 de nouvelles expériences dans le but d'étudier la «nest building activity » chez le Loir. I] ne nous a pas été possible de constater de différence entre le comportement de trois
sujets hypophysectomisés séjournant à 8° et celui de trois sujets normaux vivant à la même température, x
Le 25.8.38, l’atrophie testiculaire des animaux N° 4 et N° 7 est des plus nettes. Le N° 5 et le N° 2 ne présentent pas d’atrophie ; chez le N° 3, on trouve une involution testicülaire légère, mais indéniable. Les animaux N° 4 et N° 7 sont fréquemment en état de somnolence à cette époque. Ils se nourrissent très irrégulièrement, mais on ne constate pas de véritable sommeil ; nous avons désigné leur état de « somnolence », voulant exprimer par ce terme le mot allemand « schlaftrunken ». En septembre, les animaux ne dorment toujours pas. L’état de somnolence semble même régresser. Nous nous décidons, dans ces conditions de faire des mesures d'échanges dans l’espoir de trouver une réduction du métabolisme minimum. Les résultats expérimentaux ont été à l'opposé de notre attente :
Production calorique minima chez les Hamsters après hypophysectomie.
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9-9-38 4 2709 3700-4002 0,951 1188 — 4 2800 — 0,892 1379 20-9-38 3 3001 3700-4000 0,958 1190 —— 3 3000 — 0,915 987 27-9-38 3 2909 3500-4000 1,014 869 — 3 2809 — 41,017 990 Moyenne des 6 mesures : 1101 17-9-38 2 3000 3700-36 0,901 825 —= c 2997 0,900 691 19-9-38 5 3002 3800-3900 0,962 839 — 5 3000 — 0,899 886 21-9-38 2 3001 3:°0-37°6 0,906 #11 — 2 3001 — 0,888 714 27-9-38 Li) 2909 3508-3806 0,947 609 — 5 2909 — 0,935 770 Moyenne des 8 mesures : 774
(Les animaux N° 3 et N° 4 sont opérés avec succès. Les N° 2 et N° 5 servent de témoins. Les animaux vivent à 6°-8° ; ils séjournent pendant une heure dans la cage à métabolisme à la température de la neutralité thermique avant la première mesure. On a toujours réalisé deux mesures successives, de une heure de durée chacune. Les animaux n’ont subi aucun jeûne avant les mesures). ;
Il résulte de ces chiffres que les sujets hypophysectomisés (N° 3 et N°4), chez lesquels l'opération a été effectuée avec succès (vérification par l’atrophie testiculaire) ont des échanges beaucoup plus élevés que les témoins (N° 2 et N° 5). Chez ces derniers on trouve la valeur obtenue dès 1937 dans des conditions identiques (774 Calories), tandis que les animaux opérés produisent 1101 Calories par mètre carré de surface et 24 heures. Dans nos conditions expérimentales spéciales, les animaux «adaptés» à 6°-8° ont des échanges qui sont augmentés de plus de 10 p. 100 par rapport à ceux des sujets « adaptés » à 18° (745 Calories par mètre carré et 24 heures et 671 Calories. Voir le chapitre « Adaptation » dans la première partie de ce travail). L'hypophysectomie combinée avec un séjour prolongé à basse température provoque une augmentation de la calorification minima encore beaucoup plus accusée ; elle a presque doublé : 1101 Calories et 671 Calories,
L'examen histologique des glandes endocrines prélevées sur le sujet N° 4 a montré que lhypophysectomie était réussie, car les testicules et les vésicules séminales sont complètement atrophiés et la thyroïde est également plus involuée que chez des Hamsters normaux au début du mois de septembre.
L'animal N° 4 a succombé après la seconde mesure du 9.9.38 en présentant tous les signes de l'animal « forcé » par le chaud. A l’autopsie, nous avons trouvé des suffusions sanguines pulmonaires, un épanchement sanguinolent pleural. Ces signes sont considérés par TRENDELENBURG [93] comme caractéristiques de la mort aiguë par des injections de doses trop élevées d’adrénaline. KEPINOV [58] par ailleurs, signale que l'hypophysectomie entraine de l'hyperadrénalinémie. Tous ces faits nous amènent à conclure que l'augmentation de la calorification enregistrée chez les Hamsters hypophysectomisés et conservés à 6° est due à de l’'hyperadrénalinémie.
Des résultats en tous points comparables ont été obtenus sur un Spermophile normal de 350 g. réveillé artificiellement de son sommeil hibernal à la fin du mois de décembre et étudié à 10° et 30°. Les mesures suivantes, faites le 24.12.38, deux heures après le réveil, la température rectale étant montée pendant ce temps de 12°3 à 36°2, montrent une augmentation incontestable du métabolisme minimum
Date Tempéra- D'rcerde Quotient are Calories par
ture de la | | respira- par kilo mètre carré
de la mesure uiesure Ja mesure toire et heure et 24 heures 24-12-38 2907 6h50 0,730 5,301 899 — 2904 0h50 0,715 4,860 824 28-12-38 10°8 1h06 0,697 5,056 850 — 1008 1h00 0,739 5,562 935 Er 1008 1h00 0,714 5,962 935
Tandis que le métabolisme de base du Spermophile est de 660 Calories par mètre carré de surface et 24 heures en juin, il atteint en décembre 850 Calories ; maïs la calorification est à 10° presque la même qu’à la neutralité thermique. La marge de la thermorégulation est tombée à peu près à zéro. GraJA et DIMITRIJEVIC [43] ont fait exactement cette même constatation sur le Rat, auquel ils injectent 0,3 mg. d’adrénaline par 150 g. de poids vif : ils voient dans leurs expériences la suppression de la thermorégulation chimique coïincider avec une hausse du métabolisme de base. 1Is attribuent ces manifestations à l’adrénaline, tandis que nous les attribuons au taux exagéré d’adrénaline.
IT résulte de ces recherches convergentes que c’est à l’hyperadrénalinémie que nous attribuons l’hyperproduction de chaleur des Hamsters hypophysectomisés et conservés à 6°-8° et que c'est le même mécanisme que nous mettons en cause pour expliquer l'augmentation du métabolisme de base du Spermophile réveillé artificiellement en hiver.
Les expériences d’hypophysectomie chez les Spermophiles, faites par FOSTER, FOSTER et MEYER [36] ne peuvent être interprétées à cause de la mort précoce des animaux opérés ; ils interviennent sur 11 sujets qui sont placés immédiatement après l'intervention à la glacière. Les animaux dorment 2 à 3 Jours et meurent. La survie à la glacière n’a jamais dépassé 13 jours. La conclusion des auteurs que l’hypophysectomie augmente la fréquence du sommeil hibernal ne nous semble pas justifiée. La contre-épreuve expérimentale qui consiste à réveiller des animaux endormis est très difficile à interpréter, car pour juger de l'efficacité spécifique d’un tel traitement il faut injecter aux témoins des solutions salines ; les critiques faites par ZONDEK [99] aux expériences similaires de ADLER [1] et la facilité avec laquelle un hibernant endormi se ré-
veille dès qu’on le manipule nous rendent très sceptiques quant à la signification de ces expériences.
Il résulte de l’ensemble de ces données expérimentales et de nos examens histologiques que le rôle joué par l’Rypophyse dans la genèse du sommeil est d'importance capitale : toutes les manifestations du début du sommeil coïncident avec l’involution hypophysaire : perte progressive du pouvoir thermorégulateur et «nest building activity ». L’extirpation de cette
glande associée au séjour à basse température des sujets opérés déclenche pendant une période de 15 jours environ de la somnolence. Mais il ne nous a pas été possible de reproduire le sommeil par ce procédé simple, du moins chez le Hamster. Si nous ne pouvons exclure l’intervention de facteurs extérieurs tels que le bruit par exemple pour expliquer notre échec, il nous paraît infiniment plus probable que nous n’avons pas réussi à induire le sommeil pour avoir négligé d’autres facteurs internes (1).
Thyroïde
BARKOW [4] et BERTHOLD [8] avaient déjà observé que les jeunes hibernants s’endorment moins facilement que les animaux adultes. On sait aujourd’hui que les sujets jeunes présentent de l’hyperthyroïdisme physiologique.
BERTHOLD avait cru reconnaître un rapport entre le sommeil hibernal et la mue automnale ou printanière (même ARISTOTE semble déjà avoir relié ces deux manifestations par un lien causal) ; 100 ans après BERTHOLD, nous savons qu’une des glandes endocrines intéressée dans le mécanisme complexe de la mue et du sommeil est la thyroïde.
Nous avons déjà fait allusion aux recherches biochimiques qui avaient révélé que la thyroïde d’un certain nombre de mammifères était plus riche en iode en été qu’en hiver. Nous avons également déjà cité MansrEeLDr [69-69 e] qui dans de nombreuses publications insiste sur le rôle de la thyroïde dans la thermorégulation. ADLER [1] constate que la thyroïde de Grenouilles de régions froides comme le Ursprungstal sont
(1) La perte du pouvoir thermorégulateur et la construction du nid ne se manifestent que quand il y a simultanément abaissement de la température du milieu et involution hypophysaire. Il y a accord entre
nos résultats, ceux de RICHTER et ceux de LEBLOND (XIII° Réunion Assoc. des Physiol., Marseille, 1939).
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différentes des glandes provenant d'individus qui habitent des régions plus chaudes comme la Vénétie ; les thyroïdes des animaux vivant à basse température sont nettement plus « actives » (examen histologique). Poursuivant ses recherches sur les hibernants, ADLER constate que les glandes thyroïdes provenant d'hibernants sacrifiés en automne ou en hiver sont inactives, tandis que les glandes prélevées sur des sujets sacrifiés au printemps ou en été sont manifestement plus actives. Cette observation initiale a été souvent confirmée (Co- NINX-GIRARDET [19], KAYSER et ARON [57 a] p. ex.). En s’inspirant en partie des travaux de MANSFELD, ADLER a développé dès 1920 toute une théorie sur le mécanisme d’action de la sécrétion thyroïdienne ; comme l’extrait thyroïdien augmente encore la calorification de lanimal opéré d’après le procédé de ISENSCHMID et KREHL, il pense qu’il est démontré que cette hormone n’agit pas sur le tonus du centre thermorégulateur, mais que son point d'attaque est périphérique. Elle agirait en stimulant les oxydations cellulaires ou en modifiant les conditions intracellulaires- de telle façon que ces oxydations soient rendues possibles par son intervention ; il en fait, par conséquent, un véritable catalyseur cellulaire. Il pense même à une certaine spécificité d'action des hormones : la thyroxine toucherait le métabolisme azoté, tandis que l’adrénaline jouerait un rôle très comparable dans le métabolisme glucidique. La suppression de ces deux hormones pendant le sommeil hibernal rend compte de la chute de l’intensité du métabolisme dans cet état. Et ADLER conclut que ke sommeil hibernal est la conséquence d’un hypofonctionnement thyroïdien et probablement aussi hypophysaire et surrénalien [1 a]. Comme CUSHING et GOETCH [23], comme SCHENK [85], ADLER fait du sommeil hibernal un syndrome d'insuffisance pluriglandulaire. L'injection d'extrait thyroïdien déclenche en quelques heures le réveil des animaux endormis. L’injection d’adrénaline a le même effet, tandis que l’introduction de NaCI ou d’extrait pancréatique dans le péritoine reste sans effet [1 et 1 bi
Ces dernières expériences ont été souvent répétées : ZonN- DEK [99] en 1924 montre que l'effet des injections d’ADLER n’a rien de spécifique et peut être reproduit par une solution de NaCI à 0,9 p. 100. C’est la différence de température entre la solution injectée et la température interne du Hérisson qui est déterminante pour le réveil. JOHNSON et HANA-
waLT [55] en 1930, nourrissent leurs animaux avec de la poudre de thyroïde ou de thymus et n ’observent aucun effet inhibiteur sur le sommeil hibernal du Spermophile. Les expériences faites avec des injections de thyroxine ou de pituitrine sont également sans effet. Tous ces résultats négatifs amènent les auteurs américains à nier tout effet important des glandes endocrines dans le déterminisme du sommeil. UIBE- RALL [94] en 1934, aborde le problème du rôle de la thyroïde dans le déterminisme du sommeil par différents procédés
expériences de réveil d'animaux en état de sommeil hibernal par des extraits thyroïdiens, ablation de la thyroïde, dosage de l’iode dans la thyroïde (méthode de FELLENBERG) ; ses résultats, en général négatifs, font penser à l’auteur que le sommeil hibernal est une variété spéciale du sommeil ; il s'agirait donc essentiellement d’une manifestation du système nerveux. Les expériences assez nombreuses de FOSTER, FOSTER et MEYER [36] montrent que la sécrétion thyroïdienne empêche ou réduit le sommeil hibernal (expériences faites à l’aide d’injections ou d’ingestions de produits actifs), mais les expériences d’extirpation de la thyroïde sont restées sans succès. Nous n'avons fait nous-mêmes que quelques expériences d’extirpation de la thyroïde : nous avons opéré une Marmotte en 1936 et 5 Loirs en 1938. Le résultat de l’ensemble de nos observations peut se résumer ainsi : il n’y a pas de grande différence dans le comportement des animaux opérés par rapport aux animaux normaux : les 5 Loirs opérés ont été placés à la glacière à 8° avec 5 Loirs normaux ; les phases de sommeil ininterrompu ont été plus longues chez les opérés. Ils se sont endormis un peu plus tôt et dormaient tous le 10 mars encore, tandis que les animaux non opérés étaient tous réveillés à cette . date. La Marmotte éthyroïdée dort également un peu plus que les animaux normaux soumis aux mêmes conditions. Nos résultats sont insuffisants pour servir à autre chose qu’à une indication générale ; ils corroborent les résultats de FoSTER et de ses collaborateurs. Vu l’involution de la thyroïde en automne, involution qui persiste tout l'hiver jusqu’au réveil, vu les résultats expérimentaux de FOSTER [36] et de ses collaborateurs, vu l'effet de l’extirpation de la thyroïde sur la durée du sommeil, il nous paraît évident que l’involution de la thyroïde est un facteur essentiel dans le déterminisme du sommeil. Mais linvolution de la thyroïde est insuffisante à elle seule
pour déterminer le sommeil : l’extirpation de la thyroïde en été chez des animaux qui sont conservés à basse température n'entraîne pas le sommeil ; nous avons relaté plus haut que nos Loirs qui avaient été opérés et conservés plusieurs semaines à 8° ne sont pas entrés en sommeil hibernal mais ont manifesté une calorification d'animal adapté. De plus, le degré d’involution de la thyroïde n’est pas plus accusé chez des Hamsters (3 animaux) sacrifiés en novembre en plein sommeil que chez les animaux qui ont été tués à la même époque mais à l’état de veille, (8 Hamsters réveillés sacrifiés. d'octobre à décembre). Mais si l’animal est sacrifié en plein sommeil hibernal, la thyroïde est involuée toujours, quelle que soit l’époque à laquelle on sacrifie l'animal (Loir de 130 g. sacrifié en plein sommeil le 23.7.1938). Nous concluons comme pour la température du milieu : l’'involution de la thyroïde est indispensable pour l'établissement du sommeil hibernal ; cette condition indispensable est insuffisante à elle seule. On voit que notre interprétation se place entre les opinions extrêmes défendues d’une part par SCHENK [85] qui considère le sommeil hibernal à l'instar de ADLER [1 a] comme un syndrome d’insuffisance polyglandulaire et d’autre part par MANN [68] et JOHNSON -[55 a] qui n’attribuent que très peu d'importance aux glandes endocrines dans le mécanisme du sommeil.
Surrénale
VALENTIN [95 a], dans ses recherches systématiques sur les modifications pondérales des organes des hibernants pendant le sommeil à constaté une forte perte de poids procentuelle des surrénales. C’est par conséquent à ce physiologiste que l’on attribue la découverte d’un rôle possible des surrénales dans le déterminisme du sommeil. Les nombreuses études histologiques récentes qui ont trait à cette question sont loin d’accorder la même importance à ces glandes dans la genèse du sommeil. F. C. MANN [68] voit en 1916 des modifications histologiques des surrénales en hiver et pendant le rut. Mais quand il compare l’aspect que présentent en hiver les surrénales des animaux qui hibernent à celui présenté par les sujets qui n’hibernent pas, il constate que les modifications sont restées les mêmes. Quand il enlève les surrénales chirurgicalement il n’induit pas le sommeil,
Cette opération est aussi inefficace que la thyroïdectomie ou la castration. MANN n’attribue par conséquent qu’un rôle tout à fait secondaire aux glandes endocrines dans le déterminisme du sommeil. Nous avons déjà eu l’occasion de citer ADLER [1] et de faire remarquer que cet auteur attribue, tout à l’opposé de MANN, un rôle capital à l’involution des glandes endocrines en hiver dans le mécanisme du sommeil. Pour ADLER, le sommeil hibernal est un mécanisme d’adaptation déclenché par les conditions extérieures : elles impressionnent le système nerveux qui à son tour agit sur la totalité de lorganisme par l'intermédiaire du relais hormonal. L’hypophyse, la thyroïde et la surrénale participent à ce mécanisme d’adaptation polyglandulaire. La manifestation objective, décelable par le microscope, de la participation de la surrénale à ce mécanisime est caractérisée par l'élargissement des vaisseaux de la corticale et la diminution du tissu chromaffine de la médullaire.
Dans son travail de 1927, CONINX-GIRARDET [19] étudie les surrénales avec beaucoup de soin ; elle ne constate que très peu de modifications structurales. Ce serait d’après CONINXx- GIRARDET la glande qui changerait le moins d’aspect pendant le sommeil hibernal. Dans la médullaire, elle n’observe aucune particularité en hiver et dans la corticale, seuls les vaisseaux sont dilatés et contiennent des débris cellulaires. Dans notre étude sur les échanges des hibernants réveillés, nous avons fait un exposé succinct de l’image histologique de la surrénale du Hamster réveillé. L'étude que nous avons faite en hiver chez des animaux réveillés ou endormis nous a montré qu'il n'existe pas, pour la surrénale aussi peu que pour les autres glandes endocrines, d'aspect particulier spécifique du sommeil.
Nous avons examiné avec ARON les médullo-surrénales de deux Hamsters (Cricelus frumentarius) sacrifiés le 15.11.1937. Ces animaux ont séjourné depuis le 1.11.37 à 27°. Contrairement à l’image habituelle des Hamsters (Cricetus auratus) adaptés en été à cette température, nous n’avons pas trouvé trace de tissu à réaction chromaffine chez l’un et une réaction très faiblement étendue chez l’autre.
Les médullo-surrénales de 5 Hamsters (Cricetus frumentarius) qui ont vécu à 10° et qui ont été sacrifiés entre le mois d'octobre et le mois de décembre -— sans avoir manifesté de
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sommeil -- nous ont toutes révélé une réaction chromaffine s'étendant à environ 1/6 ou 1/3 de la surface de la glande.
La médullaire surrénale d’un Hamster sacrifié en plein sommeil le 29.10.37 présente une réaction chromaffine étendue à 1/5 ou 1/6 de la surface ; un autre sujet sacrifié en plein sommeil le 3.11.37, à une médullaire très riche en adrénaline.
Le Loir N° 23 sacrifié le 23.7.38 en plein sommeil n’a que des traces d’adrénaline dans sa médullaire, tandis que les surrénales des deux Spermophiles (N° 2 et N° 3 également en profond sommeil) prélevées le 10.1.39 présentent un aspect très différent : l’une est riche, l’autre pauvre en adrénaline ; il n’est par conséquent pas possible d'établir un rapport entre l'intensité de la réaction chromaffine et la profondeur du sommeil. La variabilité en tissu à réaction chromaffine est extrême et sans rapport avec le sommeil. Nous ne trouvons même pas de rapport entre la température du milieu où vivent nos animaux et l’abondance d’adrénaline ; car tous nos animaux, en dehors des deux premiers qui séjournaient à 27°, ont vécu à 10°.
Les cortico-surrénales ont également présenté un aspect très variable au cours de l’hiver ; chez le Hamster (Cricetus frumentarius) et le Loir nous avons trouvé en octobre, novembre et décembre une corticale présentant un aspect très ‘spécial : la réticulée est très large, elle occupe 7/15 de l’épaisseur du cortex. Elle est très vascularisée. Ces deux caractères pourraient faire penser qu’il s’agit d’une véritable zone « X ». Mais les cellules ont un aspect particulier ; le noyau prend des formes irrégulières et a parfois complètement disparu. Ces caractères ne permettent pas de conclure à l’existence d’une zone « X », mais font penser à une véritable dégénérescence de la couche réticulée. Cet aspect de la corticale a été particulièrement net chez les animaux ayant séjourné en automne (octobre et novembre) à température élevée : 27°. On ne peut établir de rapport entre cet aspect et l’état de sommeil, car on trouve cette modification chez les animaux sacrifiés en plein sommeil et chez ceux qui n’ont pas encore dormi.
La cortico-surrénale des pièces opératoires provenant de Spermophiles en plein sommeil (10.1.39) présente une réticulée très étroite qui se distingue à peine de la fasciculée. Enfin, le Loir N° 23 sacrifié à la fin juillet, en plein sommeil,
a une corticale qui présente comme seule particularité une réduction de volume des cellules. Il est donc évident que l'on ne peut établir aucun rapport entre l'état de sommeil hibernal et l'élargissement si particulier de la réticulée. Cet aspect de la cortico-surrénale se rencontre surtout en automne, indépendamment de l’état de sommeil. |
Récemment, Fosrer et ses’collaborateurs [36] ont étudié à leur tour le rôle des surrénales dans le déterminisme du sommeil ; ils injectent de l’adrénaline à des animaux endormis et enregistrent après l'injection l'effet thermogène classique (accélération du cœur, accélération du rythme respiratoire et, dans certains cas, convulsions et réveil). Comme l'effet n’est que passager ils ne lui attribuent pas d'importance. Les extirpations de surrénales entraînent la mort des animaux dans les 7 jours qui suivent l’opération. Vu que les animaux meurent sans avoir présenté aucune somnolence et que l'injection de cortine ne réveille pas le Spermophile endormi, FOSTER et ses collaborateurs rejettent la conception que les surrénales jouent un rôle essentiel dans le déterminisme du sommeil.
Nous ne saurions partager l’opinion de ces auteurs. On sait depuis longtemps que l'injection d’adrénaline déclenche une hyperglycémie et on sait aussi que l’augmentation du taux du sucre du sang est dûe à l’augmentation de la glycogénolyse qu’entraine le passage de cette hormone dans le sang. Nous avons insisté dans le chapitre précédent sur la persistance du glycogène hépatique pendant le sommeil, observation vieille de près de 100 ans et toujours vérifiée. L’hypoglycémie du sommeil hibernal est également un symptôme constant qui a été décrit par DuBois [28] et vérifié par de nombreux auteurs (DWORKIN et FINNEY [29], DISCHE, FLEISCHMANN et TREVANI [25], FERDMANN et FEINscHMIDT [33]). Mais tandis que FiIN- NEY et DWORkIX attribuent l’hypoglycémie à une hypersécrétion d'insuline, BRITTON [19], comme DiscHE et ses collaborateurs [25] pensent que c’est à l'insuffisance de l’adrénalinosécrétion qu’il faut attribuer l’hypoglycémie.
Nos recherches histologiques nous ont montré que les modifications des îlots de LANGERHANS étaient faibles en hiver ; mais tous les pancréas endocrines nous ont révélé en hiver des cellules de dimensions réduites par rapport à l'été, image que nous avons interprétée comme une involution du pancréas endocrine ; cette interprétation est contraire à la con-
clusion tirée par ADLER [1] de ses expériences d'injection d'extraits pancréatiques. Quoique ses recherches histologiques ne lui aient révélé aucun signe d’activité pancréatique, il émet l'hypothèse d’une hyperactivité pancréatique pendant le sommeil à la suite de ses expériences ; cette conception est également défendue par DWORKIN et FINNEY [29].
Les expériences de SUOMALAINEN [91 a] qui constate une hypoadrénalinémie et une hypoglycémie pendant le sommeil parlent en faveur de l'interprétation que BRITTON, DISCHE et nous-mêmes donnons de l’hypoglycémie du sommeil hibernal. SUOMALAINEN croit même constater un parallélisme entre la profondeur du sommeil et l’intensité de l’hypoglycémie.
Il est évidemment extrêmement difficile de tirer une conclusion de l’ensemble de ces observations. Nous nous rendons parfaitement compte de tout ce que présente d’arbitraire une tentative de synthèse de ces faits. En dépit de ces restrictions nous essaierons de dégager les points qui nous paraissent les plus importants dans cette discussion : on sait que la surrénale joue un rôle de tout premier ordre dans le mécanisme thermorégulateur et dans la thermogénèse en général (hypothermie par insuffisance surrénalienne, hyperthermie par des injections d’adrénaline, adrénalinosécrétion réflexe dans la thermogénèse de réchauffement). [l nous paraît donc extrêmement vraisemblable que dans le sommeil hibernal qui est caractérisé par une diminution extraordinaire de l’intensité de la calorification des hibernants, il y ait une diminution du passage des produits actifs de la glande dans le sang. Nous avons vu, en étudiant les manifestations de « l'adaptation » qu'il y avait chez tous nos hibernants étudiés une diminution de la réaction chromaffine dans la médullo-surrénale chez les animaux adaptés à 8°, tandis que les animaux adaptés à 30° présentaient une réaction chromaffine très accusée. L’interprétation que donne CRAMER [21] de ces images est, nous Pavons dit, la suivante : chez les animaux adaptés au froid, le passage de l’adrénaline dans le sang -— l’excrétion de l’adrénaline — est tellement accélérée que l'élaboration de ce produit dans la médullo-surrénale ne tient pas le pas à son élimination, d’où réduction de l’étendue et de l’intensité de la réaction chromaffine. Par le mécanisme inverse, il Vama ra 0" au contraire, accumulation d’adrénaline dans la glande.
Les surrénales de nos animaux montrent en hiver, surtout
pendant le sommeil, une variabilité extrême de leur teneur en adrénaline, Comme nous savons que pendant le sommeil hibernal l’innervation thermorégulatrice est fonctionnellement supprimée, nous pensons que la variabilité de la teneur en adrénaline des surrénales est l’expression de la suppression de la thermorégulation pendant le sommeil : il s'agirait par conséquent d’un épiphénomène, d’une conséquence et non d’une cause du sommeil. Chez un animal le sommeil s’installe quand il a épuisé toute son adrénaline dans la thermogénèse, : chez l’autre au contraire le sommeil s’installe avant qu’il n'ait vidé ses réserves d’adrénaline.
Mais quelle que soit l'interprétation que l’on donne des images très différentes des surrénales pendant le sommeil, une conclusion est certaine : les surrénales comme la thyroide ne présentent pas une image caractéristique, spécifique, du sommeil. à
Autres glandes endocrines
Nous avons déjà relevé à deux reprises qu’ADLER [1] a toujours considéré le sommeil hibernal comme un syndrome d’insuffisance polyglandulaire ; c’est la même opinion qu'ont déjà défendue en 1915 CUSHING et GOETCH [23] qui constatent des < modifications histologiques dans toutes les glandes endocrines ». Ils attribuent à l’antéhypophyse simplement un rôle prédominant : CUSHING et GoETcH [23] parlent d’un aspect d'involution de lhypophyse, de la thyroïde, des surrénales, du pancréas endocrine et de l’ovaire. ADLER considère aussi que l'aspect présenté par les parathyroïdes traduit une involution saisonnière de ces glandes. Dans notre note avec ARON [57 a] nous relevions aussi l’involution particulièrement nette des glandes génitales (lignée séminale et interstitielle du testicule et des vésicules séminales avec leurs images correspondantes chez les Hamsters & sacrifiés). Dans leur travail de 1939, FosrER [36] et ses collaborateurs placent l’involution génitale au centre de leurs observations ; mais les expériences de castration d’une part et l'emploi des hormones gonadotropes hypophysaires leur ont montré que l’involution des glandes génitales n’était qu’un épiphénomène et que Le problème endocrine fondamental du sommeil concernait l’Rypophyse comme lavaient dit, dès 1915, CusHiNG et GoETrcH [23].
3. Rôle du système nerveux dans le déterminisme _ du sommeil hibernal.
Nous avons déjà fait mention des expériences de HORVATH sur le refroidissement des homéothermes [49] adultes ou jeunes et des hibernants. HORVATH conclut de ses expériences que le centre respiratoire des homéothermes imparfaits comme les jeunes chiens et les lapereaux et des hibernants peut continuer à fonctionner à des températures auxquelles le méême centre ne fonctionne plus chez les homéothermes parfaits. La démonstration indiscutable du rôle capital du système nerveux dans le mécanisme du sommeil est par conséquent établie dès 1876. L'auteur qui a le mieux et le plus précocement résumé le rôle du système nerveux dans le mécanisme du sommeil est MERZBACHER [73 a] qui dit textuellement « Unzweifelhaft spielt das Zentralnervensystem eine grosse Rolle sowohl bei der Entstehung, als auch bei den Erscheinungen während des Winterschlafes und bei dem Erwachen aus demselben. Die Fähigkeit überhaupt in den Winterschlaf zu verfallen, muss auf eine den Winterschläfern eigentümliche Funktion des Nervensystems zurückgeführt werden ».
Tous les auteurs ont toujours été d'accord à considérer le sommeil hibernal comme un mécanisme d'adaptation et ont par conséquent admis implicitement le rôle « régulateur » du système nerveux dans le mécanisme du sommeil. Les physiologistes du début du siècle dernier avaient déjà vu que le sommeil hibernal ne se manifeste qu'entre des limites thermiques assez précises : au-dessus de 15° il n’y a plus de sommeil et aux approches de 0° C, le réveil s’installe également la marge à l’intérieur de laquelle le sommeil hibernal est possible est dictée par le système nerveux. Et comme à l’intérieur de cette marge la calorification devient fonction directe de la température — existence d’un coefficient de van’t Horr — on comprend l’expression de MARES : « que l’hibernation est la perte temporaire de la sensibilité nerveuse au froid extérieur ».
VÉRIFICATIONS HISTOLOGIQUES
Les améliorations techniques dans l’étude de la cytologie du système nerveux ont incité les histologistes dès la fin du siè-
ele dernier à rechercher une manifestation objective du sommeil hibernal que révélerait la substance nerveuse. En 1898, G. LEvi [64] décrit une diminution de volume des corpuscules de NissL chez Bufo vulgaris pendant le sommeil hibernal. Mais les recherches orientées dans le même but sur un représentant mammifère des hibernants (le Loir) restent sans résultats. L'année suivante, LEGGE [62] voit en opérant sur la Chauve-Souris (Vespertilio murinus et Rhinolophus ferrum equinum) un changement de forme des corpuscules de NIssL pendant le sommeil (aspect fusiforme de la chromatine), tandis que JacoBsonN [53] ne voit rien d’anormal quant aux corpuseules de Nissz dans les cellules de la corne antérieure du Lapin rendu hypothermique par un jeûne très prolongé. RAMON y CaJaL [78] relate en 1904 une observation de son élève TELLO qui voit chez le Lézard en hibernation un épaississement et une réduction du nombre des neurofibrilles. Il précise qu’il s’agit d’une manifestation d'inactivité entraînée par la température basse (la même manifestation s’observe chez les animaux rendus rabiques). L'année suivante Mari- NESCO [71] reprend ces mêmes recherches sur de jeunes Chiens et Chats (animaux nouveau-nés exposés à des températures différentes) et décrit chez les animaux forcés par le froid à 10° des modifications de la substance chromatique et l’épaississement et la raréfaction des neurofibrilles. Enfin, en 1910, ZALLA [98] confirme LEVI en ce qui concerne le Loir ; il ne voit pas de modification de la substance chromatique ; seules les neurofibrilles sont épaissies et réduites en nombre. Il considère cet aspect histologique comme traduisant un léger degré de souffrance de la cellule nerveuse. Il ne croit pas que ce trouble soit de nature à entraver d’une manière sensible la capacité fonctionnelle du système nerveux. On sait aujourd’hui que, contrairement à l’opinion de BETHE, le rôle des neurofibrilles dans la transmission de l'excitation est vraisemblablement nul et que leur image histologique est due à l'effet des agents fixateurs. Quelle est leur signification et pourquoi leur image diffère-t-elle selon la température interne des animaux ? Nous l’ignorons. RASMUSSEN et MYERS [81] ont repris en 1916 l'étude des corpuscules de NissL chez les hibernants réveillés et endormis ; leur conclusion est formelle : il n’y a pas de modifications de la substance chromatique chez la Marmotte en sommeil hibernal, La chromatine a son
aspect habituel chez les Marmottes, indépendamment de l’état physiologique de l’hibernant. Les descriptions divergentes des auteurs provienrent du fait que l’aspect des corpuscules de NissL varie beaucoup d’un animal à l’autre, et d’un étage du système nerveux à l’autre chez le même animal, mais sans rapport aucun avec le sommeil hibernal. Il résulte par conséquent de ces considérations que l’examen histologique a été incapable de révéler un rapport entre la cytologie cellulaire du système nerveux et l’état de sommeil hibernal.
RAPPORTS ENTRE LE SOMMEIL HIBERNAL ET LE SOMMEIL NORMAL
En 1881, HorvarH [49 c] essaie de reproduire le sommeil hibernal en exposant des hibernants réveillés à basse température (+ 3° C) : l'expérience faite en août aboutit à la mort du sujet. Par contre, il observe le sommeil chez certains Spermophiles «gras» en juin, quoiqu'il abaisse la température du milieu beaucoup moins. Ces observations le conduisent à terminer son mémoire par la phrase suivante : « Der Winterschlaf ist erstens kein Schlaf, und zweitens hat er gar nichts mit dem Winter zu tun».
L'idée contraire qui consiste à faire du sommeil hibernal une variété spéciale du sommeil, défendue en 1934 avec beaucoup d'insistance par UIBERALL [94], a été formulée pour la première fois par HALL en 1832 [46]. Ce dernier a étudié les hibernants dont la température centrale est particulièrement peu stable comme la Chauve-Souris, le Muscardin et le Hérisson ; il a été frappé par la forte intensité du rythme nycthéméral chez ces espèces -— on sait (EbDWARDS) que la Chauve- Souris ne devient homéotherme pour quelques heurés que par son vol vespéral (1). — Le rythme nycthéméral de la température va encore en s’accentuant en automne, et passe insensiblement au sommeil hibernal, fréquemment interrompu au début par des phases de veille qui deviennent à leur tour de plus en plus rares et de plus en plus courtes. JOHNSON {55 à] croit également que le grand écart de la production calorique au cours d’un nycthémère est un facteur favorable à l’établissement du sommeil hibernal, et EISENTRAUT [32] qui étudie exclusivement la Chauve-Souris parle d’une « Tagesschlafle-
(1) Epwarps W.-F. — De l'influence des agents physiques sur la vie. 1 vol., 654 p. Crochard édit., Paris, 1824.
thargie » qui devient « Winterschlaflethargie >». — On sait aujourd’hui à la suite des nombreux travaux initiés par ISENcHMip et KREHL [52] en 1911 que le mécanisme de la thermorégulation dépend d’un ou plusieurs [57] centres thermorégulateurs diencéphaliques. Quoique la destruction de ces centres n’entraîine qu’une perte passagère du pouvoir thermorégulateur, comme nous l’avons observé il y a plus de 10 ans [57] et comme la revu plus récemment THAUER [92], le rôle des noyaux végétatifs diencéphaliques dans le mécanisme nerveux de la thermorégulation est resté hors de toute discussion, comme l’ont montré encore récemment les travaux de RANSON, FISHER et INGRAM [79 a] et de RaANsoN et MAGoUN [79 b].
Les nombreuses observations sur le mécanisme du sommeil dans les encéphalites léthargiques (+. Economo [30]) ont conduit à rechercher dans la même région de l’encéphale « le centre du sommeil ». Il n’est nullement dans notre intention de donner le moindre développment au mécanisme du sommeil normal qui a fait l’objet de monographies récentes (SCHWARTZ [87 a], RANSON et MAGOUN [79 b]). Il nous suffira de relever les points qui ont un rapport direct avec la question qui nous intéresse : contrairement à la majorité des auteurs, RANSON et MaGoux [79 b] admettent l’existence d’un centre du réveil — et non du sommeil — situé dans la région postéro-latérale du diencéphale. Pour obtenir la somnolence, il leur faut réaliser une destruction et non une excitation (emploi de l’appareil stéréotaxique de HORSLEY-CLARK). C’est également par des lésions destructives qu’ils obtiennent des hypothermies, tandis que l'emploi de Fappareil stéréotaxique comme instrument d’excitation provoque des réponses d’excitation sympathique comme les avaient décrites KARPLUS et KREIDL [56]. Les seules manifestations pa ‘asympathiques obtenues par excitation sont celles qu’ils ont déclenchées avec KABAT [79] par excitation de la substance grise au voisinage de la commissure antérieure et qui étaient de l’inhibition respiratoire, la contraction de la vessie et parfois une chute de tension artérielle. Mais dans leur mémoire de 1939 [79 b|, les auteurs n’osent affirmer l'existence d’un véritable centre parasympathique dans cette région. Pour toutes ces raisons, RaxSON el MAGOUN considèrent le sommeil normal et la perte du pouvoir thermorégulateur comme des manifestations de déficience de linnervation sympathique.
Il résulte de l'exposé que nous avons fait de l’évolution du pouvoir thermorégulateur des hibernants au cours de l’année, que nous enregistrons une perte progressive de ce pouvoir le Spermophile réduit en automne son métabolisme de base ; puis on constate une perte de plus en plus accusée de sa thermogénèse de réchauffement — GELINEO [39] constate une diminution du Quotient Métabolique —, sa marge de thermogénèse tombe presque à zéro. Le Spermophile est finalement forcé aux températures basses (10°) et dort : l’établissement du sommeil hibernal fait suite à une perte progressive de la régulation chimique, la régulation physique étant, même en plein été, toujours déficiente chez les hibernants. Nous sommes par conséquent amenés à considérer le sommeil hibernal comme une perte du pouvoir thermorégulateur, perte qui chez la plupart des hibernants ne se manifeste qu’à l’intérieur d’une limite de température assez étroite qui s'étend environ de + 5° à + 15° C — seule la Chauve-Souris fait exception à cette loi —. Les premières manifestations de la réduction de la thermogénèse de l'hibernant coincident avec l’involution des glandes endocrines.
A partir de ce moment, l’aspect histologique des glandes endocrines ne varie plus mais le sommeil hibernal ne s’installe pas définitivement à cette époque de l’année : on constate simplement une tendance au sommeil, le sommeil hibernal peut s'installer mais ne s’installe pas obligatoirement. Pour qu'il s’installe, il faut que la température optimale du sommeil soit maintenue (10°). Mais même cette seconde condition est insuffisante. À température constante, le sommeil ne s’installe que progressivement : nous avons relevé ce fait à plusieurs reprises. On constate des phases de sommeil qui alternent avec des phases de veille, comme s'exprime avec beaucoup de justesse EISENTRAUT [32] la Tagesschlaf-lethargie devient Winterschlaf-lethargie par un passage très progressif et à peine perceptible. Le sommeil hibernal n'apparaît réellement que comme un prolongement du sommeil quotidien. C’est ici que notre manière de considérer le sommeil hibernal rejoint l’opinion défendue par RANSON et MAGOUN dans l’interprétation de leurs résultats de destruction des centres végétatifs diencéphaliques. Dans le mémoire récent de Hess, nous trouvons exprimée la même conception : l'alternance fréquente de sommeil et de veille, la réactivité aux stimuli
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extérieurs pendant le sommeil sont invoquées par HESS [47, 47 a] comme arguments en faveur d’un mécanisme nerveux du sommeil hibernal.
Mais s’agit-il, comme le veulent les physiologistes de Chicago, d’une manifestation d'insuffisance d’innervation sympathique ou d’une manifestation d’un état d’excitation parasympathique ? Nous ne saurions nous ranger ni de l'avis de RANson et MaGoux ni de celui de Hess [47], CusHiNG [23 a] etc. Nous avons insisté plus haut sur l’aspect particulier que présentent les médullo-surrénales des hibernants en hiver. Nous avons défendu la conception que cette image était la conséquence d’une suppression de l’innervation sympathique et nous avons donné notre préférence à l'interprétation de DISCHE 125] et de BRITroN [10] de l’hypoglycémie du sommeil hibernal.
IL'est, de fait, incontestable que l'existence de centres parasympathiques diencéphaliques est beaucoup moins bien assurée que celle de centres sympathiques. RANSON et MAGOUN [79 b] soumettent à une critique serrée les expériences « d’excitation >» de HEss [47 a] qui induisent le sommeil. L'activité du « centre trophotrope >» de HEss (centre anabolique parasympathique dans la terminologie de GASKELL) pendant le sommeil hibernal du Loir ne nous semble nullement démontrée par les expériences de BRUMANN [11] dans le laboratoire de HEss. Il est également certain que les expériences de CusHiNG [23 b], LEwY [65, 65 a], La BARRE [61] etc. qui toutes sont interprétées comme favorables à la notion de l’existence de centres parasympathiques diencéphaliques sont infiniment moins démonstratives que les expériences simples de KarPpLus et KREIDL [56] et de RaANsoN et MaGoux [79 c].
Nos propres recherches ne permettent d'opter ni pour la conception de MAGOUN ni pour celle de HEss. II est certain que les faits que nous avons relatés plus haut peuvent s’expliquer par une insuffisance de l’innervation sympathique et c'est même l'interprétation à laquelle nous donnons notre préférence. Si certaines expériences de SUOMALAINEN [91 a] sur «le sommeil hibernal artificiel » nous permettent de pousser plus loin la discrimination entre le rôle du sympathique et du parasympathique dans la genèse du sommeil, elles ne nous permettent toutefois non plus d'adopter définitivement, et sans restrictions, l'interprétation de MaGoux. Les expériences
de SUOMALAINEN comme les nôtres ne concernent que le sommeil hibernal et non le sommeil normal, quotidien. SUOoMA- LAINEN essaie de reproduire le sommeil comme BENEDICT [5] par des narcoses. BENEDICT utilise le nembutal, SUOMALAINEN le chlorure de magnésium. Les 2 narcotiques, comme d’ailleurs lacide carbonique aussi [27 b] ont pour effet d’abaisser notablement la température. SUOMALAINEN évalue la glycémie de la Marmotte narcotisée au MgCI, et constate une hyperglycémie. Cette hyperglycémie est la conséquence de l'excitation du sympathique qui se manifeste par une augmentation de l’adrénaline. Il annule l'effet d’excitation sympathique par des injections d'insuline et obtient ce qu’il appelle P« artificial hibernation >». Pour SUOMALAINEN la suppression de l’innervation sympathique induit le sommeil. Si la conception de SUOMALAINEN élait exacte, il suffirait d'opérer la Marmotte selon la technique de CANNON pour obtenir le sommeil. Cette opération n’a jamais été réalisée : seul DuBors [28] a exécuté des destructions sympathiques assez éténdues ; il n’a pas pu provoquer le sommeil, mais a simplement retardé le réchauffement. Il est très difficile de se faire une opinion exacte de l’efficacité des interventions de DuBoïs, les renseignements donnés par l’auteur étant trop précaires. Mais la lecture de la note de SUOMALAINEN même permet de voir que la suppression de l’innervation sympathique seule est insuffisante pour induire le sommeil : comme l’avait vu BENEDICT [5], l'effet du nembutal ou du MgCl, est beaucoup plus net en automne qu'en été. Par conséquent, il faut une involution générale des glandes endocrines, conséquence de l’involution Rhypophysaire, pour préparer l'animal au sommeil. La suppression de l’innervation sympathique surajoutée à ce syndrome d'insuffisance polyglandulaire provoque le sommeil hibernal. Il n’est pas nécessaire de faire appel à l’hypothèse d’un état d’excitation parasympathique pour expliquer la genèse du sommeil. C’est à l’hyperadrénalinémie chez lanimal hypophysectomisé et maintenu à 6° que nous attribuons l’échec de nos interventions sur le Hamster pendant l’été de 1938. En définitive nous attribuons l'induction du sommeil hibernal à un double mécanisme nerveux et hormonal (1).
(1) Au cours de l’été 1939 nous avons soumis cette conception de l’origine du sommeil hibernal à une vérification expérimentale. Nous avons
opéré avec M. KLEIN quinze animaux dans ce but. Dix Loirs âgés de 1 an ont subi la surrénalectomie droite, suivie huit jours après de
3. RAPPORTS ENTRE LES MANIFESTATIONS NERVEUSES ET LES MANIFESTATIONS HORMONALES DU SOMMEIL HIBERNAL.
Il ressort des pages qui précèdent que nous attribuons à l'hypophyse un rôle de tout premier ordre parmi les glandes endocrines dans le déterminisme du sommeil. Cest à l’involution de cette glande et à la suppression fonctionnelle des centres sympathiques diencéphaliques que nous attribuons l’origine du sommeil hibernal. Devons-nous rappeler qu'il n'existe pour ainsi dire pas de syndrome hypophysaire ou diencéphalique qui n’ait été attribué par les uns à l’hypophyse seule, par les autres aux centres végétatifs diencéphaliques. Pour un syndrome -— le diabète insipide — il est établi aujourd’hui qu’il est dû à l’atrophie du noyau supraoptique et ce la posthypophyse (RANSON, MAGoun etc. [79 c]). Le syndrome adiposogénital apparaît également (SMITH [89]) comme conséquence d’une double lésion diencéphalique et hypophysaire.
Les rapports entre hypophyse et centres diencéphaliques végétatifs semblent parfois si étroits que bon nombre de chercheurs admettent l'existence d’une sécrétion hypophysaire dans le diencéphale (COLLIN [18 bis], CusHING [23 b] etc. (1)). On sait aussi que cette conception n’est pas restée sans critiques de la part de certains physiologistes (BREMER [9], RaAN- SON et MAGOUN [79 c|).
Le problème plus spécial qui nous intéresse, c’est à dire les rapports entre lPhypophyse ou les autres glandes endocrines
la cautérisation de la médullaire gauche. Tous les animaux sont morts dans les 72 heures qui ont suivi la seconde intervention chirurgicale. En juillet nous avons repris ces expériences sur cinq Loirs âgés de 3 mois. Ces jeunes animaux ont très bien supporté la double opération. 15 jours après la cautérisation nous avons extirpé l’hypophyse par voie parapharyngienne : deux Loirs sont morts dans les 6 jours qui ont suivi la troisième intervention. Trois Loirs ont bien supporté les trois opérations successives. Le 10.8.39 les trois animaux sont placés à la glacière électrique réglée à + 8°C. Le 238.39, un Loir présente une cachexie hypophyséoprive, tandis que les deux autres présentent une atrophie génitale très accusée avec une adiposité généralisée intense nous sommes en présence d’un véritable syndrome adiposo-génital.
Aucun des trois animaux ne dormait à cette date. Le premier septembre les deux Loirs qui présentent une atrophie génitale dorment. Le troisième sujet est réveillé. Nous avons été forcés de sacrifier nos animaux à cette date. Il nous a donc été impossible de continuer à les observer.
() On trouvera une bibliographie plus étendue de cette question dans le mémoire que nous avons consacré en collaboration avec Burc- KARD aux régulations neuro-hormonales des différents métabolismes [13].
et les centres végétatifs diencéphaliques dans le sommeil et plus spécialement dans le sommeil hibernal a été abordé par plusieurs auteurs. En 1932, ZoNbek et BiEr [99 a] étudient le rapport entre la teneur en Br des centres diencéphaliques, l’hypophyse et le sommeil ; ils constatent d’abord que chez les maniaques dépressifs il y a un chiffre anormalement faible de Br dans le sang (on connaît les insomnies des maniaques). Dans le second article ils insistent sur la richesse de l’hypophyse en Br qui en contient plus de 10 fois plus que les autres tissus. Enfin, dans la 3° note ils remarquent que, dans le sommeil provoqué au somnifère, l’hypophyse s’appauvrit en Br, tandis que la substance grise de la moelle allongée s'enrichit en Br. Les recherches de SUOMALAINEN de 1937 [91} montrent qu'il existe de fait des variations de la teneur en Br des organes pendant le sommeil hibernal ; mais ce sont le sang et le pancréas qui sont particulièrement riches en Br pendant le sommeil hibernal, tandis que la rate, la moelle allongée, les surrénales et la thyroïde sont pauvres en Br. Les rariations saisonnières de la teneur en Br des organes ne sont pas spécifiques du somimeil, car on les trouve aussi — à un degré moins accusé il est vrai — chez le Hérisson maintenu par une température plus élevée à l’état de veille pendant l’hiver. Enfin, les recherches multiples (QUASTEL [76], Dixon [26], LEIPERT [63 et 63 aj etc.) entreprises depuis la publication de ZONDEK et BIER ont montré qu’il n’est pas possible d'établir de rapport entre la teneur en Br du sang et l’état d’aliénation mentale des sujets. Les chiffres souvent bas de Br sanguins signalés dans les affections mentales sont dûs à des entrées de Br alimentaires réduites. Les deux publications de LEtPERT de 1935 [63'et 63 a] qui contiennent une bibliographie abondante et la note récente de CHATAGNON et CHATAGNON [17] montrent de façon définitive qu’il est impossible d’établir un rapport entre le taux du Br sanguin et l’état d’aliénation mentale, et que l’on n’a pas le droit d'envisager lhypophyse comme organe régulateur du métabolisme du Br.
RÔLE DE LA GLANDE HIBERNALE DANS LE MÉCANISME DU SOMMEIL
Nous avons relevé au début de cet exposé la remarque d'ARISTOTE concernant l’adiposité du Loir en hiver. Nous re-
trouvons la même observation dans la description que SCHRE- BER [86] donne de la Marmotte. Il dit que les Marmottes sont très grasses en automne : le poids de la graisse est plus grand que le poids de la chair et des os ensemble. Cette graisse les nourrit en hiver pendant qu'elles hibernent dans leurs réduits.
Le premier point qu’il nous faut aborder dans l'étude du rÔle de la glande hibernale dans le mécanisme du sommeil est celui de savoir si la glande hibernale se distingue réellement du reste du tissu adipeux des hibernants et si elle constitue un tissu spécial, spécifique des hibernants. Toutes ces questions ont été développées récemment dans deux mémoires, celui de RASMUSSEN [81 b] de 1923 sur la « so-called hibernating gland » et celui de 1927 de CONINX-GIRARDET [19] (on pourra également consulter le travail de MaAxIMOw [72] dans le traité d'anatomie microscopique de 1928).
RASMUSSEN est très prudent dans l'interprétation des images de cette glande ; il n’ose trancher la question s’il s’agit d’une véritable glande ou de réserves. Mais il ressort de la bibliographie abondante qu’il donne que ce tissu adipeux spécial n’est pas spécifique des hibernants. Il ne constate pas de transformation d’une cellule adipeuse banale en cellule de glande hibernale. CONINX-GIRARDET insiste sur l’évolution eyclique saisonnière de cette glande. Comme elle lui attribue un rôle essentiel dans la genèse du sommeil, elle est amenée à l’étudier avec beaucoup de soin : au point de vue chimique (indice d’iode, séparation en saponifiable et insaponifiable) une première série de dosages semblait permettre une distinction de cette graisse de la graisse blanche ordinaire de la Marmotte, car l’indice d’iode de la graisse blanche était de 90, tandis que la glande hibernale (où graisse brune) n’avait qu’un indice de 71. Mais dans une nouvelle série de dosages la différence a été beaucoup moins accusée. FLEISCHMANN [34] qui a refait des déterminations d'indice d’iode n'arrive pas à dislinguer par ce procédé la graisse brune de la graisse blanche ordinaire.
Il résulte des recherches histologiques de CONINX-GIRARDET que la glande hibernale est séparée par du tissu conjonctif et par de la graisse ordinaire du thymus. II n’existe par conséquent pas de continuité anatomique entre les deux glandes. CONINX-GIRARDET donne une description assez détaillée de la
glande hibernale : la richesse ‘du réseau capillaire, la structure souvent lobée, la position centrale du noyau cellulaire sont des caractères glandulaires. Mais en dépit de ces caractères bien particuliers pour un tissu adipeux, CONINX-GIRARDET admet le passage d’une cellule de tissu adipeux ordinaire en cellule de glande hibernale ; sa conception est, sur ce point, opposée à celle de RASMUSSEN. Pour CONINX-GIRARDET, il $’agirait d’un tissu -adipeux spécial ayant conservé des caractères primitifs. Cette explication s'accorde parfaitement avec celle de FLEISCHMANN [34] qui observe dans des expériences de respiration <in vitro », d’après la technique de WARBURG, une forte consommation d'oxygène. Mais la glande hibernale est absolument indépendante du thymus et CONINX-GIRARDET Observe chez la Marmotte que la glande hibernaïe se développe quand le thymus involue. Cet auteur rejette toutefois l’interprétation que la glande hibernale ne constitue qu’un tissu de réserve (à caractères un peu spéciaux) puisque la fonte de ce tissu graisseux n’atteint que 70 p. 100 de son poids initial au cours du sommeil, tandis que la disparition de la graisse blanche est presque complète (99 p. 100).
Mais les dosages déjà anciens de CARLIER et EVANS [16 a}, ceux plus récents de FEINSCHMIDT et FERDMANN [33], les déterminations de FLEISCHMANN mMilitent en faveur de la conception de CARLIER [16] qui considère la glande hibernale comme une simple réserve graisseuse. |
Récemment, WENDT [97] a injecté des extraits de « glande hibernale » et obtient sur le Lapin une chute de la tension artérielle et, Sur le Rat, une diminution des échanges respiratoires. Les effets enregistrés par cet auteur sont à peu près les mêmes que ceux obtenus par NITSCHKE [74] à l’aide d’extraits de tissus lymphoïdes —- dont le thymus (ADLER en 1926 obtenait le réveil avec des extraits de thymus). Nous avons déjà relevé que nous n’ajoutons aucune valeur aux expérien-
ces de réveil par des extraits, les hibernants — sauf peut-être la Marmotte —— se réveillant avec une extrême facilité de leur
sommeil hibernal. Mais nous n’ajoutons pas plus d’importance à des effets aussi généraux tels que la chute de pression ou la diminution des échanges obtenus par des produits aussi complexes que les extraits glandulaires dont la purification n’a pas été poussée très loin.
Ea seule conclusion qu'il nous paraïisse possible de tirer de
Lous ces travaux est celle formulée dès 1893 par CARLIER [16], reprise par CARLIER et Evans [16 a] et que nous venons de relater (a storhouse of fats). Le fait que tous les hibernants ne présentent pas cette «glande» (le Blaireau par exemple CONINX-GIRARDET [19]) et que d’autre part on retrouve cette glande chez des Mammifères qui n’hibernent pas (le Rat, RASMUSSEN [81 b], CONINX-GIRARDET [19]) nous fait rejeter toutes les interprétations qui attribuent à cette glande un rôle spécifique dans la genèse du sommeil. Contrairement à Co- NINX-GIRARDET qui croit devoir lui attribuer une telle fonction à cause de son évolution cyclique, nous croyons que ce tissu de réserve spécial subit des modifications saisonnières cycliques à cause du‘cycle de l’hypophyse. Nous pensons que l’adiposité si accusée des hibernants en automne est la manifestation d’un véritable syndrome adiposo-génital et que l’évolution cyclique de la « glande hibernale >» n’est qu’un des aspects de ce syndrome. L’involution des gonades est sous la dépendance de l’involution hypophysaire tandis que ladiposité est due à un mécanisme complexe hypophysaire et nerveux. En effet, l’hypophysectomie pure qui détermine une atrophie des glandes génitales n’entraîne jamais de l’adiposité (P. E. SmiTH [89]). D'autre part, RANSON et MAGouN [79 b] ont constaté que les destructions des centres diencéphaliques végétatifs ne déterminent pas non plus d’adiposité (dans une seule expérience ils ont eu un résultat positif). IT faut une lésion mixte hypophysaire et diencéphalique pour donner naissance au syndrome adiposo-génital (P. E. SurrH [89]). Les rapports entre les manifestations nerveuses du sommeil et les glandes endocrines ont été aussi abordés par d’autres voies : HoAGLAND [48] a étudié dans le laboratoire de CROZIER l'action de la température sur lhypnose des animaux. CROZIER {22-22 a] avait abordé cette étude chez les arthropodes ; il avait vu que la durée de l’immobilisation augmentait avec labaissement de la température. En appliquant à ses chiffres l'équation d’Arrhénius, il trouve pour «u > deux valeurs : l’une de 24.000, l’autre de 9.200. C’est à 16° que se place le point critique. HOAGLAND voit comme CROZIER que l’action de la température sur la durée des phases d’immobilisation ne se fait pas par son-effet sur les combustions (son effet métabolique général) mais par la fixation élective d’une substance sur les centres nerveux. HOAGLAND distingue les fac-
teurs qui déclenchent l’état « d’hypnose » de ceux qui interviennent dans le déterminisme de la durée de l’état d’hypnose. Pour HOAGLAND, l’adrénaline au delà d’une certaine concentration liminaire interviendrait précisément dans le déterminisme de la durée de l'hypnose.
Enfin, plus récemment encore, JANN [54] aborde le même problème : il constate sur la Grenouille le même rapport que ses prédécesseurs entre la durée de « l’état léthargique » et la température. Puis il recherche le mécanisme par lequel Île froid augmente « l’état léthargique » et constate que deux produits hormonaux augmentent considérablement la durée de l’état d'hypnose et la facilité avec laquelle on la décienche la diiodo-thyrosine et l'insuline, tandis que les Grenouilles thyroxinées ne peuvent être mises en état d’hypnose, même à »°. Notons encore que JaNN obtient, dans les cas d’hypnose profonde de [a respiration de Cheyne-Stokes et des arrêts respiratoires de 1° 10”. Rappelant les observations de FOREL [35] chez le Loir, JANN qui est frappé par le fait que les Grenouilles traitées à la diiodo-thyrosine et à l'insuline présentent un état de « paresse » très accusé, n'hésite pas à rapprocher ses observations de celles du sommeil hibernal. C’est l’augmentation de la diiodo-thyrosine en automne qui induirait le sommeil (« einleitender Schritt zum Winterschlaf »).
LE SOMMEIL HIBERNAL MANIFESTATION D’ADAPTATION SAISONNIÈRE
Si tous les auteurs sont d'accord à considérer le sommeil hibernal comme une manifestation d'adaptation saisonnière äu métabolisme, il nous reste encore à envisager jusqu’à quel point on réussit à modifier volontairement le cours de ce cycle annuel...
Nous avons institué plusieurs séries d'expériences dans le but de préciser ce point.
1. Nous avons placé des hibernants à différents moments, en été, dans des conditions thermiques différentes et nous avons étudié l’aspect des différentes glandes chez les animaux adaptés. Nous avons également étudié la calorification de ces animaux. L'ensemble de ces résultats a déjà été exposé plus haut. Nos expériences ont porté sur le Loir, le Lérot et le Hamster, Tous les résultats ont été uniformes : hypophyse,
thyroide, glandes génitales présentent un aspect caractéristique du mois du prélèvement. Cet aspect reste à peu près inchangé, que les animaux vivent à 27° ou 10°. Un séjour de 15 à 50 jours à une température déterminée a été incapable de modifier l'aspect saisonnier caractéristique : une thyroïde d'août ou de septembre garde son aspect d’involution relative, “aractéristique de ce mois, indépendamment de la température à laquelle vit le sujet. La même observation s'applique à l'hypophyse et aux glandes génitales. Nous avons dit plus haut que seule la richesse en tissu chromaffine de la médullosurrénale nous a permis de reconnaître sur la coupe la température à laquelle avait vécu l’animal en expérience.
2. En répétant ces mêmes expériences en novembre, nous avons trouvé des résultats très voisins, mais qui ne sont pas tout à fait identiques tout de même. Nous avons relaté plus haut l’aspect que présentent en novembre les glandes endocrines du Hamster séjournant à 10°. Nous résumerons ici les observations faites sur des Hamsters (Cricetus frumentarius) vivant depuis 15 jours à 27°. Comme nous le remarquions plus haut, la cortico-surrénale présente une « pseudo-zone X » très développée. La médullaire ne contient pas une seule cellule avec réaction chromaffine chez un sujet, tandis que chez l’autre 1/10 de la glande présente cette réaction. La thyroïde a l'aspect d’une glande au repos complet. Les vésicules séminales sont au repos complet. Mais les testicules des deux sujets sont plus actifs que les testicules des Hamsters sacrifiés en novembre ou décembre : si l’interstitielle est encore atrophiée chez l’un, elle présente chez l’autre l’aspect d’une glande plus développée, malgré les dimensions encore réduites de ces celiules ; on aperçoit dans le reste de la glande les signes d’une activité spermatogénétique renaissante chez les deux animaux L'examen de l’hypophyse semble donner la clef de cet aspect de préspermatogénèse précoce, car contrairement à toutes les hypophyses examinées à cette époque, on constate dans cette série un nombre déjà considérable de cellules éosinophiles. Un séjour de 15 jours à 27° a réussi à déterminer un aspect des glandes endocrines en novembre que l’on ne rencontre normalement (entre 10° et 15°) que 2 mois plus tard.
3. Nous avons conservé un Loir (N° 23) à 10°, sans nourriture, sans boisson, à l'abri des bruits et des excitations
tactiles depuis le mois de mars (1) jusqu’à la fin juillet. L’animal à dormi des semaines et des mois, sans interruption ; la calorification déterminée à de fréquents intervalles nous a donné les résultats suivants au cours du printemps et de l'été :
TABLEAU I
Echanges Respiratoires du Loir N° 23 au cours d’une phase de sommeil ininterrompu de 4 mois.
Date Quotient Température Oxygène consommé : : ee par kilo de la mesure respiraloire du milieu et heure en cm? 22.3.38 0,713 8°8 24,10 | 22.3.38 0,731 10°0 1720) | 28.3.38 0,710 SL 15,27 * 2.4.38 0,702 10°0 16,25 2.4.38 0,743 10°0 15,00 6.4.38 0,717 8°0 12,45 8.4.38 0,716 8°0 13,14 16.4.38 0,702 10°5 15,68 30.4.38 0,730 9°2 14,34 30.4.38 0,694 pa 13,08 6.5.38 0,691 A2 14,46 1275788 0,706 90, 14,14 19.5.38 0,761 10°0 15,48 239-930 0,745 10°0 14,58 27.5.38 0,702 10°0 14,96 31.5.38 0,799 10°7 18,48 2.6.38 0,736 1022 14,75 7.6.38 0,735 10°2 15599 | 13:0:382—1 0,737 10°0 16,04 | 17.6.38 0,751 10°0 14,12 | | 20.6.38 0,679 10°0 15572 | | 29.6.38 0,697 | 10°4 | 16,79 | | 1.7.38 0,765 995 12,76 | 6.7.38 02711 10°0 14,50 TS 0,700 9°6 16,53 | 16.7.38 0,702 9°8 15,47 (*) Sommeil interrompu accidentellement, le 1.4.38.
Cet animal a présenté jusqu’à sa mort (tué au chloroforme en plein sommeil le 23.7.38) l'attitude caractéristique du sommeil et la respiration périodique de Cheyne-Stokes avec pauses respiratoires de 20 minutes entre chaque groupe respiratoire. L'examen histologique des glandes endocrines préle-
{) Le même Loir a déjà dormi de novembre à mars ; mais pendant cette période le sommeil a été discontinu.
OT
vées le 23.7.38 sur l'animal en profond sommeil a donné le résultat suivant : / |
Surrénale : Les cellules de la corticale sont très petites. L'épaisseur du cortex surrénalien ne présente aucune particularité. Il n°v a aucune indication de pseudo-zone X. La médullaire surrénale ne révèle que des traces de réaction chromaffine.
Thyroïde : l'épithélium est plat, il n’y a pas de signes de résorption de la colloïde. L'activité de la glande est nulle.
Pancréas endocrine : les cellules des îlots de LANGERHANS sont petites ; la glande semble au repos.
Testicule : la glande est au repos le plus complet.
Vésicule séminale : ici encore l’activité glandulaire est absolument nulle.
Nous avons par conséquent réussi à conserver l'aspect caractéristique des glandes au repos hibernal, et les mesures d'échanges nous ont également montré qu’il s’agit de calorification du sommeil. Il nous a été possible de conserver l’état de sommeil hibernal en maintenant les conditions externes du milieu, identiques à celles réalisées en hiver (température, pression partielle de CO, basse etc...) (1). Des expériences presque identiques aux nôtres viennent d’être publiées par HESss : il réussit à conserver l’état de sommeil jusqu’en automne [47 b].
En conclusion, nous dirons que l’on peut par un séjour prolongé de 15 jours en novembre, à 27°, faire apparaître dans l'hypophyse et les glandes génitales des signes d’activité que l'on n’observe dans des conditions normales de température (10°) qu’à la fin de janvier. Inversement, on réussit à conserver pendant tout le printemps et une partie de l'été les caractères spécifiques du sommeil hibernal en maintenant les conditions « climatiques » identiques à celles de l'hiver. Le facteur qui nous à semblé le plus important parmi tous les. agents extérieurs (jeûne, absence de boisson, température ete.) a été la température constante de 10°. Nous n'avons, par contre, pas réussi à enrayer l’involution glandulaire automnale. un ouvel ablinal a cours dnepsimte ns où de EE a dormi pendant tout l'hiver 1938-39 est réveillé le 10.3.193 après pesée dans une cupule de verre à la
à + 7°C. Le Loir s’est rendormi 1.9.1939, date à laquelle il nous a
: un Loir qui 9. On le place \ < glacière électrique réglée immédiatement et a dormi jusqu’au fallu sacrifier l'animal endormi.
Conclusions.
Le sommeil hibernal est considéré comme une manifestation d'adaptation saisonnière à laquelle participent le système nerveux végétatif et les glandes endocrines. On distingue dans le déterminisme du sommeil l'interaction de facteurs exogènes et endogènes. Le sommeil hibernal n'apparaît d’une part que si certaines conditions extérieures sont remplies ; ces conditions étant réalisées, il n'apparaît toutefois que si au surplus un ensemble de conditions internes se trouvent réalisées simultanément.
A. — FACTEURS EXOGÈNES.
La température
L'action de la température extérieure dans le déterminisme du sommeil est de toute première importance. On n’observe le sommeil hibernal qu'entre des limites de température assez étroites. Une température optimale est indispensable à la genèse du sommeil hibernal, mais elle est, à elle seule, insuffisante : si on place les hibernants réveillés, en été, à la température optimale pour le sommeil, ils présentent les manifestations de l'adaptation thermique au milieu et non le sommeil. La seule similitude de comportement aux deux époques de l’année est la construction de nids.
Le jeûne, la déshydratation etc
Toutes les autres conditions extérieures, telles que le jeûne, l'absence de boisson, la pression partielle élevée de l'acide ‘arbonique de l'atmosphère ou inversement la pression basse de loxygène etc, ne peuvent jouer qu’un rôle secondaire dans le déterminisme du sommeil, car nos hibernants (Marmottes, Hérissons, Loirs, Lérots, Muscardins, Hamsters (Cricelus frumentarius) et Spermophiles sont entrés en état de sommeil sans que ces conditions n'aient été respectées.
B. -_— FACTEURS ENDOGÈNES.
1. Le sommeil hibernal est un syndrome d'insuffisance polyglandulaire (confirmation de CUSHING et d’ADLER) car il ne
s'établit que si la totalité ou presque totalité des glandes endocrines est involuée.
9. Les premières manifestations qui précèdent le véritable sommeil (mise en réserve d'aliments, constructions des « nids » ou abris) apparaissent au moment où involue l’antéhypophyse, Ces manifestations sont obtenues par l’hypophysectomie et le séjour à 8° en été chez le Hamster et chez le mammifère homéotherme de petite taille (RICHTER « nest building activity» du Rat hypophysectomisé) (1). E
3. Le sommeil hibernal est précédé d’une phase d’insuffisance de la thermorégulation chimique chez un animal muni d’une thermorégulation physique déficiente. La réduction de de la thermogénèse en automne se manifeste d’abord par une réduction du métabolisme de base et ultérieurement par une réduction de la marge de thermogénèse qui tombe à zéro environ. Ces manifestations d'insuffisance thermorégulatrice coïncident avec l'apparition de linvolution polyglandulaire (Spermophile).
4. L'insuffisance polyglandulaire consécutive à l’hypophysectomie est incapable de déclencher le véritable sommeil hibernal en été chez le Hamster (Cricetus frumentarius) maintenu à la température optimale du sommeil. 4
». Les manifestations énergétiques enregistrées à la neutralité thermique chez lhibernant artificiellement réveillé en hiver (Spermophile) et chez l’hibernant après hypophysectomie et conservé à basse température (Hamster) sont interprétées comme des signes d’excitation sympathique. Nous sommes ainsi conduits à considérer le sommeil hibernal comme un syndrome mixte d'insuffisance d'innervation sympathique et d'involution polyglandulaire endocrine (2).
C. — INTERRELATIONS DES FACTEURS EXOGÈNES ET ENDOGÈNES
Le caractère saisonnier du sommeil peut être modifié en intervenant par les conditions climatiques (la température essentiellement) sur les conditions internes endocrines :
(1) Nos expériences de 1939 montrent que. la «nest building activity » peut être déclenchée en été chez le Loir normal par le séjour prolongé à basse température. è
(2) Nous avons été trop précocement interrompus dans nos expériences de 1939 pour que nous puissions affirmer avec certitude avoir réussi à reproduire expérimentalement en été le sommeil hibernal par hypophysectomie et surrénalectomie subtotale.
a) On empêche le sommeil en hiver par une température
inadéquate du milieu (27° C) qui provoque l'apparition prématurée des premières manifestations endocrines du réveil.
b) On prolonge le sommeil jusqu’à la fin de l’été par une
température optimale et l'isolement de l'animal. On réussit par ce procédé à conserver tous les caractères spécifiques du < Sommeil hibernal > tels que : involution polyglandulaire, calorification minima, attitude du sommeil, respiration de Cheyne-Stokes (1).
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