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AVANT-PROPOS

E présent fascicule est consacré à lHoméothermie ; un

autre, y faisant suite, concerne la Thermorégulation.

Quoique ces deux questions soient intimement liées

l’une à l’autre, car il n’y a pas de véritable homéother-

mie sans thermorégulation, dont elle est la conséquence, on peut

distinguer, d’une part, le fait thermométrique, pour ainsi dire,

de la constance de la température corporelle et, d’autre part, le

mécanisme par lequel l’homéothermie est réalisée.

C’est à cette distinction que correspondent les deux fascicules.

Le premier contient en plus de la question de l’homéothermie

proprement dite, celle du métabolisme de base. Celui-ci étant en

réalité le niveau auquel se réduisent les échanges lorsque la ther-

morégulation est théoriquement supprimée par la réalisation de

certaines conditions extrinsèques et intrinsèques à l’organisme à

 

sang chaud.

Le second fascicule concerne le mécanisme de la thermorégula-

tion et les troubles dont elle est passible. On y trouvera à la fin la

Bibliographie relative à l'ouvrage entier.
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PREMIÈRE PARTIE

L'HOMÉOTHERMIE

I. — Le fait de l’homéothermie.

des « animaux à sang chaud». Ces derniers sont pour
ainsi dire une exception dans le monde vivant, puis-

À qu'iln'y a que les mammifères et les oiseaux qui en
font partie, tous les autres animaux appartenant au

premier groupe, et le règne végétal, au point de vue de la tempé-
rature corporelle par rapport à celle du milieu, se trouvant dans le
même cas.

   

Ce qui est en réalité particulier aux « animaux à sang chaud »
ce n’est pas la température relativement élevée de leur corps, mais
la constance de cette température malgré les variations de la tem-
pérature ambiante ; car il y a des cas où les «animaux à sang froid »
peuvent avoir une température au même niveau que celle des « ani-
maux à sang chaud » et même à un niveau qu’elle n’atteint jamais
chez ceux-ci : tel le cas d’un petit poisson, Leuciscus thermalis,
vivant dans les sources thermales de Ceylan à la température de
500. Aussi c’est la dénomination d’homéothermes, d’animaux à
température constante, et celle de poikilothermes, d'animaux à
température variable, qui sont adoptées depuis que BERGMANN
les a proposées en 1847.

Le fait de l’homéothermie est facile à constater. Un oiseau, un
mammifère — excepté les hibernants à l’état de torpeur — main-
tiennent leur température à un niveau presque invariable malgré
des variations plus ou moins étendues de leur milieu thermique.
homme même, quoiqu’on ait dit pour Phomme civilisé qu’il est
un homéotherme dégénéré, peut être exposé sans modifications
vestimentaires, à des températures variables, provoqüantle senti-
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ment de chaud ou celui de froid, sans que sa température centrale

en soit modifiée.

Il n’en est pas de même pourles poikilothermes : leur tempéra-

ture varie avec celle de leur milieu, et dans le même sens que

celle-ci.

II. — Homéothermie endogène

et homéothermie exogène.

Ce qui caractérise les homéothermes ce n’est pas la constance

relative de leur température en elle-même, car tous les organismes

poïkilothermes vivant dans un milieu naturel à température à peu

près constante ont également une température peu variable. C’est

le cas de tous les organismes aquatiques vivant au-dessous d’une

certaine profondeur, des parasites internes des homéothermes et

dans une certaine mesure des habitants poïkilothermes de la forêt

tropicale.

: Par conséquent, ce qui est particulier aux homéothermes, c’est

la constance de leur température par rapport à la variabilité de la

température de leur milieu : encore faut-il ajouter : par rapport à

cette variabilité entre certaines limites.

Les « animaux à sang chaud » ne se distinguent donc pas par les

conditions de température réalisées au sein de leur protoplasme,

mais par la régulation physiologique de cet état. La constance de

la température corporelle, parfois au même niveau, est réalisée,

comme nous venons de le voir, également chez d'innombrables

espèces d'organismes poikilothermes, qui en réalité ne sont pas

poïkilothermes puisque leur température ne varie, au cours de leur

existence, guère plus que celle des homéothermes. Mais ils s’en

distinguent par le fait que chez eux la régulation est externe, phy-

sique, elle concerne le milieu ambiant, tandis que chez les homéo-

thermes elle est interne, physiologique. Dans le premier cas l’ho-

méothermie est exogène, dans le second elle est endogène. L'homme

civilisé, en se créant une température sous-vestiale presque cons-

tante par la façon de se vêtir et par la régulation de sa tempéra-

ture ambiante, tend vers l’exohoméothermie.

Dans l’exohoméothermie, la régulation de la température cor-

porelle pour n'être pas physiologique n’en est pas moins, parfois,

une condition biologique indispensable : il y a de nombreux poi-
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kilothermes, les sténothermes, qui, au contraire des eurythermes,

ne peuvent supporter une variation quelque peu étendue de leur

température corporelle. Ainsi les coraux ne peuvent supporter une

température inférieure à 20° ; aussi sont-ils dans leur étenduestric-

tement limités à une étroite zone équatoriale où la température

de la mer aux faibles profondeurs ne varie pas plus de 2 à 30 au-

tour de 250. Il y a d’autre part des poïkilothermes parasites ne

pouvant supporter le refroidissement de leur hôte: durant l’hi-

bernation les marmottes se débarrassent des nombreux cestodes

qui habitent leur intestin, de même qu’infestées par le Trypanosome

soudanense elles guérissent lorsqu'elles sont mises en hibernation

(cité d’après Brumpr [28]). Par conséquent, l’homéothermie ne

saurait être définie comme étant une qualité particulière du proto-

plasme ne pouvant fonctionner qu'entre des limites étroites de

température, d'autant plus que des hypothermies profondes peu-

vent ne pas être mortelles chez les homéothermes, oiseaux et mam-

mifères.

Dans cet ordre d'idées, vu la constance de la température de

certains milieux aquatiques, la constance de la température cor-

porelle comme condition de vie était réalisée avant l'apparition

des homéothermes. Aussi l’homéothermie des mammifères et des

oiseaux, l’endohoméothermie, ne fut pas, au cours de l’évolution,

une réalisation de nouvelles conditions internes de vie; ce fut

seulement la réalisation d’un nouveau mécanisme physiologique,

assurant dans un milieu ambiant à température variable ce qui

existait déjà dans un autre milieu.

Enfin, si la vie a été primitivement localisée dans un milieu à

température peu variable, dans ce cas ce qui serait nouveau au

cours de l’évolution, au point de vue des conditions thermiques de

la manifestation de la vie, ce n’est pas l’apparition de l’homéo-

thermie mais celle des poïkilothermes proprement dits, adaptés

à la vie dans un milieu à température variable. Chez ces vrais poi-

kilothermes, puisque chez eux uniquement la température corpo-

relle varie notablement, on voit apparaître des moyens spéciaux

de défense en rapport avec la variabilité de la température de leur

protoplasme, tels l’engourdissement hibernal, stades de métamor-

phose en rapport avec les saisons,etc.

Au point de vue des conditions thermiques du milieu interne des

organismes animaux, dans les conditions naturelles d'existence,
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il y a donc lieu de distinguer trois cas : 40 Pendohoméothermie;
29 l’erohomeothermie et 39 la poïkilothermie.

III. — Signification de l’homéothermie.

Toutes les manifestations de la vie étant dans leur intensité
fonction de la température de la matière vivante, l’activité des or-
ganismes dont la température et subordonnée à celle du milieu
subit le rythme des variations thermiques de ce dernier. Dans
les profondeurs du milieu aquatique ces variations sont in-
signifiantes, de sorte que la constance de la température et de
l’activité des organismes y est assurée par la thermorégulation
de leur milieu ambiant. Aussi le milieu aquatique n’a-t-il pas donné
naissance à des représentants de l’endohoméothermie ; ceux qu'il
contient, les cétacés, sont, comme on le sait, des homéothermes
terrestres adaptés au milieu aquatique.

Dans le milieu aérien, avec ses variations thermiques en général
plus ou moins importantes, la vie suit le rythme annuel des saisons
chez tous les organismes qui n’ont pas réussi à s’émanciper de l’in-
Îluence du milieu thermique sur leur température propre. Le règne
végétal donne des exemples, connus de tout le monde, du rythme
saisonnier de la vie. Chez les animaux poïkilothermes habitant un
milieu à température variable, la vie à également une allure irré-
gulière et périodique.
Pour que la vie dans ces conditions de milieu thermique ait pu

devenir un phénomène continu, émancipé du milieu thermique, il
a fallu que des organismes réalisassent un milieu thermique in-
térieur constant. C’est ce qui est réalisé chez les homéothermes,les

oiseaux et les mammifères. De même qu’au cours de l’évolution les
organismes ont acquis un milieu chimique intérieur constant indé-
pendant du milieu extérieur, les deux classes de vertébrés, appa-
rues les dernières ont acquis la fonction de thermorégulation leur
assurant la constance du milieu thermique intérieur.

Il est évident que lacquisition d’une fonction qui a transformé
un phénomène à caractère périodique et irrégulier, qu'est la vie
des poïkilothermes, en un phénomène continu et régulier, doit être
considéré comme un progrès et un perfectionnement organique.
Peu de faits sont à ce point favorable à la théorie du perfectionne-

E
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ment organique quel’est l'apparition de l’homéothermie. Il est vrai

qu'elle peut être également envisagée comme un des résultats de la

concurrence vitale : l’homéothermie rendant les organismes ca-

pables de lutte et de défense en toute saison (SriGLER [183]). Ce-

pendant les homéothermes par la lutte contre le froid et le besoin

continu de nourriture peuvent succomber dans des conditions qui

sont à l’avantage des poïkilothermes. Aussi voit-on des homéo-

thermes, les hibernants, devenir poïkilothermes dans ces con-

ditions. Ce phénomène de vie latente est, selon PorimanTr [164],

une fonction de défense de l’organisme. Quoi qu’il en soit, l’homéo-

thermie est incontestablement un perfectionnement de la vie,

tandis que l’on peut discuter l’avantage qu’elle offre dans la lutte

pour l’existence.

Une autre signification de l’homéothermie serait, en dehors de

la fixité de la température corporelle, le niveau absolu de cette

température, voisin en général de 37 à 409, favorable à une activité

intense des phénomènes de la vie. Cependantil est un fait que des

poïkilothermes à température corporelle basse, tels les poissons

des ruisseaux alpestres, accusent une activité musculaire com-

parable à celle des homéothermes les plus agiles.

Les homéothermes, par suite de la constance de leur milieu ther-

mique intérieur, ne sont pas assujettis, à l’instar des poikilothermes,

aux variations thermiques de leur milieu. Cependant celles-ci ne

sont pas sans aucun retentissement sur leurs fonctions, et c’est

même par ces réactions particulières qu'est assurée l’homéothermie.

La vie des homéothermes également se ressent du rythme saison-

nier : leurs téguments protecteurs, le plumage et le pelage, su-

bissent des modifications saisonnières ; les fonctions de reproduc-

tion, surtout chez les animaux vivant à l’état de nature, ont en

général un caractère périodique annuel.

IV. — Le milieu thermique.

On rencontre des homéothermes presque sous toutes les latitudes,

depuis les régions polaires jusqu'aux régions équatoriales. Aussi

peut-on dire qu'ils sont adaptés à tous les climats et exposés à tous

les extrêmes des éléments climatiques. Voici quelques données sur

les valeurs extrêmes de la température, d’après G. Hezzmann [95].
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Température moyenne annuelle : maximum (Massaua, mer
Rouge) 309,2; minimum (Framheim, Antarctique, quartier d’A-
mundsen) — 260. La température moyenne annuelle du pôle sud,
qui est à l’altitude de 2.454 m., doit être au-dessous de — 300,
Le centre des glaces du Groenland aurait une température moyenne

de — 20 (Wegener). D’après les calculs, la température moyenne
annuelle du pôle nord serait de — 220,

Ce qui importe au point de vue biologique, pour l’homéothermie
notamment, plus que les valeurs moyennes, ce sont les valeurs abso-
lues que peut atteindre la température d’un même lieu. Les varia-
tions diurnes de température sont particulièrement grandes dans
les steppes et les déserts situés à une certaine altitude. La plus
grande différence entre la température moyenne du mois le plus
chaud et celle du mois le plus froid a été observée au pôle du froid
sibérien : température moyenne du mois de juillet 1504, celle du
mois de janvier — 5192, donc une différence de 6603. Les ampli-
tudesles plus faibles se trouvent dans les petites iles des basseslati-
tudes du Pacifique, îles Marshall 004, ile Nauru 006, au sud près
de l’équateur.

La température la plus basse observée à la surface de la Terre est
d'environ — 700 (Werchovjansk, Sibérie), la plus élevée 570 (Vallée
de la Mort, Amérique du Nord).

V. — Le niveau de la température des homéothermes.

La constance de la température des homéothermes n’est que
relative. De nombreux facteurs internes et externes ont une in-
Îluence sur la température de l’homéotherme. Mais ce qui ressort
nettement de toutes ces oscillations de la température corporelle,
c’est précisément le mécanisme de la thermorégulation, qui les
maintient dans des limites assez étroites.

La température d’un homéotherme variant normalement, on n’a
pas intérêt à donner, à un dixième de degré près, les valeurs obte-
nues au hasard des mesures, chez diverses espèces d'oiseaux et de
mammifères. Les cas rapportés plus bas exceptés, on peut dire d’une
façon générale que la température des mammifères est d'environ
37-39, celle des oiseaux d’environ 410 ; la température de l'homme
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est d'environ 370. Il s’agit naturellement de la température pro-

fonde, telle celle prise dans le rectum à une certaine profondeur

ou à l'entrée de l’intestin dans le cloaque. La température super-

ficielle du corps et de certaines de ses parties (extrémités des

membres) peut varier notablement. En réalité l’homéothermie ne

concerne pas l'organisme entier, mais un noyau central seulement.

De plus la température profonde n’est pas la même en tous les

points : il y a une topographie thermique.

Chez l’homme, les mesures ayant été faites sur plus de vingt

sujets en parfait équilibre physiologique et en dehors de toute acti-

vité musculaire, R. FaBre et H. HiriBERRY [49] ont trouvé comme

maximum journalier 37015 à 3706 et comme minimum 36045 à 3608:

Trois individus, quoique également en parfait état de santé, accu-

saient des températures nettement en dehors des limites habi-

tuelles : maximum 3892, minimum 3704 à 3708. Trois autres indivi-

dus avaient: maximum 26035 à 3698, minimum 35065 à 3509. Ces

états d’hyperthermie et d’hypothermie n'étaient pas transi-

toires.

Voici quelques données, récentes la plupart, concernant la tem-

pérature de quelques mammifères et oiseaux :

  

 

 

Animal Température Auteur

SOURISee 370 (35095 à 390)|CHEVILLARD [34]
Rat Lee ee 36-380 GELINEO [60]
Mouton et chèvre....| 3992 + 005 RiTzMAN, WASHBURN, BENE-

DÉC MN]
DaAUrTEAU. TEE 380 BenenICT et RiTzmAN [23]
Eléphant............ 3509:005 BEneDicr et LEer [20]
Troglodytes (passereau)| 4002 BazDwin [11]
RICÉONET EE PL PRET 39,6 — 41,59 NrcuirA et Irrimesco [150]
POSERec h1-420 NicnirA et Irrimesco [4151] 
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Les mammifères primitifs ont leur température moinsélevée :

 

 

  

Animal Température Auteur

Ornithorhynque...... 320 MARTIN [139]
Echidné... 1. 299 MARTIN [139]
Paresseux (Bradypus

(TN LAGCRYIUS) EEE EN 320 O. DE ALMEIDA et B. pe
Fiazxo [3]

ATOUT ERA EL 340 Idem [5]
Gamba (Didelphis didel-

DRTOEATAIOMAREMRPE TS 3406 E. Gzey et À. O. pr ALMEI-
DA [88] 

Les marsupiaux australiens, contrairement au gamba, petit
marsupial du Brésil, ont, d’après MARTIN, leur température au
même niveau que les homéothermes supérieurs (360-370).

1. VARIATIONS QUOTIDIENNES DE LA TEMPÉRATURE :

LE CYCLE NYCTHÉMERAL.

Dans les conditions ordinaires d’existence, la température cen-
trale de Phomme accuse des variations périodiques formant un
cycle nycthéméral, avec un minimum le matin et un maximum le
soir, atteignant une différence de un degré.
On à retrouvé chez les animaux, oiseaux et mammifères, le

phénomène du cycle nycthéméral. Ainsi chez la souris (CHEvIL-
LARD [34]) la température accuse un maximum dans la soirée
entre 21 et 24 heures et un minimum entre 9 et 12 heures, ces mo-
ments Correspondant respectivement aux périodes d'activité (ali-
mentation) et de repos de l’animal. L'écart peut atteindre pres-
que 30. BacQ [10] constate le rythme nycthéméral chez le coq :
élévation de la température dans la matinée, écart maximum de 40.
Le phénomène ne change pas, que l’animal soit nourri ou à jeun.
Chez le pigeon, d’après Burckarp, Donrenerr et Kayser [29],
le cycle nycthéméral est des plus nets, avec un maximum le jour
et un minimum la nuit. Ce rythme serait dû aux excitations vi-
suelles et auditives, la cécité expérimentale et l’isolement le fai-
sant disparaître. Un passereau étudié spécialement par BALDWIN
et KenpeiGn [11], Troglodytes œdon œdon accuse également un

É
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cycle nycthéméral de température : celle-ci croît graduellement

pendant la matinée, pour atteindre un maximum vers midi et dé-

croître dans l’après-midi. Ce rythme peut être renversé en tenant

l'animal à l'obscurité pendant le jour et à la lumière pendantla

nuit. L’anesthésie détruit le rythme et la température reste cons-

tante. Chez les oiseaux nocturnes, tel le hibou, la courbe de leur

température montre une allure inverse de celle des animaux diurnes

(GazBsrairx et Simpson [56], fait confirmé par Scmarnre [180]).

D’après ce dernier auteur le pigeon accuserait une courbe de tem-

pérature avec deux sommets pendant la journée, l’un au début,

Pautre à la fin du jour.

Le cycle nycthéméral de température suit le cycle nycthéméral

des échanges ; les deux relèvent sans doute de la même cause.

On a essayé d’inverser le cycle nycthéméral de la température

en inversant les conditions d'existence. Chez l’homme, PréRoN

et Tourouse [161] ont observé sur les veilleuses d'hôpital, char-

gées de la surveillance de nuit depuis longtemps, une inversion du

rythme des variations de la température, mais pas chez toutes.

Maurez [440] a réussi à inverser le rythme chez le lapin en ren-

versant les conditions d'existence, obscurité le jour, lumière la nuit.

2. INFLUENCE DE LA TEMPÉRATURE AMBIANTE

SUR LA TEMPÉRATURE CORPORELLE.

Si la température ambiante exerce une influence sur la tempé-

rature des homéothermes, cette influence ne saurait être du genre

de celle que l’on observe chez les poïkilothermes, puisque ces deux
groupes se distinguent précisément par le comportement de leur

température par rapport à celle du milieu. Chez les poïkilothermes

la température corporelle suit la température ambiante dans ses
variations. Il ne saurait être question de rien de semblable chez

les homéothermes. Il s’agit naturellement de leur température cen-

trale, leur périphérie n'étant pas homéotherme. D’autre part,

lhoméothermie centrale n’existe que pour des variations entre

certaines limites de la température ambiante. Pour tout homéo-

therme il y a une température ambiante assez élevée à laquelle
l’homéothermie sera rompue, l’hyperthermie faisant son appari-
tion : c’est sa température critique supérieure. De même il y a pro-
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bablement pour tous les homéothermes une température assez
basse à laquelle apparaît l’hypothermie (théoriquement il serait
possible qu’un organisme par le système de sa production calo-
rique et de sa protection contre la déperdition de chaleur main-
tinsse sa température même au froid voisin du zéro absolu ; lorsque
lon constate quele chien résiste à —160, quelle doit être la limite
de résistance au froid des animaux polaires ?). Cette limite du
maintien de lhoméothermie du côté du froid est la température
critique inférieure. |

La question qui nous occupe pour le moment est celle de l’in-
fluence de la température ambiante entre les limites de la résis-
tance homéothermes. A ce sujet il y a lieu de mettre à part les
mammifères primitifs, le monotrèmes. La température de l’échidné
varie notablement avec celle du milieu : elle augmente de 4 à 60
lorsque la température ambiante passe de 5 à 309 (Marrin [139]).

D’après le même auteur, les marsupiaux ont déjà une température
indépendante dans les mêmes limites de la température ambiante.
Un édenté, le paresseux, maintient aux basses températures même,

à 60, sa température presque constante (A. O. ALmeine et B. DE

A. Frarxo [3]).

Parmi les observations concernant spécialement cette question,
mentionnons celles de L. CnevizLarn [34] sur la souris. D’après

cet auteur, la température extérieure n’a qu’une faible influence

sur la température de l’animal : à 170,5 la moyenne trouvée est de

3509, tandis qu'à 300 elle est de 3605, soit une différence de 004

pour une variation extérieure de 120.

Encore faut-il ajouter que, selon le même auteur, la souris est

par ailleurs à la limite de l’homéothermie par rapport aux autres

homéothermes, la précision et la rapidité de ses mécanismes ther-

morégulateurs étant loin d’être parfaits.

Chez le rat, d’après GeLineo [60], la température, pourvu

qu’elle soit prise profondément dans le rectum, est indépendante

de celle du milieu. Les conclusions contraires auxquelles était

arrivé antérieurement PrzZIBRAM [166, 167] tiennent, ainsi que l’a

reconnu récemment cet auteur, à ce que la température était prise

à une trop faible profondeur dans le rectum.

Chez les oiseaux, une étude détaillée de BaAzDwiN et KENDEIGH

[11] sur un passereau montre que la température de l'animal,
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sujette à des variations sous l’influence de nombreuses causes, tels

le travail musculaire et les émotions, est indépendante des varia-

tions de la température ambiante.

On peut donc conclure que la définition des homéothermes par-

faits est exacte : tant qu'ils n’ont pas été forcés par le froid ou le

chaud, leurtempérature profonde est pratiquement indépendante

de celle du milieu ambiant.

On a observé chez l’homme et les animaux des variations de ue

température sous l'influence du froid ou du chaud, de sens con-

traire à celles du milieu. Ainsi sous l'influence du froid intense,

Lerèvre [121] constate chez l’homme au début une faible élé-

vation de la température. Inversement, placés à leur neutralité

thermique, le rat et la souris, selon Gras4, CHAHOvITCH et Mares

[73] accusent une baisse passagère de leur température. Ce fait

n’a pas été retrouvé par CHEVILLARD chez la souris.

Ce qui précède concerne les animaux adultes. Chez le jeune rat

une variation de la température ambiante de 5° provoquerait une

variation de même sens de 007 de la température du corps.  ,

3. INFLUENCE DU TRAVAIL SUR LA TEMPÉRATURE CORPORELLE.

La température centrale s’élève durant le travail musculaire

intense. De plus, cette élévation, pour le même travail accompli,

est d'autant plus considérable que la température ambiante est

plus élevée. Lerèvre et Aucuer [124] donnent les valeurs sui-

vantes de l’« isotherme », c'est-à-dire du niveau auquel l'élévation

de la température s'arrête durant le travail à différentes tempéra-

tures ambiantes:

Température ambiante Isotherme

Te 37,95, à 380
16° 38,05 à 38910
229 38,35 à 38040
39° 38,50 à 38055

VI. — La température critique inférieure.

C’est la température ambiante la plus basse à laquelle l’homéo-
therme peut maintenir, par ses seuls mécanismes réflexes de la

L'HOMÉOTHERMIE 2
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thermorégulation, sa température normale : c’est donc une des
limites de la résistance homéotherme.

La température critique d’un homéotherme donné dépend de la

durée de la résistance au froid qu’on lui impose. Car, ainsi qu’on le

verra plus loin, la puissance thermogénétique, dansla lutte extrême
contre le froid, diminue parsuite de l’apparition de la «fatigue ther-

mogénétique ». Il y a à ce point de vue une analogie entre la puis-

sance musculaire et la puissance thermogénétique. L’une et l’autre
sont fonction du temps. On pourrait chercher quelle est la tem-
pérature la plus basse qu’un homéotherme peut supporter indéfi-

niment. Mais c’est l'effort thermogénétique de durée limitée que
l’on doit envisager pour apprécier la puissance de la fonction de
thermorégulation. Les données suivantes concernent cet effort de

durée limitée.

R. Picrer [160] a montré qu’un chien a pu résister une heure

environ au froid de —920, Grazra et GeLinEo [80,81] ont déter-
miné chez un certain nombre d'oiseaux et de mammifères la tem-
pérature critique inférieure, c’est-à-dire la température la plus basse
à laquelle ceux-ci peuvent maintenir leur température normale
durant une heure environ. Ils ont trouvé les valeurs suivantes:

MERCATO PENAA —300 Dindon, au-dessus de —400
MOINEAU LM MU —30° GATATAPEN —90°
Chardonneret......... —300 DIEIT —100°
Alouette ............ —400 RE RP ER TUE —950
PISÉDON EME PINNENTAER 000 CODAYE. AIN NOM ni
Lourtereleet ee —450 MAD EREREET ES —450
POULE PATATE SNL —50° Chien .............. —160°

Ces valeurs n’ont rien d’absolu.Il y a des différences individuelles

et puis, comme nous l’avons dit, elles dépendent de la durée de

effort. En tout cas elles donnentune idée de la résistance au froid

des homéothermes en pleine possession de leur mécanisme thermo-

régulateur. La température critique inférieure dépend, comme nous

le verrons plus loin, de l'entraînement de l’homéotherme au froid,

c’est-à-dire de son milieu thermique antérieur. Elle doit dépendre

également du degré d’agitation de l’air ambiant ; les données

précédentes ont été obtenues dans un faible courant d’air. Comme

on le voit du tableau précédent, les homéothermes de plus faible

taille ont en général une température critique inférieure moins

basse que ceux de forte taille ; ce fait ne semble pas tenir à une

différence de pouvoir thermogénétique, comme on le verra plus
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loin, mais à une différence du pouvoir calorique déperditeur en

rapport avec la moindre épaisseur des couches protectrices chez les

animaux de faible taille. |
Lorsque la température critique inférieure est dépassée, l’ho-

méotherme entre en hypothermie, il est « forcé » par le froid.

Comme nous le verrons plus loin, les homéothermes se remettent

d'hypothermies profondes de 10 degrés et plus.

Nous n’avons aucune donnée précise concernant la température

critique inférieure de l’homme. Il ne peut s’agir que de l’homme

nu, car par les vêtements on pourrait l’abaisser au degré voulu.
À moins d’être spécialement entraîné au froid, il n°y a pas de doute
que l’homme nu et immobile ne peut résister longtemps à des tem-

pératures voisines de 0° sans tomber en hypothermie.

VII. — La témpérature critique supérieure.

C’est la température ambiante la plus élevée à laquelle l’homéo-
therme peut maintenir sa température centrale à son niveau nor-
mal. La température critique supérieure varie largement avec l'état
hygrométrique et le degré d’agitation de l’air ambiant. Dans un
air calme et saturé de vapeur d’eau, la température critique supé-

rieure est inférieure à la température de l’homéotherme, les moyens
de thermolyse dont il dispose étant presque sans effet dans ces con-
ditions (polypnée, sudation).

Par contre, dans un air parfaitement sec et agité, l’'homéotherme
peut avantageusement lutter contre une température ambiante
de beaucoup supérieure à la sienne. On ne manque de citer à ce
sujet le cas, rapporté par BLAGDEN, d’un séjour dans un four de
boulanger.

De même qu'aux températures basses, l'adaptation est un facteur
important de la résistance au chaud. Commel’ont constaté Mayer
et NicxiTA [143], la « température de forcement » (notre tempé-
rature critique supérieure) du lapin s'élève lorsque cet animal est
exposé tous les 3-4 jours pendant 3 heures à la température s’éle-
vant progressivement de 23 à 390 ; il devient capable de maintenir
sa température constante à la température ambiante de 230 et
même de 379. À ces températures l'augmentation de la consom-
mation d'oxygène devient moins importante par adaptation.
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GELINEO [60, 61] a trouvé que la température à laquelle les
animaux (rat, verdier, tourterelle) entrent en hyperthermie est
différente selon la température à laquelle ils ont été adaptés : elle
est plus élevée pour les animaux ayant vécu dans un milieu chaud
que pour ceux ayant vécu dans un milieu froid :

 

Animal Température Température |

   

d'adaptation critique supérieure

MELdIEr et. APCE 14 à 200 3305
Verdier eee ueNN 29 à 320 3697
Tourterelle ............. —2 à +120 3600
Tourterelle ............. 29 à 320 3800
RTEUAL et INSRMSIENNER EE ENT —2 à +129 3200
IAEUE TT INTERNE UE 1920141 80 3300
RASE PETER 29 à 320 3500

Lorsque latempérature critique supérieure est dépassée, l’hy-
perthermie fait son apparition. Les homéothermes sont beaucoup
moins résistants envers l’hyperthermie qu’envers l’hypothermie.

: Tandis qu’ils peuvent se remettre d’un refroidissement de 10 degrés
et plus, une hyperthermie de 5 degrés est en général fatale.

VIII. — Le champ d’accommodation de l’homéothermie.

C’est la différence entre la température critique supérieure et la

température critique inférieure, autrement dit c’est l’espace ther-

mométrique pour lequel lhoméotherme peut maintenir sa tempé-

rature à son niveau normal. Vu ce qui a été dit au sujet des tem-

pératures limites de l’homéothermie, nous ne pouvons donner que

des valeurs relatives et approximatives de l’étendue du champ

d’accommodation de l’homéothermie. En prenantcomme tempé-

rature critique supérieure la température du corps même (ce qui

est au-dessous de la température que les homéothermes dans des

conditions favorables peuvent supporter) et comme température

critique inférieure les valeurs que nous avons données (p. 16),

on obtient les valeurs suivantes du champ d’accommodation de

Phoméothermie de quelques animaux :

Passereaux (verdier, moineau, chardonneret). 700
Alouette, tourterelle ...................... 80°
IPFOCDE REPTENPTE 4250
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Boule iNAON enES RNERSEE PL EEE 70-900
CANALACIERER RTE EU 130-1400
RADRE LUE ES CRT RER PERRET 65°

(CEROARTEE 559
DID OPEN ELRTE LERe 850
CHERERESe CORRE eee 2009

Nous le répétons, ces valeurs, par suite du caractère adaptatif,

c’est-à-dire variable, des limites du champ d’accommodation de

l’homéothermie, n’ont rien d’absolu. Toutefois elles donnent une

idée de la puissance de l’accommodation de l’homéothermie des ani-

maux vivant aux températures moyennes.

Au moment de la naissance le champ d’accommodation est nul ou

très peu étendu, il s'établit ensuite plus ou moins vite selon l’espèce

animale.

 



|
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DEUXIÈME PARTIE

LE MÉTABOLISME DE BASE

I. — Esquisse du mécanisme de l’homéothermie.
Terminologie.

Lorsqu'un homéotherme se trouve à une température assez
basse lui imposant manifestement la lutte contre le froid et qu’on
élève progressivement cette température, on constate que sa pro-
duction calorique diminue au fur et à mesure que la température
ambiante s'élève. On arrive ainsi à une limite de température, au-
delà de laquelle commencela lutte contre le chaud (polypnée, suda-
tion). Si on a pris la précaution que l’homéotherme fût à jeun et
au repos, on obtient dans ces conditions la dépense énergétique de
Jond ou le métabolisme de base, et la température, ou la zone de tem-
pérature, à laquelle il se manifeste est sa neutralité thermique (fig. 1).
On admettait que le métabolisme de base représente le niveau le
plus bas des échanges de l’homéotherme: nous verrons (fase. IT)
qu'il n’en est pas toujours ainsi.

Inversement, en abaissant la température ambiante à partir
de la neutralité thermique, les combustions deviennent de plus en
plus intenses, jusqu’à une limite de température ambiante au delà
de laquelle l’organisme ne peut plus maintenir sa température nor-
male, l’hypothermie faisant son apparition. Cette limite de tem-
pérature est, comme nous l'avons déjà dit, la température critique
inférieure ; la production calorique à cette température, maximum
de l’état homéotherme, est le métabolisme de sommet.

Ce mécanisme thermorégulateur fondé sur la variationde l’inten-
sité des combustions intra-organiques en fonction de la tempéra-
ture ambiante, ou mieux de la déperdition calorique, constitue la

thermorégulation chimique (Rusnen), et la chaleur qu’elle met en
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jeu à partir de la neutralité thermique, et qui s'ajoute à celle de la

dépense de fond, est la chaleur complémentaire o" encore la chaleur

réglable (Lerèvre). La différence numérique entre le métabolisme

de sommet et le métabolisme de base donnela valeur de cette cha-

leur réglable ou de la marge de la thermogénèse (Lapreque). L'espace

thermométrique entre la neutralité thermique et la température

critique inférieure représente le champ d'accommodationde la ther-

morégulation chimique.

Si, partant de la température de la neutralité thermique on
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Fig. 4. — Schéma de la thermorégulation.

élève graduellement ia température ambiante, l’homéotherme met

en jeu les moyens dont il dispose pour augmenter sa déperdition

calorique ; aussi dans cette zone de températures au-dessus de la

neutralité thermique, la thermorégulation se fait surtout par la récu-

lation de la déperdition de chaleur ; c’est la zone de la thermolyse,

tandis qu'aux températures inférieures à la neutralité, la régula-
tion se faisant surtout par la production de chaleur, c’est la zone

de la thermogénèse. La thermolyse se faisant par des moyens phy-

siques, la thermorégulation dans la zone de la thermolyse est dé-

signée par thermorégulation physique.

La température à laquelle l’homéothermeest forcé par le chaud
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est la température critique supérieure. La différence entre cette tem-
pérature et celle de la neutralité thermique exprime l'étendue du
champ de l’accommodation de la thermorégulation physique, tandis
que l’espace entre la température critique supérieure et la tempé- :
rature critique inférieure exprime l’étendue du champ d’ac:ommo-
dation de l’homeothermie. Au delà de ces deux températures appa-
raissent d’une part l’hyperthermie, d'autre part l’hypothermie.
Dans ces zones de température corporelle anormale, l'organisme
lutte pour le retour à sa température normale. Ces zones sont limi-
tées à leur tour par les températures auxquelles toute lutte est ren-
due impossible, la mort survenant brusquement par le froid ou
par le chaud.

Ce qui précède n’est qu’une esquisse schématique du mécanisme
de la thermorégulation, mais qu’il est bon d’avoir toujours présente
à l'esprit pour en comprendre toutes les modalités. En premierlieu
on doit remarquer que ni la zone de la thermorégulation chimique
n’est exclusivement chimique, ni la zone de la thermorégulation
physique n’est exclusivement physique ; ces deux modes prennent
part simultanément à la thermorégulation avec prédominance de
l’un ou de l’autre. Ensuite, le métabolisme de base n’est pas tou-
jours le minimum auquel peuvent être abaissés les échanges de
lhoméotherme, comme on le verra plus loin, de sorte qu’il corres-
pond plutôt à l’état des échanges à la limite entre la lutte contre le
chaud et la lutte contre le froid qu’à un minimumréel.

II. — La calorification fondamentale.

Comme on vient de le voir dans l’esquisse précédente, la dé-

pense énergétique de l’homéotherme n’a pas une valeur invariable,

le maintien de l’homéothermie dans les conditions variables du

milieu et dans les différents états physiologiques étant réalisé en

partie par la variabilité de la dépense énergétique.

Il y a dans la dépense énergétique de l’homéotherme une partie

variable, contingente, pouvant être supprimée, et une partie fon-

damentsle correspondant aux besoins inéluctables de l'entretien

de la vie homéotherme, que l’on obtient seule lorsque sont suppri-

mées toutes les fonctions contingentes. Parmi celles-ci les plus
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importantes sont : le travail musculaire volontaire, la production

de chaleur dans le but de calorification, la mise en jeu de la ther-

morégulation physique.le travail de l'appareil digestif dû à la pré-

sence d'aliments, la dépense due aux transformations immédiates

des produits dela digestion. Par conséquent, pour atteindre expé-

rimentalement cette partie fondamentale de la calorification de

l'homéotherme, celui-ci devra être à l’état de repos, dans un

milieu ambiant à la température de sa neutralité thermique et à

jeun depuis un certain temps. Dans ces conditions les échanges

seront réduits au niveau du métabolisme de base.

C'est Macnus-Lévyr [133] qui dès 1899 insista sur la nécessité

de distinguer dans la dépense essentiellement variable des homéo-

thermes la partie fondamentale, le Grundumsatz, que nous trou-

vons défini, quelques années plus tard, comme il suit : « C’est la

plus faible valeur des échanges, l'expression numérique de la dé-

pense d'énergie nécessaire à l’entretien de toutes les fonctions

permanentes, c’est-à-dire de celles indispensables au maintien de

la vie. Ces fonctions sont, entre autres, les mouvements visibles

de l’activité de la respiration et du cœur, lactivité variable des

muscles lisses, les courants liquides (sécrétions) ne dépendant pas

ou ne dépendant qu’en partie de la force propulsive du cœur, les

phénomènes en rapport avec les échanges et l'usure protoplas-

mique, ete. »

Cette notion de métabolisme de base, dénomination ayant actuel-

lement prévalu, s’est imposée à tous les physiologistes, soit à la

suite de Maanus-Lévy, soit indépendamment, visant sous diffé-

rentes dénominations et définitions la même chose en réalité.

Ainsi Logvy [126] entend par Erhaltungsumsatz : « les échanges

nécessaires à l'entretien des fonctions continues importantes pour

la vie ».

Lerèvre [121] dès 1902 définit l'énergie physiologique : « la

plus importante, indépendante de tout besoin calorique et qui est

en rapport avec l’activité des organes », pourfaire de cette notion

la base de ses études, insistant sur son importance et en tirant

toutes les conséquences expérimentales et théoriques qu'elle com-

porte.

Keztwer [107j, reconnaissant l'influence de la température

ambiante sur les échanges, distingue une « énergie dynamique »,

« partie servant directement aux fonctions vitales des cellules et aux
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activités de l’organisme : fonctionnement des glandes, mouvement
de l’appareil respiratoire et du cœur, qui ne peuvent être dimi-
nuées par l’apport de chaleur du milieu ambiant ».
La notion de métabolisme de base est à plusieurs points de vue

d’une importance capitale. Elle permet d’atteindre dans la dépense
essentiellement variable de l’homéotherme une partie profonde,
fixe dans des conditions données, pouvant servir de terme de com-
paraison. C’est notamment dans la recherche d’une loi bioéner-
gétique dans la série des homéothermes que l’on verra toute l’im-
portance théorique du métabolisme de base, qui est également
devenu en clinique le terme d’épreuve de l’état des échanges éner-
gétiques.

4. CONDITIONS D'OBTENTION.

a) La neuiralité thermique.

Parmi les conditions d'obtention du métabolisme de baseil ya
la température ambiante qui doit être au niveau de la neutralité
thermique. Cette température est, en réalité, la limite entre la
lutte contre le froid et la lutte contre le chaud. On ne peut plus
aflirmer actuellement qu'à cette température les échanges de
lhoméotherme atteignent leur valeur la plus basse, car nous
verrons plus loin que les échanges baissent, chez certains homéo-
thermes au moins, avec l’apparition des phénomènes de la ther-
molyse (polypnée, sudation). Sans être le niveau le plus bas des
échanges, le métabolisme de base est l’état de la moindre activité
des mécanismes thermorégulateurs : la thermorégulation chi-
mique étant réduite, et les mécanismes spéciaux de la thermo-
lyse n’entrant pas encore en jeu à cette température de la neu-
tralité thermique. Aussi les homéothermes cherchent-ils instine-
tivement à se placer dans les conditions de neutralité thermique
qui équivaut à l’état de repos le plus complet que peut atteindre
leur mécanisme thermorégulateur.

Expérimentalement on trouve la neutralité thermique d’un
homéotherme donné en suivant sa dépense énezgétique lorsque
l’on élève graduellement la température ambiante, en partant d’une
température assez basse, les autres conditions d'obtention du mé-
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tabolisme de base étant réalisées. La température à laquelle les
échanges accusent leur plus faible valeur, avant l’apparition des
phénomènes mentionnés de la thermolyse,est la température de la
neutralité thermique de l’homéotherme en question.
La neutralité thermique peut être à différentes températures

selon l'espèce animale. Pour une même espèce ou pour un même
individu elle varie avec le pouvoir protecteur calorique de ses tégu-
ments. Les chiens à poils courts ont leur neutralité thermique à une
température plus élevée que ceux à poils longs (Rugner [176]).
En tondant un animal on élève sa neutralité thermique. Plus
l’homme se vêt chaudement, plus sa neutralité thermique est
basse ; elle peut être ainsi amenée à des températures très au-
dessous de zéro. Par la façon de se vêtir l’homme tend instinctive-
ment à maintenir sa température sous-vestiale à la neutralité ther-
mique pour toutes les températures ambiantes.

D’après Lerèvre [121], la neutralité thermique ambiante de
l’homme dans différentes conditions a les valeurs suivantes:

Danse Dane me enAETN IE 35-360
Dans un courant d’air de 3 m. 50 à la sec., nu et au

DOPOSPS Eee Et IE LES Pr ET EN ETATENRS 300
Dans les mêmes conditions, vêtu demi-saison.. 25-260
A$MOSphèrE Calme...M 22-230

Chez les animaux il n’est pas toujours aisé de déterminerle ni-
veau exact de leur neutralité thermique, surtout chez ceux de forte
taille, bien protégés par leur plumage ou leur pelage. Chez ces
animaux la pente de la courbe de la thermorégulation chimique est
très douce, de sorte que pour des différences de température am-
biante très notables on ne constate guère de différence dans la pro-
duction calorique dans la zone des températures élevées. Chez ces
animauxil s’agit pratiquement d’une zone de neutralité thermique
plutôt que d’une température. Toutefois il se pourrait que réelle-
ment les échanges fussent fixes dans cette zone, la thermorécula-
tion physique jouant seule sans en modifier lPintensité, comme
l’admet Rugner dans ses expériences sur le chien.

Voici quelques données concernant la neutralité thermique des
animaux adaptés aux températures moyennes:
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Animal He Auteur

DOUTIS EN EELE ER 29-300 CHEvILLARD | 34]
RAC PANNE 30-330 TERROINE et TRAUTMANN [193]
ELTETE 29-3405 BEnepicr et Mac Leon [21]
Fr ete PRE PES 25-290 Kixo Goro [108]
ER EU MONET 32-330 Giasa [66]

CObDave TRE 300 Runer [176]
LADInPRE 15-200 E. Le BRETON [118]
Chien à poil ras .. 25-260 Hépon [94]
— à poil épais. 20-240 Id.

CHERE PE ARRETE 13-210 MAGNE
MOTO EMA 24-250 BENEDICT ET Rirzman [23]
Chimpanzé ....... 20-290 BRUEN et BENEDICT [27]
Chardonneret ..... 300 Grasa et Mazes [84]
Inséparable........ 3410 Id.
DO EME TER 3405-360 GELINEO
Tourterelle :. . .. .: 3195-3505 Id. [61]
PISCODAREM EEE 2403-2498 NicxrTA et Irrimesco [150]
COTIMEMTNN ENTER 260 BAcQ [10]
Et 26-270 TERROINE et TRAUTMANN [193]
RCE 20-289 ÂLEX. GIAJA [65]
BOUGIES 290 Nicrira [151] |
Dindon ErTRereE 20-280 ALEXx. GiAJA [65]
NOTONS 18-250 Id. [65] 

Le niveau de la neutralité thermique, de même que celui du méta-

bolisme de base, varie avec le milieu thermique d'adaptation. Ainsi

selon la température à laquelle ils ont antérieurementséjourné un

certain temps, les animaux suivants ont leur neutralité thermique

au niveau respectif (Gezineo [60-61]) :

  

 

Rat Verdier

Température Neutralité Température Neutralité
d'adaptation thermique d'adaptation thermique

0-20 29-300 14-200 30-319
29-320 33-350

16-200 30-320 Tourterelle

30-329 32-3405 —2-120 3105-3505
29-320 34-3605

Ce fait de la variabilité de la neutralité thermique avec le milieu

thermique d'adaptation tient à ce que le métabolisme de base varie

dans les mêmes conditions, ainsi qu’on le verra plus loin : il est

d'autant plus élevé que la température d'adaptation est plus basse.
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- Toutce qui précède concerne la neutralité thermique dans les

conditions d'obtention du métabolisme de base, c’est-à-dire à

l’état de repos et de jeûne. Evidemment, la neutralité thermique

baisse lorsque l’homéotherme produit du travail musculaire, la

chaleur accompagnant ce travail remplace la chaleur de la régula-

tion chimique. De mêmela chaleurproduite par le travail de l’ap-

pareil digestif et par l’action dynamique spécifique des aliments

abaisse la neutralité thermique. Ainsi un chien qui, à jeun, a sa neu-

tralité thermique à 349, l’abaisse à 220 après avoir été abondam-

ment nourri (Rugner [176|).

Le déplacement de la neutralité thermique par l’ingestion d’ali-

ments peut être mis en évidence par la modification de la tem-

pérature à laquelle apparaît la polypnée thermique chez un même

individu selon qu’il est à jeun ou alimenté. Ainsi un canard à jeun

présente de la polypnée à 290-300, tandis qu’alimenté de viandela

polypnée apparaît déjà à 2405 (Graza et Mares [85]).

Importance de la notion de neutralité thermique.

On ne saurait trop insister sur l'importance de la notion de neu-

tralité thermique, non seulement dans la détermination du méta-

bolisme de base, mais en général dans l’étude des échanges maté-

riels et énergétiques des homéothermes. En effet, l'organisme se

trouve dans deux états essentiellement différents selon qu’il est à

sa neutralité thermique ou à une température inférieure à celle-ci.

Dans ce dernier cas sa dépense est un mélange de chaleur réglable

et d’énergie de fond dans des proportions variées. De nombreux

exemples, dont nous citerons quelques-uns, montrent que lorga-

nisme se comporte différemment selon qu’il est dans l’un ou l’autre

de ces états, et à quelles confusions l’on s’expose en n’en tenant pas

compte.

L'action dynamique spécifique des aliments, mise en évidence par

Rugner [176] est directement soumise à l’état énergétique de

l’'homéotherme : elle ne se manifeste dans toute son ampleur qu’à

la neutralité thermique, diminuant avec l’abaissement de la tem-

pérature ambiante, pour disparaître complètement, masquée par

la chaleur réglable de la thermorégulation chimique, lorsque la

température ambiante est assez éloignée de la neutralité ther-

mique.

Pour les mêmes raisons, l’isodynanue dans les substitutions ali-
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mentaires n'apparaît pas à la température de la neutralité ther-
mique. Ce n’est qu'à des températures exigeant la production
d’une certaine proportion de chaleur réglable, que l’isodynamie
retrouveses droits (LaprcquE [112], Werss [2001] ).

L'inanition varie d'aspect selon que les homéothermes sont à la
neutralité thermique ou à des températures inférieures à celle-ci.
La perte relative de poids au moment de la mort par inanition dé-
pend de la température ambiante

:

elle est au maximum à la neutra-
lité thermique (TERROINE et BARTHÉLEMY [189]). Aux tempéra-
tures inférieures à la neutralité thermique, la mort d’inanition est
en réalité une mort par défaut de calorification, c’est-à-dire une
mort de froid, tandis qu’à la neutralité thermique il ne saurait en
être de même (GiAJA et GeLINEO [82]).
La tension de l'oxygène atmosphérique agit tout différemment

sur la dépense énergétique selon que l’homéotherme est à sa neu-
tralité thermique ou à des températures inférieures à celle-ci. Dans
le premier cas la baisse de la tension de loxygène respiratoire jus-
qu’à la limite compatible avec là vie n’agit guère sur l'intensité
de la calorification, tandis que dans le second cas la calorification
est fortement diminuée, même pour des dépressions moyennes
(moitié de la normale), rendant l’homéothermie impossible à des
températures inférieures à la neutralité thermique (W. LinTzez
[420], Mayer, Corprer, Hamon, Kocopny, CHevizLarD [37,91],
GraTA et GELINEO [76]).

Les substances pyrétiques, comme on le verra plus loin, agissent
différemment selon que l’homéotherme est à la neutralité ther-
mique ou à des températures plus ou moins inférieures à celle-ci.
Selon la température ambiante elles peuvent produire de l’hyper-
thermie ou de l’hypothermie (GrAJA et Dimrrrisevié [74, 75]).
Le métabolisme azoté endogène varie dans son intensité avec la

température ambiante ; il atteint son minimum à la neutralité
thermique (TerroINE et Mme Sonc-MarTrer 1921):

Les phénomènes d’avitaminose et de croissance varient également
selon que l’homéotherme est à la neutralité thermique ou à des
températures inférieures.

Ces exemples montrent toute l'importance de la notion de neu-
tralité thermique et en général de la température ambiante dans
l’étude des homéothermes: si l’on n’en tient pas toujours compte
suffisamment c’est que l'influence de la température ambiante ne
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se manifeste pas directement sur les homéothermes, leur tempéra-

ture restant constante malgré les variations de la première. Aussr

a-t-on la fausse impression que rien n’est changé chez eux tant que

leur température corporelle reste constante. Mais c’est grâce à des

changements profonds que l’homéotherme garde son indépen-

dance envers la température ambiante, et l’on peut dire que, en

réalité, la température ambiante agit plus profondément sur l’ho-

méotherme que sur le poïkilotherme, celui-ci ne faisant que suivre

la température ambiante, tandis que le premier s’y oppose en réa-

gissant. |

b) Le jeûne.

Une autre condition à respecter dans l’obtention du métabolisme

de base est l’état de jeûne. Le travail de l'appareil digestif et les

transformations immédiates des produits absorbés, précédant

leur assimilation, provoquent une dépense contingente qu'il y a

lieu d'éliminer dans la mesure du métabolisme de base. Cette dé-

pense peut être considérable, de pluselle est variable selon la na-

ture des aliments, aussi bien au point de vue du travail qu'ils im-

posent à l'appareil digestif que de l’action dynamique spécifique

qu'ils exercent.

La durée du jeûne précédant la mesure du métabolisme de base,

de 12 heures chez l’homme, ne doit être que de quelques heures chez

les homéothermes de petite taille : 6 heures chez la souris (CKx-

viLLarD [34]), de même pour les petits passereaux (4 à 6 heures),

ces animaux mourant en quelques jours d'inanition, tandis qu'elle

doit être de plusieurs jours chez les ruminants dont l’appareil di-

gestif ne s’évacue que très lentement.

c) Le repos musculaire.

D’après la définition même du métabolisme de base, toute acti-

vité musculaire doit être exclue, les muscles doivent être à l’état,

de résolution aussi complète que possible ; aussi chez l’hommela

mesure du métabolisme de base doit être faite dans la position
couchée, celle que lindividu prend habituellement pendant le
sommeil (Mayer et DercourT-BernarD [41]). Chez les animaux

cette condition de reposest plus difficilement réalisée, aussi doit-on
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prendre des précautions particulières pour que la mesure du méta-
bolisme de base ne soit pas faussée par la dépense de l’activité
musculaire. Parmi ces précautions citons la propreté des animaux,
les parasites (puces, poux) étant une cause d’agitation incessante;
en faisant butter la tête des oiseaux contre un plafond disposé dans
l'appareil de mesure, on les oblige à rester assis et on diminue leurs
mouvements, de la tête surtout (Alex. GraJ4 [65]) : on obtientle
même résultat en plaçant les animaux (poules) dans des cages mé-

talliques adaptées à la taille et à la forme des sujets (Nicarra [151]).

Un dispositif d'enregistrement des mouvements est recomman-

dable (Harris et Benenior [93]), pour ne prendre en considéra-

tion que les périodes d’immobilité de l’animal.

C’est surtout les animaux de petite taille qui ont une tendance

à s’agiter. Chez la souris une agitation extrême augmente les
échanges de 21 à 120 %, mais une agitation même modérée peut
être une cause d'erreur importante (CHevizLarp). La question

de l'influence que peut avoir un travail même très léger sur la

valeur du métabolisme de l’homme a été le sujet de discussions
 (BenepicT, LEFÈVRE, TERROINE...) : il est prudent d'éviter dans

la mesure du métabolisme de base de l’homme tout mouvement,

tout travail extérieur.

d) Le moment de la mesure.

La valeur du métabolisme de base oscillant périodiquement

dans l’espace de 24 heures, formant ainsi un cycle nycthéméral,

il y a lieu de faire les mesures, pour qu’elles soient comparables, au

même moment de la journée.

€
2. MESURE DE LA SURFACE CORPORELLE.

Le métabolisme de base est défini par son caractère fondamen-

tal et inéluctable dans la dépense énergétique de lhoméotherme.

Aussi sa définition ne saurait être attachée au mode d’expression

que l’on peut adopter en le rapportant soit à la surface du corps,

soit à sa masse, soit en fonction de quelque autre valeur. Dans la

plupart des cas le métabolisme de base est le mieux exprimé en
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fonction de la surface, surtout dans ses rapports interspécifiques

concernant les homéothermes de différentes tailles. Dans ce cas la

mesure de la surface a évidemment la même importance que la

mesure des échanges qu’on exprimera en sa fonction. Or, dans la

mesure de la surface du corps on rencontre des difficultés d'ordre

théorique et pratique.

On peut s’imaginer qu’il n’est pas aisé de mesurer la surface

d’un animal, avec les replis de la peau, qu'il s’agisse de la méthode

consistant à mesurer la peau étendue sur une surface plane, ou de

celle consistant à recouvrir la surface de l’animal d’un enduit que
l’on mesure ensuite. On ne doit pas oublier que toutes les formules

proposées pourle calcul de la surface en fonction du poids de l’ani-
mal reposent sur des données expérimentales. Ainsi la fameuse

« formule de Meeh » S = K V/r° nécessite la détermination expé-

rimentale de Æ, dont la valeur n’est constante que pour des ani-

maux de diverses tailles mais géométriquement semblables. Cette
formule n’a rien de particulier par rapport aux formes animales :
elle s'applique à toutes les formes, géométriques ou non, la valeur
de À variant selon la forme et étant constante pour les corps géo-

métriquement semblables. Sa plus faible valeur est pour la sphère ;
elle est de 4,8 pour la sphère de densité 1, la surface S étant me-
surée en centimètres carrés et le poids P en grammes.

En attribuant à K la même valeur, 10 en général, dans le calcul
de la surface de divers animaux, comme le font quelques auteurs,
on commet certainement des erreurs. Il est indispensable de dé-
terminer expérimentalement la valeur de X pour diverses espèces:
et encore faut-il tenir compte qu’au sein d’une même espèce les
formes de différentes tailles ne sont pas toujours géométriquement
semblables. Il est manifeste que les poussins ont une forme plus
arrondie que les poulets adultes, et que chez les premiers, par con-
séquent, la valeur de Æ doit être moins élevée, ainsi que le con-
firment les mesures directes sur des poulets au cours de la crois-
sance [66]

——""

  

Poids (gr.) Surface (cm°) K correspondant

30 63 6,54
A7 110 8,8

193 386 41,5
L'HOMÉOTHERMIE 3
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Les méthodes de mesure de la surface corporelle et les résultats

qu’elles donnent ont été critiquement exposés par Benepicr [15].

Chez les homéothermes adultes les valeurs de À varient de 8,4 à

414,8. |
Dans la mesure de la surface corporelle il y a aussi une diffi-

culté d’ordre théorique lorsqu'elle sert à exprimer le métabolisme

de base. Doit-on prendre en considération la surface totale du corps

ou seulement la surface déperditrice de chaleur ? Dans ce dernier

cas on devra déduire de la surface totale ses parties qui ne sont

pas libres, telles la surface du tronc recouverte par les membres

et la surface recouvrante de ceux-ci. C’est surtout chez les oiseaux

que la différence est importante entre les deux cas, par suite de la

partie importante du corps recouverte par les ailes ; mais pendant

le vol toute la surface est déperditrice. Ensuite, prendra-t-on en

considération l'étendue de la surface externe des téguments, sur-

face du pelage et du plumage, ou celle de la peau ?

Il y a tant de difficultés aussi bien pratiques que théoriques pour

exprimer les échanges en fonction de la surface qu’il y aura tou-

jours une large marge d'incertitude dans les résultats se rappor-

tant à cette question.

3. FACTEURS MODIFIANT LE MÉTABOLISME DE BASE.

De nombreux facteurs exercent leur influence sur le niveau du

métabolisme de base. Il dépend, pour une même espèce, de l’âge,

du sexe, de l’état antérieur de l’alimentation, des sécrétions in-

ternes. Il est modifié dans de nombreux états pathologiques. On

trouvera dans les revues d'ensemble de E. TERRoINE et E. Zuwz

[194] et de Grare [89] des données à ce sujet. Ici nous n’envi-

sageons le métabolisme de base qu’au point de vue de l’homéo-

thermie et de la thermorégulation. A ce point de vue 1l représente

le fond de la calorification de l’homéotherme. Tous les facteurs

exerçant une modification quantitative importante sur le métabo-

lisme de base, agissent par cela même sur le mécanisme de l’homéo-

thermie. C’est à propos de la thermorégulation que nous exami-

nerons l’influence des sécrétions internes sur le métabolisme de base.

Un facteur modificateur du métabolisme de base, qui est

directement en rapport avec la thermorégulation, c’est le milieu
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thermique auquel l’homéotherme est adapté. Ensuite, à un état
d'adaptation donné le métabolisme de base, de même que la
température corporelle, subit des variations formant un cycle
nycthéméral.

4. LE CYCLE NYOTHÉMÉRAL DES ÉCHANGES.

Les échanges, de même que la température centrale, varient
au cours des 24 heures. Les auteurs sont en général d’accord pour
attribuer la diminution des échanges durant la nuit, de 45 %
chez le pigeon, au repos, à la suppression des excitations extérieures.
Toutefois l’augmentation des échanges dans le cycle nycthéméral
durant le jour ne saurait être de même nature que celle produite
par le travail musculaire ou l’action dynamique spécifique. Ces
deux suppléments de dépense peuvent être noyés dans la marge de
la thermogénèse lorsque celle-ci est rendue assez vaste par l’abaisse-
ment de la température ambiante. Il n’en est pas de même du sup-
plément diurne du cycle nycthéméral. Selon Burckarp, Donr-
CHEFF et KAyser [29], le rythme nycthéméral garde la même
amplitude à différentes températures ambiantes, à 300,200 et 5o,
Par conséquent, ce n’est pas à l’augmentation des échanges que

lon peut attribuer l’élévation de la température le jour, l'orga-
nisme sachant dissiper des suppléments caloriques autrement
importants sans modifier sa température centrale. D’autre part
il ne s’agit pas d’une augmentation des échanges semblable à celle
produite par le travail musculaire, puisque nous la voyons subsis-
ter même lorsque l’organisme est obligé de produire de la chaleur
supplémentaire pour sa calorification. C’est, comme l’a remarqué
depuis longtemps Lerèvre [121], à des oscillations de la fonc-
tion nerveuse, soumise comme toute autre à la loi physiologique
du repos et de l’activité, que le phénomène du cycle nycthéméral
des échanges doit son origine.

De même que dans la fièvre, la production calorique augmentée
n’est pas la cause première de l'élévation du niveau de la tempé-
rature — la production calorique du travail musculaire modéré
ne produisant pas la fièvre, — dans le cycle nycthéméral c’est
Pactivité périodiquement plus forte des centres thermorégulateurs
qui accorde la température corporelle à un niveau plus élevé.
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L'élévation diurne des échanges est une sorte de fièvre physiolo-

gique, par rapport à l’état de repos nocturne.

5. INFLUENCE DU MILIEU THERMIQUE D'ADAPTATION

SUR LE MÉTABOLISME DE BASE.

On a beaucoup insisté sur les conditions à réaliser lors de la

mesure du métabolisme de base, chez l’homme notamment, afin

de pouvoir obtenir des valeurs fixes, représentant le métabolisme

normal, et déceler toute déviation pathologique. On sait que des

tables ont été soigneusement dressées par Harris et Benenicr [95]

permettant de savoir quelle est la valeur normale moyenne du

métabolisme de base en fonction du sexe, de l’âge, du poids et de la

taille. On a également cherché à en fixer les différences par rap-

port aux diverses races humaines.

Les facteurs influençant extemporanément ou à court délai le

métabolisme de base sont bien connus et c’est sur eux que porte

toute l'attention lors de sa mesure. Mais il y a également des fac-

teurs d'adaptation dont l’effet n’est pas supprimé instantanément

avec la cause. Tel est le milieu thermique ambiant dans lequel

l'homéotherme a vécu pendant un certain temps avant la mesure

de son métabolisme de base. En plaçantlors de cette mesure l’ho-

méotherme à sa neutralité thermique, on supprime la chaleur ré-

glable de la thermorégulation chimique, mais on ne supprime pas,

ainsi qu’on le verra, l’effet de la température ambiante à laquelle

l’homéotherme était accoutumé. De sorte qu’en ne tenant pas

compte de ce facteur d'adaptation on sera exposé à attribuer les

différences trouvées à des causes qu’elles n’ont pas en réalité.

Un fait bien établi ces derniers temps est le pouvoir d’adapta-

tion du mécanisme de la thermorégulation au milieu thermique

ambiant. En dehors de la réaction instantanée de ce mécanisme

aux variations du milieu thermique,il y a également une accommo-

dation lente, une véritable adaptation de l'organisme aux change-

ments de ce milieu. Nous allons examiner en premierlieu l’adapta-

tion du métabolisme de base, réservant aux chapitres respectifs

l'adaptation des autres éléments de la thermorégulation.

Plusieurs auteurs avaient observé que le métabolisme de base

varie selon les saisons, qu’il est plus élevé en hiver qu’en été.

Parmer, Means et Gage [153] ont trouvé que le même indi-  
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vidu, dont le poids est resté invariable, produisait à la même

température ambiante 19,2 calories par kilogramme-heure en été

et 21,4 en hiver. Benepticr et Mac Leon [21], comparant leurs

résultats obtenus sur des rats au cours de plusieurs années, cons-

tatent que la dépense énergétique, mesurée à la même tempéra-

ture ambiante, est plus élevée en hiver qu’en été. GEssier [63],

comparant la valeur de son métabolisme de base au cours de qua-

torze mois avec la courbe des températures mensuelles du lieu

(HeipecBErG), constate un rapport entre les deux. ENGEL-

MANN [48] a tenu des lapins pendant un temps prolongé à la tem-

pérature de 330 et il a constaté une baisse de leur métabolisme de

base à la suite du séjour dans ce milieu chaud. Toutefois, comme

le remarque Srieer [183], l’auteur n’ayant pas tenu compte de

la température de ses animaux, on ne sait si l’abaissement constaté

n’est pas provoqué par l’effet dépressif de l’hyperthermie. D’après

Ozorio pe ArMEipA [2], le métabolisme de base de l’homme est

moins élevé dans les régions tropicales. KnipriNG [110] trouve que

le métabolisme de base des Européens baisse d'environ 160 calories

par 24 heures, après un séjour prolongé dansles régions tropicales.

Il est probable que dans ces influences climatiques et saison-

nières c’est la température ambiante, ou mieux l’intensité des pertes

de chaleur auxquelles est assujetti l'organisme, qui est la principale

cause des variations adaptatives de la dépense énergétique de fond

de l’homéotherme. Dans ce cas ces effets doivent dépendre de la

façon dont l’homme règle artificiellement ses pertes de chaleur

et en premier lieu de la façon dont il se vêt. C’est surtout à l'effet

du froid que l’homme peut se soustraire presque complètement,

Ainsi les habitants de la Sibérie, par leurs vêtements de fourrure

doublés de fourrure (« dokha »), couchant sur des poêles, peuvent

ne pas être exposés, malgré le froid rigoureux, à une déperdition

calorique plus intense que les habitants de certaines régions équa-

toriales, grelottant à peine vêtus, durant les nuits particulière-

ment fraîches. Aussi les résultats parfois contradictoires obtenus

au sujet de influence du climat sur les échanges ne doivent pas
nous étonner et on ne pourra rien conclure de bien établi tant qu’on

n'aura pas fait sur l’homme des expériences vraiment compara-
tives éliminant les différences de tous les autres facteurs hormis
le facteur climatique. De même les particularités du métabolisme
de base observées par rapport aux races humaines, tant qu’elles
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n'auront pas été constatées dans des conditions climatiques, de
protection vestimentaire, alimentaires et autres à tous points iden-

tiques, ne doivent être acceptées qu'avec réserve.

Que la thermogénèse aux températures inférieures à la neutralité

thermique est passible d'adaptation, on le savait depuis les expé-

riences de LarGurer pes Bancers [115] sur le pigeon. Cet au.

teur a constaté par la méthode alimentaire, qu’en faisant passer

l'animal d’un milieu thermique à un autre, il fallait un certain

temps pour que la dépense s’adapte au nouveau milieu, l'influence

prolongée d’un état de la température extérieure ne disparaissant

pas en même temps que celui-ci. En passant d’un milieu chaud à

un milieu froid, la dépense est au début moins élevée qu'après un

certain temps de séjour dans ce nouveau milieu, et inversement.

Nous examinerons cette question lorsque nous parlerons de l’a-

daptation de la thermorégulation chimique. Iciil s’agit de l’adap-

tation du métabolisme de base. Arrunpo [6 bis] a montré que

le métabolisme du rat varie avec la température du milieu d’adap-

tation.

GragA et GELiNEO [79] ont montré qu’un séjour prolongé

à 329 abaisse considérablement le métabolisme de base du rat.

Gæeinweo [60, 59, 62] a étudié avec beaucoup de soin cette

question de l'influence du milieu thermique sur la thermorégula-

tion du rat et des petits passereaux. Exposant les animaux à diffé-

rentes températures constantes et mesurant de temps à autre leur

métabolisme de base, il montre que celui-ci est fonction du milieu

thermique d'adaptation. Des rats adultes exposés successivement

durant plusieurs semaines à diverses températures accusent des

différences considérables de niveau de leur métabolisme de base,

ainsi que le montre l’exemple suivant :

Métabolisme de base
Température d'adaptation (cal. m?-24h.)

5-100 859
16-200 676

30-329 517

Un passereau, le verdier, du poids de 27 grammes, a un méta-

bolisme de base de 1.900 calories lorsqu'il est adapté à la tempé-

rature de 14-200, et de 1.300 calories seulement lorsque la tem-

pérature d'adaptation est de 29-320,

On voit par ces exemples que le métabolisme de base a varié
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de 60% chez le rat, de 48 %, chez le verdier, sous l'influence d’une

variation de 200 dans le premier cas, de 139 dans le second, de la

température ambiante d'adaptation.

Le même fait a été constaté par GEziNEo [60] chez les jeunes rats

au cours de la croissance : leur métabolisme de base, selon le milieu

thermique d'adaptation, à 00 ou 319, diffère dansle rapport de 2 à 1.

L'adaptation complète au milieu thermique se fait chez le rat

dans l’espace de deux à trois semaines, que le passage se fasse des

basses températures aux températures élevées ou inversement.

On saisira aisément l'importance de ces faits tant au point de vue

écologique (adaptation aux climats et aux saisons) qu’au point de

vue des conséquences théoriques et pratiques qui en découlent.

On verra plus loin qu’il n’y a pas que le métabolisme de base qui

est fonction du milieu thermique d’adaptation, mais qu'il en est

de même de tous les éléments de la thermorégulation : neutralité

thermique, métabolisme de sommet, thermorégulations chimique

et physique, températures critiques inférieure et supérieure.

Les mêmes faits de l’adaptation au milieu thermique ont été

retrouvés par CneviLLarn [34] chez la souris. Les animaux

élevés à 180 diminuent leur thermogénèse au cours de l'adaptation

au milieu de 30° de 309, et leur thermolyse latente de 50%.

Les mesures du métabolisme de base ne tenant pas compte du

milieu thermique d'adaptation rendent inopérantes les autres pré-

cautions prises lors de ces mesures et mènent à des conclusions

erronées. Pour obtenir le métabolisme de base proprement dit, c’est-

à-dire débarrassé des contingences du milieu thermique d’adapta-

tion, l’homéotherme doit être adapté à une température voisine

de sa neutralité thermique à l’état d’alimentation, c’est-à-dire

qu’il doit être placé pendant un certain temps dans les conditions

excluant toute production de chaleur réglable de sa thermorégu-

lation chimique. Une « chambre neutre » doit faire partie de l’ou-

tillage de tout laboratoire de bioénergétique.

Dans ces conditions le métabolisme de base atteint son niveau

le plus bas de l’état d’homéothermie. C’est le métabolisme de base
proprement dit [60].

Aux températures inférieures à la neutralité thermique, l’ho-

méotherme s'adapte en ajoutant au métabolisme de base propre-

ment dit une proportion de chaleur d’autant plus importante que
la température d'adaptation est plus basse. Cotte chaleur de l’adap-
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tation thermique [60] ne disparaît que par l’adaptation à la neutra-
lité thermique, c’est-à-dire à la suite d’un séjour prolongé à cette
température. .

Comme on le voit, en dehors de la chaleur réglable de la thermo-

régulation chimique, qui apparaît et disparaît instantanément avec
les variations de la température ambiante, il y a également une

sorte de chaleur réglable au sein de la dépense de fond, avec cette

différence que cette chaleur n'apparaît et ne disparait que lente-

ment sous l’action de la température extérieure.

6. RÔLES DE LA DÉPENSE ÉNERGÉTIQUE MINIMUM

DE L'HOMÉOTHERME.

Le métabolisme de base, surtout le métabolisme de base pro-

prement dit tel que nous venons de le définir, représente, selon

l'expression consacrée, le besoin inéluctable d'énergie pour l’entre-

tien du mécanisme de la vie homéotherme. Parmi les rôles que

cette énergie doit remplir on pense en premierlieu au travail muscu-

laire du cœur, de l’appareil de la respiration, au travail des muscles

lisses de la vie végétative. Cependant il n’y a pas de doute que ces

travaux musculaires n’absorbent qu'une faible partie de l'énergie

du métabolisme de base. Ainsi, d’après Lœwx et Scnrôrrer [127],

le cœur et l’appareil respiratoire n'auraient à leur service que:

13% de la dépense totale de homme au repos (3,6% pourle cœur,

9,4 pour l’appareil respiratoire). D’après G. LizrensrrAND [125],

l'appareil respiratoire ne dépenserait que 1-3 % de l’énergie totale

du repos. Zun1z et HAGEMANN [204] estiment que le cœur du cheval

dépense environ 5 % de l’oxygène total consommé par cet animal.

Il y a ensuite la dépense des autres fonctions organiques, le

travail des glandes notamment, puis l'énergie mise en liberté dans

les réactions chimiques concernant l’acte de l’assimilation, etc.

Maisil n’y a pas de doute que la majeure partie de la dépense éner-

gétique n’est pas épuisée par ces rôles explicites. Elle doit servir

tout simplement à entretenir la vie des tissus et des organes en

dehors de leurs fonctions particulières. La majeure partie de l’éner-

gie de fond de l’homéotherme doit être au service du muscle qui ne:

se contracte pas, de la glande qui ne sécrète pas, ete. C’est donc

l'entretien de la vie organique en dehors de toute fonction qui coûte

le plus dans la dépense énergétique totale.
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Cependant il semble y avoir dans cette dépense une partie en

rapport avec l’homéothermie, comme l'indiquent quelques faits.

Ainsi chez les hibernants la dépense de fond tombe très bas, et ce-

pendant la vie des tissus et organes es£ conservée, à une température

moins élevée que normalement, il est vrai. H. MAGxe, À. MAYER

et L. PLanrTeroL [131] ont montré que par excitation des voies

respiratoires on arrive à abaisser les échanges du lapin à un niveau.

très bas, à un dixième de leur valeur normale ; l’animal passe à

l’état de vie latente et se refroidit. Ajoutons le faït que les échanges

de l'homéotherme forcé par le froid baissent très considérablement

lorsque sa température est tombée au-dessous d’un certain niveau,

cette baisse ne pouvant être attribuée uniquement à l’effet de la

température sur les échanges.

Tous ces faits semblent indiquer que dans la dépense servant à la

vie des tissus, déduction faite de la dépense en rapport avec les.

fonctions organiques et tous les autres rôles explicites, il y a lieu

de distinguer chez les homéothermes deux parties distinctes. L’une-

correspond probablement à la dépense d'entretien de la vie cellu-

laire ; l’autre, quoique au service également de cette vie élémen-

taire, est particulière à l’état homéotherme. Elle serait l'expression

d’un certain « tonus » cellulaire assurant une plus forte activité

à ces organismes. Cette partie de la dépense peut être suspendue

expérimentalement ou normalement, pendant un temps plus ou

moins Jong, ainsi que nous l'avons vu dans les exemples précédents,

sans que la vie de l’homéotherme en soit compromise. D’après ce

qui vient d’être dit, on devrait s’attendre à ce que les échanges des

tissus ën vitro soient plus faibles que in situ. Cependant c’est l’in-

verse que l’on constate, d’après GRAFE, REINWEIN et SINGER [90].

D’autre part la suppression de l’homéothermie par la section de

la moelle cervicale ne modifie pas notablement lintensité des,

échanges (FREUND et GRAFE [52]).

III. — Terme de comparaison dans la recherche

d'une loi bioénergétique.

Les homéothermes sont de tailles extrêmement différentes : ils:

pèsent depuis quelques grammes seulement (colibris, bengalis)

jusqu’à plusieurs milliers de kilogrammes (éléphant, baleine:
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20.000 kgr.). Aussi s’est-on demandé depuis longtemps dans quel
rapport se trouvent la taille et la dépense énergétique. Peut-être
a-t-on songé tout d’abord que la dépense serait proportionnelle à la
masse corporelle. Nous verrons plus loin qu’une simple réflexion
démontre l’absurdité d’une telle supposition.

Dans la recherche d’une loi interspécifique bioénergétique, quel
est le terme de comparaison que l’on doit adopter ? En effet, Ja
dépense énergétique d’un homéotherme est variable : même en
excluant le travail musculaire volontaire, sa valeur peut être difré-
rente selon la température ambiante et l'influence d’autres fac-
teurs. Longtemps on a comparé la dépense énergétique de divers
homéothermes à la même température ambiante (à l'état de repos),
ou plus exactement aux températures ordinaires des laboratoires
C’est des données ainsi obtenues qu’on a été amené à formuler la
« loï des surfaces».

Nous savons actuellement qu'en procédant de cette façon on
compare des termes n'ayant pas la signification qu’on leur attribue
dans la loi bioénergétique interspécifique. Que mesure-t-on en
réalité à ces températures moyennes plus ou moins inférieures à
la neutralité thermique ? On mesure un mélange en proportions
variées du métabolisme de base et de la chaleur ré glable, A une
même température du milieu, la valeur de cette somme mesure la
déperdition calorique totale de l’'homéotherme ou, autrement dit,
en premier lieu le pouvoir protecteur calorique de sa surface. Dans
cette zone dechaleur réglable il suffit de tondre ou de plumer quelque
peu l’animal pour voir sa dépense augmenter. Pour intéressantes
qu’elles soient, ces données ne représentent pas le terme de com-
paraison caractéristique, stable, ayant une signification profonde
pour l’énergétique de l’homéotherme, que l’on se propose d’at-
teindre.

Dans la recherche d’une loi bioénergétique interspécifique, c’est
le métabolisme de base, expression des besoins profonds inéluc-
tables de l'organisme homéotherme qu'il y a lieu de prendre en
considération. Et encore est-ce le « métabolisme de base propre-
ment dit » que l’on doit viser. Nous venons en effet de voir dans
quelle mesure le milieu thermique d'adaptation exerce une in-
Îluence sur la grandeur du métabolisme de base, qui peut, selon
la température du milieu auquel l’homéotherme est adapté, varier
du simple au double. Si l’on ne tient pas compte de ce fait, on com-  
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parera entre elles des valeurs qui en réalité ne sont pas compa-

rables. De plus, l'adaptation à une même température ambiante de

divers homéothermes ne rend pas leur métabolisme de base com-

parable. En effet, à une même température ambiante inférieure

à la neutralité thermique, deux homéothermes ne se trouvent pas

forcément dans les mêmes conditions de thermorégulation : l’un

pourra à cette température avoir une calorification supplémentaire

réglable très importante, l’autre presque nulle. C’est le cas, par

exemple, pour l’oie et le moineau, à la température ambiante de

150 : l'oie a à cette température presque la même dépense qu'à sa

neutralité thermique, tandis que le moineau a sa calonification

presque doublée ; ils se trouvent donc à la même température

ambiante dans des conditions différentes d'adaptation, et le méta-

bolisme de base de l’un n’est pas comparable au métabolisme de

base de l’autre.

Ce qu'il faut c’est que les homéothermes soient adaptés chacun

à sa température de neutralité thermique respective. Dans ces con-

ditions on obtiendra leur métabolisme de base proprement dit,

c’est-à-dire débarrassé de la partie aléatoire dépendant de la tem-

pérature du milieu dans lequel l'homéotherme a séjourné anté-

rieurement, seule valeur vraiment comparable et à signification

bioénergétique profonde.

IV. — Le métabolisme de base dans la série

des homéothermes.

La «loi des surfaces ».

Les premiers essais de formuler une loi bioénergétique interspé-

cifique sont fondés, comme nous l’avons vu, sur les mesures des

échanges à des températures moyennes, plus ou moins éloignées

de la neutralité thermique selon l’espèce animale en question. Ces

mesures firent immédiatement ressortir que la dépense énergé-

tique n’est pas proportionnelle à la masse corporelle et qu’elle est

d'autant plus élevée par unité de poids que l’homéotherme est

plus petit. En rapportant la dépense à la surface corporelle, les

différences, sans disparaître complètement, sont incomparable-

ment moins importantes, et de plus elles ne sont pas en rapport

avec la taille.
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Ces résultats obtenus avec une première approximation justi-

fièrent la « loi des surfaces » : tous les homéothermes ont la même

dépense énergétique en fonction de leur surface corporelle.

Treviranus [195] dès 1832, Caossar [56], Recnaurr et

Ræiser [170], Vorr [199] avaient remarqué que les petits ho-

méothermes ont des échanges relativement plus intenses que les

grands. RuBnEr montra dès 1883 qu'au sein de la même espèce

(chien) les échanges sont d’autant plus intenses par unité de poids

que l’animalest plus petit, tandis qu'ils ont à peu près la même va-

leur lorsqu'ils sont rapportésà la surface. À l’aide de données expé-

rimentales de divers auteurs, il montra que le même fait se retrouve

pour les différentes espèces d’homéothermes comparées entre elles

au point de vue de l'intensité de leurs échanges. Il donna ensuite

un exemple de trois animaux, chien, lapin et poule, dont la dé-

pense est différente même lorsqu'elle est exprimée en fonction de

la surface, attribuant ce fait aux conditions différentes de retroi-

dissement dans lesquelles se trouvaient ces animaux.

Après Rusner, Ricner [172] collationna les données de divers

auteurs sur la dépense d’homéothermes variés obtenues par diffé-

rentes méthodes et dans des conditions qui ne sont pas précisées,

la température ambiante notamment n'étant pas indiquée. Les

valeurs moyennes obtenues confirmentque la dépense varie inver-

sement avec la taille. Calculée par unité de surface corporelle, la

dépense accuse une certaine uniformité, mais tout de même avec

de forts écarts pour les animaux de tailles extrêmes, le bœuf et

les petits passereaux. Ricuer les élimina : la surface du bœuf étant

arbitrairement déterminée, les petits oiseaux étant trop mobiles;

il élimina également les marmottes « dont le chiffre est très faible, car

elles sont pourvues d’une épaisse fourrure tout àfait exceptionnelle».

Cette dernière remarque de Ricmer montre bien que lui-même se

rendait compte que ce qu’il comparait était en réalité le pouvoir

déperditeur des surfaces, puisque l’épaisse fourrure de la mar-

motte lui fait rejeter cet animal. Mais on se demande alors ce que

signifie la « loi des surfaces » énoncée dans ces conditions. Elle ne

peut signifier autre chose que : tous les homéothermes, à peu près

également protégés par leur fourrure ou leur plumage, à une même

température ambiante ont à peu près, par unité de surface, la

même perte de chaleur. Point n’est nécessaire d’insister qu'ainsi

définie cette loi n’est qu’un truisme, et qu’elle ne peut être géné-
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rale, commele reconnait RICHET lui-même en excluant de sa portée

la marmotte, qui toutefois n’est pas une exception, car le pouvoir

protecteur du pelage et du plumage doit être très différent chez

divers homéothermes. Aussi il n’y a rien d’étonnant que la « loi

des surfaces » ne se vérifia pas ultérieurement dans ces conditions

de température en dehors de la neutralité thermique. LAPICQUE

[113] montra qu'aux températures inférieures à la neutralité ther-

mique les grands animaux, c’est-à-dire ceux mieux vêtus, accusent

une dépense plus faible, en fonction de la surface, que les petits,

moins bien vêtus. Voici les valeurs que nous avons obtenues chez

quelques oiseaux, à la température de 179, c’est-à-dire sans tenir

compte de leur neutralité thermique:

Chardonneret ................ 3.369 cal. par m?-24 h.

Tourterelle................... 2.069 —

(CELL PER EE EEE EEE 4.822 —

Dindonreet-e rec ect 1.751 —

OS RE ©RE 1125 —

Dans ces conditions de température ambiante, la production de

chaleur étant déterminée par la déperdition, si Pon n’admet dans

le cadre de la loi des surfaces que les homéothermes ayant à peu

près le même pouvoir déperditeur de leur surface, comme le fait

Rrener et après lui RuBner, il est évident que leur production

calorique devra être à peu près proportionnelle à leur surface,

c’est-à-dire à leur déperdition calorique, pour que l’homéothermie

soit réalisée. Aussi lorsque RuBner indique parmi les conditions

à réaliser pour que la loi des surfaces se manifeste, la suivante :

«les animaux que l’on compare doïvent avoir des surfaces de mêmes

qualités déperditrices», il lui enlève toute signification. La loi des

surfaces aura une signification bioénergétique si elle se vérifie

surtout pour des animaux à pouvoir déperditeur de leur surface

différent, à la température de leur neutralité thermique, c’est-à-

dire lorsque la production calorique n’est plus déterminée par la

déperdition. C’est précisément dans ces conditions de tempéra-

ture ambiante qu’elle est le plus près de se vérifier (LAPIcQUE [114])

Lorsque la notion de dépense de fond et celle de neutralité ther-

mique furent acquises, la vérification de la loi des surfaces s’imposa

dans ces conditions d'obtention du métabolisme de base. Rappe-

lons que c’est le « métabolisme de base proprement dit » qu'il y

aurait lieu de prendre en considération, car nous avons vu com-
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bien se ressent le niveau du métabolisme de base du milieu ther-
mique auquel est adapté l’homéotherme. Jusqu'à présent nous
n'avons que quelques données seulement, réunies dans le ta-
bleau suivant, résultats inédits de GELINEO, concernant le « méta-
bolisme de base proprement dit » des diverses espèces, qui est le

  

 

asia de

|

A, | en

Serin (Serinus canarius)
AA NOTPr 29-319 20% 1.310

Verdier (Chloris chlorts)
21 MOT AN ARE N E RO 29-320 346 1.037

Tourterelle (Turtur ri-
sorius) 130 gr. ..... | 29-390 | 191 | 640

terme de comparaison sur lequel doit être fondée la loi bioénergé-
tique quantitative des homéothermes. En absence d’un plus grand
nombre de telles données expérimentales nous prendrons en con-
sidération dans ce qui suit celles concernant le métabolisme de
base mesuré dans les conditions ordinaires.

 

 

   

MAMMIFÈRES.

Calories par

Animal Poids ——————— Auteurs

kor.-h.

|

m?-24h.

Souris naine.......|8 gr. 5,0 270 Benepicr et Lee [19]
Souris (blanche, sau-

Vage, grasse) ....119-57 9,4-7,5 |520-545 |[Benenicr et Lee [19]
Souris blanche. .... 24 870 CHEVILLARD [34]
RateblancLM 234 5,03 640 GELINEO [60]
RattaUDe CAMAMEr 170 2,87 799 GraJA et MALES [84]
CODATEMMNNTANENTN 400-700 3,9 888 TerroiNEe et TrauT-

MANN [193]
ÉIGRISSON MENNPN ES 885 2,24 693 Graga et MaAzes [84]
TADIN RARE LAMPE 2-3 kgr. 3,4 868 TErroINE et TRaur-

MANN [193]
CIENME EEE 5 — 2:39 868 HéDpon [94]
ChEvrE ARMES 36 0,8 700 RirzmaAn, WaspurG et

BEenepicr [171]
Chimpanzé ,....,.. 4x8 — 1,64 980 Me. et BENEDICT

927]
BOT ET RANRPNIR RE 1.036 Deicnron [40]
Hommess 65 1,00 900 BENEDICT
BOURSES 600 0,50 96% ARMsBY,FRies et BRA-

MAN [6]
HIÉDhaAN Te AMEN 3.700 0,54 2.060 Benepior [16]  
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OISEAUX.

  

Calories par

Espèce animale Poids gr,— Auteurs

kgr.-24h.

|

m2-24h.

   

Bengale terre DEC) 481 950 |LAPrcQuE [113]

: Veuve à collier: (V1-
di dua principalis)...| 10-15 384 1.296 TERROINE et TRAuT-

Fe MAN [193]

& Chardonneret (Car-
4 duelis elegans) ... 12 480 1.485 |Graga et MALES [84]

+ Serin (Serinus cana-
| riuS)............ 17 538 1.395 |Gemneo [59]
ï Hirondelle (Hirundo

1 rustica) ......... 18 450 4.622 |Graya et Mazes [84]

fe Linotte (Acanthis
A cannabina)....... 19 537 1.433  IGELINEO [59]

À Verdier (Chloris chlo-
\ PIS) lee 22 487 1.499 |Graya et Mazes [84]

il Moineau (Passer do-
dl mesticus) ........ 30 353 1.274 Id.
à Inséparable (WMelo-
} psittacusundulatus)| 30 489 1.764 Id.

{ Caille (Coturnix com-
à TIULLS) NET Of 234 1.140 Id.

Buse (Falco tinnun-
GAME TER 0 135 125 764 Id.

| Tourterelle (Turtur
" TiSOrius)......... 130 159 809 GELINEO [62]

| Pigeon (Columba li-
gi! fId) ............ 353 141 995 ([NicairA et IFTIMES-

}l co [150]

| Butor (Botaurus len-
| liginnsus) ....... 600 92 7188 Benepicr et Fox [18]

ñ Ibis (Guara alba)...| 940 94 886 Id.
Mouette du Chili(Me-

|  galestris chilensis).| 970 102 1.000 Id.
À Hibou (Bubo virgi-
{ TIATUS) ee ee 1.450 74 843 Benepicr et Fox [18]

Canard (Anas)..... 1 920 84 1.047 |Graga et Mares [84]

Héron (Ardea hero:
(! dias lessoni) ....| 1.930 84 1,045 |BeNEpicT et Fox [18]

| Leguan (Penelope
purpurascens ....| 2 040 54 696 Id.

[ Screamer (Chauna
5 chaparia) ......: 2 620 54 747 Id.

H Poule (Gallus) 2 700 64 |41.230 |Arex. Grara [65] |
“ (Craz daubentoni) re00 53 750 |Brenepier et Fox [18]

L Aïgle marin (Gera-|
: noetus melanoleu-

È CUS)ET 2 860 37 526 Td.

Aigle (Aquila chry-||
saetos).....:..... 3 000 34 635 |Graza et MaLres [84]

Flamingo (Pooron
pterus antiquorum).| 3 040 zu 1.025 |Benepicr et Fox [18]

Oie (Anser) .:..... 3 300 66 1.137 |Arex. Giaya [65]
Pélican (Pelecanus oc-|   cidentalis) ...:... 3510 75 1.143 |Benepicret Fox [18|| 
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Oissaux (suite)

 

 

Calories par

Espèce animale Poids gr,— Auteurs

kgr.-24h.| m°?24h.

(Megalornis mexica-
RG) EVER CE 3.890 43 679 |Beneprcr et Fox [18]

(Tetrapterit paradi- d
SEL] MER Ste te 4.030 55 869 Id.

DinoEEE" 9.000 51 1.680 |ALEx Gras [65]
Vautour (Gypaëtus

D'arbatus) MA EEE 5.070 45 773 |Benepticr et Fox [18]
Jabiru (Jabiru myc-

LORD)RTE IEE 5.470 50 876 Id.
Marabout (ZLeptopti-

lus javanicus) ....| 5.710 94 961 Id.
Cygne (Cygnus bucci- L

TIGLON) EEE EME 8.880 47 975 Id.
Condor (Vultur gry-
DAS) SRE RREREE 110 :320 34 741 Id.

Casoar  (Casuarius!
DERNEL)RAECEREE 17 000 30 763 Id.     
Dans les deux tableaux précédents nous avons rassemblé les

données obtenues dans les conditions requises pour le métabolisme

de base ou dans des conditions qui s’en approchent. L'adaptation

préalable au milieu thermique n’a pas été prise en considération ;

il s'agissait probablement dans la plupart des cas d'animaux adap-

tés à des températures moyennes. Toutes les mesures n’ont pas été

faites à la neutralité thermique ; celles de Beneprer et Fox [18]

ont été faites à des températures inférieures ; toutefois, pour les

oiseaux de forte taille surtout, les différences qui en découlent ne

doivent pas être considérables pour qu’on ne puisse prendre en con-

sidération les nombreuses mesures de ces auteurs. Comme nous le

disions à propos du métabolisme de base proprement dit, on manque

encore de données expérimentales précises assez nombreuses pour

l’étude de la loi bioénergétique interspécifique.

Une place à part est à faire pour les homéothermes imparfaits et

à température corporelle à niveau bas. Les monotrèmes et les mar-

Supiaux étudiés par MarrmiN [139] ont indubitablement, d’après

les données concernant leur production d’acide carbonique, un

métabolisme de base très bas, ne dépassant pas 300 calories par
m?-24 heures. Par contre, un petit marsupial du Brésil, le gamba,
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aurait, d’après E. GLey et O. ne ALmeïpaA, un métabolisme assez

élevé comparable à celui des homéothermes supérieurs.

Un édenté, le paresseux, étudié par O. ne ALmEipA et B. DE

Frazxo [3], dont la température moyenne est de 320, a un métabo-

lisme de base inférieur à 300 calories. Le tatou, un autre édenté,a,

également, d’après les mêmes auteurs, des échanges respiratoires

relativement très faibles.

L’'inspection des tableaux précédents montre que la dépense éner-

gétique en fonction de la surface présente des dérogations à une loi

des surfaces stricte. Il est impossible d'admettre, comme on le fai-

sait naguère, que « tous les homéothermes ont un métabolisme de

base d'environ 1.000 calories par m?-24 heures». Cependant en com-

parant la dépense en fonction de la surface à celle en fonction dela

masse, on ne peut se dérober à l'impression que la surface est le

facteur qui, de quelle façon que ce soit, domine l’intensité des

échanges des homéothermes. Nous n’entendons pas dire par cela

que c’est la surface corporelle quia fixé le niveau des échanges, mais

que celui-ci est fonction surtout de facteurs proportionnels à la

surface.

Dans le tableau concernant les mammifères, si nous exceptons la

souris naine et l'éléphant, les deux termes pondéraux extrêmes, on

voit pour une série d’homéothermes du poids de 20 grammes à

600 kilogrammes la dépense en fonction du poids diminuer lorsque

celui-ci augmente, pour atteindre chez le bœuf une valeur plus de

dix fois inférieure à celle de la souris. Tout autre est l’aspect des

valeurs des échanges en fonction de la surface. La plus grande

différence va à peu près du simple au double, et de plus les varia-

tions ne semblent pas être en rapport avec la taille (la souris de

CHEVILLARD a à peu près la même valeur que le bœuf de ArmsBY).

La même remarque s'impose à l’inspection du tableau concer-

nant les oiseaux. Tandis que la dépense énergétique d’un oiseau

de 40-15 grammes est par unité de poids 12 fois plus forte quecelle

d’un casoar de 17 kilogrammes, exprimée en fonction de la surface

elle varie dans toute la série à peu près dans le rapport de 1 à 3. Les

valeurs les plus élevées, en fonction de la surface, sont fournies par

les oiseaux de petite taille. Il n’y a pas de doute que l’adaptation

à la neutralité thermique abaïsserait le métabolisme de base de ces

petits oiseaux surtout, qui dans les conditions ordinaires de tempé-

rature ambiante sont en général plus éloignés de leur neutralité

L'HOMÉOTHERMIE 4
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thermique que nele sont les oiseaux deforte taille à plumage épais.
Des faits et considérations précédentes nous croyons pouvoir

conclure ce qui suit : le métabolisme de base, dans la série des ho-
méothermes, sans être rigoureusem ent proportionnel à la surface
corporelle est tout de même dominé plus par ce facteur que par
tout autre facteur connu ; c’est dans ce sens que nous entendrons
la « loi des surfaces » dans les pages suivantes.

12SUR TA SIGNIFICATION DE LA (LOI DES SURFACES).

Deux problèmes sont posés par la « loi des surfaces » : quelle est
son origine et quelle est sa signification ? Tandis que la première
question est le sujet de plusieurs hypothèses, la seconde, au point
de vue de l’homéothermie, obtient une réponse d’une évidence
incontestable.

Occupons-nous premièrement de cette seconde question.
Il est bien entendu que la « loi des surfaces » concernela dépense

à la neutralité thermique,c’est-à-dire celle qui n’est pas régie parla
déperdition calorique. Par contre, aux températures inférieures à
la neutralité, les échanges, à l’état de repos, ne font que suivre les
pertes de chaleur. Par conséquent, si la « loi des surfaces » se véri-
fait dans ces dernières conditions, elle signifierait que tous les
homéothermes ont en général une même déperdition de chaleur par
unité de leur surface, ce qui serait étonnant au plus haut degré.
Cependant c’est dans ces conditions qu’on a cherché tout d’abord
à la justifier (Ricaer, Rugner).
On s’est aperçu ensuite quela « loi des surfaces » est le plus près

de se vérifier à la neutralité thermique et on s’est demandé quelle
signification pouvait bien avoir une production calorique propor-
tionnelle à la surface dans des conditions où la production calorique
n’est plus commandée par la déperdition (LAPICQUE).

Il est aisé cependant de démontrer que c’est précisément dans ces
conditions qu’une «loi des surfaces» a sa pleine signification, car elle
est une des conditions de l’existence de l’homéothermie même.
En effet, toutes autres choses égales, c’est de la valeur du méta-

bolisme de base que dépend le niveau de la neutralité thermique,
point de départ de la lutte contre le chaud d’une part, de la lutte
ontre le froid d’autre part. Lorsque les homéothermes de diffé-

rentes tailles, toutes autres choses égales, ont leur métabolisme
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de base proportionnel à leur surface,ils ont alors une même tempé-
rature de neutralité thermique. Par contre, si leur dépense de fond
était proportionnelle au poids corporel, c’est-à-dire d'autant moins
élevée par unité de surface que l’animal est plus petit, la neutralité
thermique varierait avec la taille : elle serait d’autant plus basse
que l’homéotherme est plus gros.
Pour mettre en évidence toute l'importance d’une « loi des sur-

faces », ne serait-elle qu'approximative, pour l’homéothermie,
voyons quelles seraient les conséquences d’une « loi des masses ),
c’est-à-dire d’une dépense de fond proportionnelle dans la série
des homéothermes au poids corporel.

Prenons un exemple de deux homéothermes detaille très diffé-
rente, le bœuf et la souris. Ces deux homéothermes ont par unité
de surface à peu près la même dépense de fond, tandis que par unité
de poids celle du bœuf est à peu près dix fois moindre que celle'de
la souris. Si la production calorique du bœuf était dix fois plus forte
qu’elle n’est en réalité, on peut s’imaginer que sa neutralité ther-
mique serait dans ce cas très basse ; elle serait tellement basse,
comme on peut le démontrer par le calcul, que le bœuf serait obligé
de lutter contre le chaud même aux températuresles plus basses
réalisées à la surface de la Terre.
Au contraire, si la souris avait par unité de masse le même méta-

bolisme de base que le bœuf, c’est-à-dire ne représentant qu'un
dixième de sa valeurréelle, sa température de neutralité thermique
se confondrait presque avec sa température corporelle et, ce qui
est plus impôrtant encore, pour un abaissement insignifiant de la
température ambiante à partir de cette neutralité thermique, sa
calorification chimique atteindrait déjà plusieurs fois la valeur du
métabolisme de base, épuisant la marge de son accommodation
thermique.

Ces considérations sont seulement théoriques et n’ont d’autre
excuse que de montrer par l’absurdité d’une «loi des masses » toute
la signification de la « loi des surfaces » régissant les échanges des
homéothermes à la neutralité thermique. Dans le cas d’une « loi des
masses » la neutralité thermique varierait avec la taille : elle serait
d'autant plus basse que l’animal est plus grand. Ces différences de
niveau de la neutralité thermiqueseraient telles que non seulement
les homéothermes de taille quelque peu différente ne pourraient
habiter un même milieu thermique, mais que mêmeles conditions
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thermiques extrêmes offertes à la surface de la Terre ne suffiraient

pas pour l’existence des homéothermes de différentes tailles que

l’on rencontre actuellement les uns à côté des autres. Par consé-

quent, si le métabolisme de base était fonction de la masse des

homéothermes, leur taille diminuerait en général en allant des pôles

versl'équateur, tout en ne présentant d’ailleurs que des différences

moins importantes que celles existant actuellement pour les homéo-

thermes habitant une même région.

Il est évident que des moyens extraordinaires de thermolyse et

de protection, bien plus puissants que ceux dont disposent actuel-

lement les homéothermes, pourraient compenser les inconvémients

d’une «loi des masses » que nous venons d’exposer. La «loi des sur-

faces » a précisément rendu inutiles de tels moyens, qui devraient

eux à leur tour être fonction de la taille.

L’homéothermie a embrassé des organismes de tailles très diffé-

rentes, pesant depuis quelques grammes jusqu’à plusieurs tonnes.

C’est la «loi des surfaces » qui a rendu possible l’homéothermie à un

même niveau de température corporelle indépendamment de la

taille et du milieu thermique. Un des faits les plus frappants de la

distribution géographique des homéothermes est la cohabitation

d'animaux de différente taille dans un milieu thermique, de sorte

que l’on ne trouve presque pas de rapport entrela taille et la dis-

tribution géographique. « L’autruche, le plus grand oiseau, habite

les tropiques et sous-tropiques. L’énorme moas de la Nouvelle-

Zélande habitait la zone tempérée. Le condor (Sarcocamphus),

l’autruche américaine (Rhea), les grands pingouins (Apterodytes)

habitent les régions froides. L’ours polaire ne le cède pas au lion

pour la taille » (Hesse) [96].

Cependant les homéothermes de tailles variées ne sont pas tou-

jours placés dans les mêmes conditions d’homéothermie dans un

même milieu thermique même lorsque leur dépense de fond serait

exactement proportionnelle à la surface. Car il n’y a pas que l’éten-

due de la surface qui compte au point de vue de la déperdition

calorique ; il y a aussi le pouvoir déperditeur de cette surface. Or,

pour des raisons de similitude géométrique exigeant qu’un certain

rapport soit conservé entre les dimensions des différentes parties

d'un organisme, quelle qu’en soit sa taille, les petits animaux sont

en général moins bien protégés par leur fourrure ouleur plumage,

l'épaisseur de ces enveloppes, de la peau et du tissu sous-cubané

Tab nmens"on
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_ étantmoindre chez les animaux defaible taille que chez les grands.

On ne peut imaginer un moineau ayant le plumage de la même

épaisseur que celui de l’oie, ni une souris ayant une couche de tissu

adipeux sous-cutané de même épaisseur que les grands mammi-

fères. Aussi voit-on les petits animaux être en général plus sensibles

au froid que les grands. La conséquence en est « qu’il faut que les

homéothermes soient au-dessus d’une certaine taille pour habiter

les régions froides : on ne trouve d’homéothermes de la taille des

colibris que dans les tropiques » (HESsE). C’est à peu près la seule

restriction à l'indépendance de la distribution géographique des

homéothermes de leur taille.

Comme on levoit, le niveau du métabolisme à la neutralité ther-

mique est gros de conséquences au point de vue de l’homéothermie.

Quoique dans ces conditions de neutralité thermique la production

calorique ne soit pas au service de la calorification, son intensité

n’est pas indifférente pour l’homéothermie, car elle représente,

comme le remarque RUBNER, « dans un certain sens la promptitude

de travail pour les besoins de la thermorégulation chimique ».

Dans les considérations précédentes nous avons supposé que la

déperdition calorique se faisait uniquement par la surface corporelle,

tandis qu’elle se fait également par ‘la surface respiratoire. Cette

dernière déperdition étant relativement faible par rapport à la

première et de plus la surface respiratoire devant être approximati-

vement proportionnelle à la surface corporelle, la simplification

que nous avonsfaite ne change en rien les conclusions précédentes,

Nous verrons plus loin qu’il est probable que la « loi des sur-

faces » est valable pour les poïkilothermes dans la même mesure

que pour les homéothermes. Tandis que de toute évidence la loi

régissant les échanges des homéothermes en fonction de leur taille

est de la plus grande importance pour l’homéothermie même, on

semble n’attribuer à cette loi aucune importance au point de

vue de ses conséquences chez les poïkilothermes : ceux-ci n'ayant

aucun besoin de calorification, 1l paraît sans importance dans quel

rapport se trouve leur production calorique par rapport à la surface

corporelle. Cependant, théoriquement, si les échanges des poïkilo-

thermes étaient proportionnels à leur masse, toutes autres choses

égales, dans un même milieu thermiqueles poïkilothermes de diffé-

rentes tailles ne seraient pas dans les mêmes conditions thermiques
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intérieures : il y aurait une différence entre leur température et
celle du milieu d'autant plus importante qu'ils seraient de taille
plus forte. Il est évident que le grand esturgeon, ayant d’après les
calculs de RuBnEr une dépense énergétique par unité de poids
cent fois plus faible que celle d’unpetit poisson doré d’un gramme,
aurait une température bien plus élevée que celle de son milieusi sa
production calorique était augmentée cent fois. Théoriquement,
une « loi des surfaces » chez les poïkilothermes, toutes autres choses
égales, placerait les animaux de différentes grandeurs dans des
mêmes Conditions d'écoulement de leur chaleur ; une « loi des mas-
ses » aurait pour conséquence une variation de la température
corporelle avec la taille : elle serait d'autant plus élevée que l’ani-
mal est plus grand.

2. ORIGINE DE LA ( LOI DES SURFACES ).

Nous venons de montrer que la dépense de fond des homéother-
mes ne saurait trop s'éloigner d’une proportionnalité avec la sur-
face corporelle, cette « loi des surfaces » étant une des conditions de
l'existence d’homéothermes de tailles variées. Mais l’importance
de cette loi pour l’homéothermie ne signifie pas qu’elle est de ce
fait en rapport avec celle-ci par son origine. Il y a deux possibilités à
ce sujet : ou bien la «loi des surfaces »est une acquisition en rapport
avec l’homéothermie, ou bien elle est l’expression d’un principe
d'organisation desêtres vivants en général par rapport à leurtaille.
La réponse à cette question importante de bioénergétique doit

être cherchée dans la loi régissant les échanges des poïkilothermes
en fonction de leur taille.

a) Les échanges des poikilothermes en fonction de leur taille.

Les données à ce sujet sont loin d’être concordantes. Les recher-
ches déjà anciennes de Jocyer et ReanarD [105] surles poissons
parlent en faveur d’une proportionnalité des échanges des poïkilo-
thermes à la surface corporelle. Les résultats obtenus par KNAu-
THE [109] sur la carpe servent à Zunrz et Cronnuzim [203] à
justifier la loi des surfaces chez les poikilothermes, tandis qu'ils
amènent TERROINE [194] à une conclusion tout opposée: ils ne jus-
tifient pas la loi des surfaces.
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TerRoINE et Mie Derpecn [190] ont étudié la question de l’in-
tensité des échanges des poïkilothermesen fonction de leurtaille,
interspécifiquement et intraspécifiquement. Leurs résultats con-
cernant les grenouilles, les tanches et les anguilles ne parlent pas
plus en faveur d’une proportionnalité des échanges au poids qu’à
la surface. Il y a cependant à l’intérieur de chaque espèce une ten-
dance marquée des échanges à diminuer avec l’accroissement de
la taille, les échanges étant évalués par unité de poids. Les auteurs
concluent cependant que la loi des surfaces est exclusivement une
loi d’'homéothermie.

Mazes [134], qui a étudié à fond les échanges énergétiques de la
grenouille, démontre toute l'importance de l’état de ces poïkilo-
thermes (captivité, mouvements, accoutumation à l'appareil res-
piratoire) dans la mesure de leurs échanges. Prenant une série de

précautions, il montre que l'intensité en général plus élevée des

échanges des animaux de faible taille tient à leur plus grande mobi-
lité. Lorsque celle-ci est supprimée, la dépense est rigoureusement
proportionnelle au poids. Selon cet auteur c’est donc la « loi des

masses » qui régirait l’intensité des échanges au sein d’une même
espèce poïkilotherme.

Il est très difficile d’obtenir chez les poïkilothermes des valeurs
comparables de leur métabolisme de repos, celui-ci étant tellement
faible par rapport aux échanges de fond des homéothermes, que
tous les facteurs pouvant le modifier, le mouvement surtout, ont
une répercussion beaucoup plus forte que chez ces derniers.

Les recherches plus récentes, notamment celles de Bennet [17]
plaident en faveur d’une «loi des surfaces» régissant le métabolisme
des poïkilothermes dans le même sens que celui des homéothermes.
De même des recherches calorimétriques de RuBner [176 bis]
sur les poissons il ressort que les échanges par unité de poids sont
d'autant plus élevés que l'animal est plus petit. En rapportant la
dépenseén ergétique à la surface corporelle, on voit les grandes diffé-
rences obtenues par unité de masse « disparaître presque complète-
ment, quoique la concordance ne soit pas aussi complète que chez
les animaux à sang chaud, d’une part parce que l’on n’est pas
maître de Pétat nutritif, de l’autre parce que les animaux ne peu-
vent être tenus complètement immobiles ». Cette dernière remarque
enlève presque toute valeur à ces expériences de Rugner et on est
en droit de se demander si la plus grandeintensité des échanges des
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poissons de faible taille ne tient pas à leur plus grande mobilité.

Notons cette considération théorique de RuBneRr: qu'il ne saurait

y avoir de rapport causal entre la surface et la production calorique

des poïkilothermes, rapport qu’il admet chez les homéothermes.

L'étude de Benenior [17] sur les grands reptiles est précieuse,

d'autant plus qu’elle a été menée en cherchant à établir une com-

paraison avec l’énergétique des homéothermes, de sorte que nous

y pouvons chercher la réponse à la question de l’origine de la loi

régissant le métabolisme des homéothermes. Les sujets d’étude
de Benepicr furent des reptiles, serpents, lézards, alligators du

Jardin zoologique de New-York.

Beneprcr a dressé le tableau suivant de la dépense des poïkilo-
thermes à 16°, en fonction du poids d’une part, en fonction de la

surface d’autre part, ajoutant à ses propres résultats concernant les

grands poïkilothermes ceux d’autres expérimentateurs concernant

les poïkilothermes de petite taille. (Les chiffres suivis de + devraient.

être plus élevés, ceux suivis de — moins élevés, en considération de

la tempéraïure ambiante à laquelle ils ont été obtenus.)

 

 

 

 

Chaleur produite par 24 h.

Animal Poids =

par ker. | par m2

HDINOCEAN TER PENSE 2,5 gr 29,4 49;
Poisson dOrTEL eu 4,0 12,0 29,4

TN AMAR Pare 9,3 SON 49,0 +
ÉrATRREREERE EEE 21 HORS AIG CE
Grenouille ........... 48 12,8 46,2

Grenouille ........... 35 5,8 (EYIÉSS
Monet 435 6,5 33,0
Lézard 45:00, 110 42,0 46,0
ne ele GE ln. ce 374 4,2 30,0 +

Grenouille ........... 600 IS 64,0
AITATOr. EPA UTR, 1.380 5,0 47,0
IOMASHRL EEE NES 1.250 05 29,0
IROLOTETES RER ETES 3-4 kgr 1,0 — 17,0 —
Serpent (Drymarchon) . D. 1,14 11,0
Serpent (Crotalus) .... 2-5 0,77 9,6
Serpent (Boa) ....... 7-8 0,55 9,8
Serpent (Python) ..... 15 0,70 13,0
AINDATOTNN 53 0,85 — 25,4 —   
Ces valeurs concernent les échanges à la température ambiante

de 160,température qui, pour certains reptiles, est assez basse pour

provoquer une sorte de torpeur, aussi faut-il prendre en considéra-
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tion plutôt les résultats obtenus à la température de 309, consignés.

dans le tableau suivant :

    
 

 

 

  

‘ Chaleur produite par 24h.
Calories

Animal Poids

: par kgr. par m2

Grenouille ........... 46-50 gr. HD 57,0

IMOBLUE ST PRES 135 gr. 2e 109,0

ÉTAT REIN ET 374 gr. 6,2 kh,le

PEACE TEE ER UPEE 4 kgr. 50 59,0

Morine ere 3-4 kor. pa Jo

Serpent (Drymarchon) . 2, Kker. 553 58,0

Serpent (Crotalus).....| 2-5 Kkgr. k,0 52,8

Serpent (Boa) ........ 7-8 kgr. Do 47,0

Serpent (Python)...... 5 Kgr 3,0 46,0 
Comme on le voit, les différences par unité de poids sont plus

considérables que celles par unité de surface. Toutefois, pour des

variations du poids de 374 grammss à 15 kilogrammss, les échanges

par unité de poids ne varient que du simple audouble. Les valeurs

obtenues par unité de surface ont a peu près dans leurs rapports

le même aspect que celles exprimant la « loi des surfaces » des ho-

méothermes. On peut donc conclure de ces données que cette loi est

dans la même mesure applicable aux poïkilothermes qu'aux ho-

 
méothermes.

Rusner et Benepicr arrivent aux mêmes conclusions: chez les

poïkilothermes les échanges à une même température sont plus

élevés en fonction du poids lorsque l’animal est plus petit ; par unité

de surface les différences sont bien moins considérables et elles sont

sans rapport avec la taille. Si Rugwer ajoute qu’il ne peut être

question d’une loi des surfaces chez les poikilothermes, c’est qu’il

considérait que cette loi était d’une précision qu’elle est loin d’at-

teindre chez les homéothermes, comme 1l fut démontré par la

suite. Nous savons en effet qu’on ne peut plus soutenir que tous

les homéothermes ont une dépense de fond de « 1.000 calories envi-

ron par m?-24 heures »; elle varie en réalité au moins du simple au

triple, ce qui est tout de même une faible variation en comparaison

de celles que présentent les valeurs des échanges en fonction du

poids, qui décroissent régulièrement lorsque la taille augmente.

Comme nous l’avons vu, tous les auteurs n’arrivent pas aux

mêmes conclusions que RuBner et BENEDIcT au sujet de l’appli-
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cation de la « loi des surfaces » aux poikilothermes. Aussi allons-
nous examiner les deux possibilités, c’est-à-dire premièrement le
cas d’une « loi des surfaces » valable dans le même sens pour les
homéothermes et les poïkilothermes, puis ensuite le cas où cette
loi serait particulière aux homéothermes, et les conséquences qui en
découlent dans les deux cas quant à l'origine de la « loi des sur-
faces ».

b) Les échanges des tissus.

S1 la «loi des surfaces » est commune aux poïkilothermes et aux
homéothermes, comme nous allons l’admettre en premier lieu,
dans ce cas ce n’est pas dans l’homéothermie que l’on doit chercher
son origine; elle doit avoirses racines plus profondément : ou bien
dans les cellules mêmes ou bien dans un principe d'organisation
commun à tous les organismes.

Les tissus homologues séparés de l’organisme ont-ils un métabo-
lisme d'autant plus élevé qu'ils proviennent d'organismes plus
petits, ou bien nese différencient-ils à ce point de vue que sous l'in-
Îluence de facteurs extracellulaires ne se manifestant que lorsque
les cellules font partie d'organismes de différentestailles ?
Pour obtenir une réponse à cette question d’une importance

londamentale, on doit s’adresser aux résultats obtenus dansl'étude
de la respiration des tissus isolés de l'organisme. Malheureusement,
à ce sujet également les auteurs sont arrivés à des conclusions
dia métralement opposées.

On mesureles échanges gazeux de menus fragments ou de coupes
très minces d'organes, soit suspendus dans une atmosphère humide,
soit plongés dans un liquide approprié. Point n’est nécessaire d’in-
sister sur les difficultés d'obtenir dans ces conditions des échanges
comparables à ceux propres à la cellule lorsqu'elle est à l’état nor-
mal comme partie constitutive de l'organisme. Les tissus privés
d'irrigation sanguine doivent être réduits à l’état de parcelles très
ténues ou de coupes très minces si l’on ne veut pas que les cellules
soient à l’état d’asphyxie. D'autre part, plus les fragments sont
petits et les coupes minces, plus importante est par rapport à leur
masse la couche superficielle de cellules mutilées et par conséquent
anormales. Aussi n’y a-t-il pas lieu de s'étonner queles résultats
obtenus dans l'étude de la respiration des tissus sont souvent in-
constants et mènent à des conclusions contradictoires.

 



 

 

L'HOMÉOTHERMIE ï 57

- Selonles uns, les tissus homologues ont des échanges de la même

intensité quelle que soit la taille de l’homéotherme dont ils pro-

viennent.

TerroINE et Rocne [191] ont mesuré comparativement les

échangesrespiratoires de fragments de cerveau, de foie, de rein et

de muscle des animaux suivants : coq, pigeon, veuve à collier d’or,

lapin, cobaye et souris. Ils ont obtenu pour chaque catégorie de

tissus une identité d'intensité respiratoire, c’est-à-dire que la taille

des animaux dont proviennent les tissus n’a aucune influence sur

l'intensité de leurs échanges, tandis que les échanges de ces ani-

maux varient d'intensité entre 1 (lapin) et 10 (veuve). Aussi con-

cluent-ils : « Les tissus ne possèdent pas en eux-mêmes les causes

différentielles de la production calorique ; c’est donc du dehors

qu'ils reçoivent l'impulsion variable qui commande à la grandeur

de leurs échanges in vivo. » D'autre part, TERROINE n’admettant

pas quela « loi des surfaces » soit valable pour les poïkilothermes,

cet auteur arrive à la conclusion, comme nous le verrons plusloin,

que cette loi est la conséquence d’une adaptation homéotherme.

Grare, Renewin et SINGER [90] arrivent à la suite de leurs

expériences à formuler les mêmes conclusions : les échangesrespi-

ratoires des tissus homologues isolés ont la même valeur, rapportés

à leur poids sec, quelle quesoit la taille de l’animal dont ils provien-

nent, de la souris au bœuf. Il y a en réalité une faible baisse du côté

des animaux de forte taille, baisse insignifiante comparée à celle

qu’accusent les organismes entiers. Par conséquent, les cellules

homologues ont une dépense énergétique uniforme et ce n’est que

dans la communauté de l'organisme homéotherme qu’apparait la

spécificité énergétique dans le sens de la « loi des surfaces ».

D’après ces résultats, le rapport existant entre la taille et les

échanges n'aurait pas sa cause dans le métabolisme élémentaire de

la cellule. Cette cause serait moins profonde, elle n’apparaîtrait que

par suite de l’association des cellules en complexes organiques de

différentes grandeurs.

Ayant admis pour le moment que la « loi des surfaces » est valable

également pour les poïkilothermes, les résultats précédents mon-

trant, d'autre part, qu’elle ne réside pas dans les différences élé-

mentaires des cellules, c’est donc dans un principe d'organisation

commun aux homéothermes et aux poïkilothermes qu'il y a lieu

de chercher son origine.
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SaRRUS et RamEaux [178] furent les premiers à prévoir, par des
considérations théoriques, la nécessité d’une loi des surfaces chez
les homéothermes *.

H. v. Hozsszin [97], en 1888, chercha une explication de la loi

des surfaces dans un principe général d'organisation. À une époque

où les notions de neutralité thermique et de métabolisme de base
n'étaient pas encore dégagées, v. HogssLin a l’idée nette d’une dé-

pense de fond qui n’est pas déterminée par la déperdition calorique

et que c’est à elle que s'applique la loi des surfaces. Il fut soutenu

dans cette idée judicieuse par une conclusion erronée : la tempéra-

ture ambiante n’a presque pas d'influence sur la prodution calo-
rique des homéothermes, la thermorégulation se faisant presque

exclusivement par des moyens physiques (expériences sur le chien).

H. v. HozssziN admet que non seuiement la surface corporelle,

mais aussi toutes les surfaces et sections de l’organisme sont fonc-
2

tion du poids P 8 . Par conséquent, l’aire de section des vaisseaux

étant proportionnelle à P3 il s'ensuit que dans l’unité de tempsles

quantités de sang, et par conséquent d’oxygène également, traver-
2

sant l’unité de masse d’un organe seront proportionnels à P 8 ; d’où
2

proportionnalité des combustions à P3 , c’est-à-dire à la surface

corporelle. H. v. HogssLin essaya de vérifierla loi des surfaces chez

les poïkilothermes, sachant que sa théorie ne serait pas soutenable

dans le cas où cette loi ne s’appliquerait pas à ceux-ci également.

Il en trouva la vérification dans les données expérimentales de
Joryer et REGNARD concernant les poissons.

TeissiEr [184], en 1927, sans connaître le travail précédent,

arrive à une théorie au fond semblable à celle de v. HogssLin. Par

des considérations théoriques se réduisant àla définitionde la simi-

litude biologique, similitude tétradimensionnelle, et de l'identité

des rendements homologues, Teisster retrouve sans difficulté les

divers faits expérimentaux, notamment la loi des surfaces. Les

écarts de forme et de chimisme entre divers homéothermes inter-

viennent pour expliquer les écarts de la loi des surfaces et non

cette loi même qui résulte purement et simplement de la différence

 

* E. Le Breron [117] a donné l'historique de la loi des surfaces.
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detaille entre les animaux comparés. Le problème de la grandeur du

métabolisme apparaît comme un problème essentiellement biomé-

trique. Les lois qui la régissent traduisent simplement les relations

nécessaires qui unissent entre elles les diverses grandeurs physiques

que l’activité d’un animal met en jeu, et il est tout à fait inutile

de supposer qu'il existe entre les animaux obéissant à la loi des sur-

faces des différences de composition chimique corrélatives de leur

différence de taille.

Pour A. Pürrer [168] également,la loi régissant le métabolisme

des homéothermes en fonction de leurtaille réside dans des caracte-

res profonds de leur organisation. L’intensité de leur métabolisme

n’est pas, selon Pürrer, proportionnelle à la surface corporelle mais

à ce qu’il désigne par surfaces actives, qui sont les surfaces corres-

pondant aux parties libres des cellules caractéristiques d’un or-

gane; l'étendue de ces surfaces, dans un système hétérogène, comme

limite entre les phases, détermine l'intensité des réactions.

c) Valeurs absolues des échanges des tissus

et des échanges de l'organisme.

Quel que soit le facteur qui rende, à partir de cellules homologues

à métabolisme de même intensité, les échanges conformes à la « Loi

des surfaces », la question se pose de savoir dans quel sens se fait

cette différenciation : l'intensité des échanges des tissus isolés est-

elle augmentée lorsqu'ils font partie de l'organisme et cela d'autant

plus que l’organisme est plus petit; ou bien au contraire est-il

abaissé, et cela d'autant plus que l’organisme est plus grand ?

Quoique de nombreux faits semblent indiquer que le système

nerveux incite les combustions cellulaires et que les tissus isolés ne

devraient avoir que des échanges inférieurs à ceux qu’ils ont dans

l'organisme, les expériences de GRAFE, R£EINWEIN et SINGER font

formuler à leurs auteurs des conclusions contraires. Comparant

l'intensité respiratoire des tissus isolés à celle de l'organisme entier,

ls trouvent que chez la souris les tissus isolés ont à peu près la

même intensité respiratoire que celle qu’ils ont lorsqu'ils sont à leur

place dansl'organisme à l’état normal : tandis que chez les animaux

plus grands que la souris, les tissus isolés accusent des échanges plus

intenses que insitu, cette différence étant d'autant plus considéra-

ble que l'animal est plus grand, de sorte que chez l’homme les divers
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tissus séparés de l'organisme augmentent de ce fait leurs échanges
dix fois environ et chez le bœuf vingt fois environ.
Par conséquent, le système nerveux aurait chez les homéother-

mes une action frénatrice sur les échanges, qui, presque nulle chez
la souris, atteindrait chez le bœuf 95 ‘%, de l'intensité des échanges
des tissus isolés. Les auteurs se demandent si ce n’est pas l’irriga-
tion sanguine moins intense par unité de surface des tissus chez les
animaux de forte taille qui serait la cause de la moindre intensité
de leurs échanges in situ que lorsqu'ils sontisolés et saturés d’oxy-
gène.

Une constatation faite par NAkAMURA [148], citée par les auteurs
précédents, corrobore leurs conclusions : après dégénération des
nerfs rachidiens la consommation d'oxygène des muscles devient
sept fois plus forte.

À ce sujet la question suivante se pose: si l’on peut admettre que
dans l'étude de la respiration cellulaire le même rapport est con-
servé entre les intensités de leurs échanges propres in situ, peut-on
admettre qu’il en est de même de la valeur absolue de ces échanges ?

Les considérations précédentes sur l’origine de la « loi des sur-
faces » reposent sur les résultats concernantla respiration des tissus
isolés de l’organisme, montrant que les tissus homologuesne se dis-
tinguent pas in püro au point de vue de l'intensité de leurs échanges
selon la taille de l’homéotherme dont ils proviennent. Mais tousles
auteurs ne sont pas d'accord sur cette question defaits. MEYERHOF,
Wezs [147], E. Le Breton et Cn. Kavser [119] concluent
de leurs expériences, que l’on retrouve dans l'intensité de la respi-
ration des tissus isolés la même dépendance de la taille de l’or-
gamisme dont ils proviennent que lorsqu'il s’agit des échanges de
l'organismeentier : la respiration er vitro des tissus homologues des
divers homéothermes est par unité de poids inversement propor-
tionnelle à la taille de l’organisme dontils proviennent.

Dans ce cas la « loi des surfaces » aurait une tout autre origine:
c’est dans les cellules mêmes qu'il ya lieu de la chercher.
Pour Benenier [13 bis], si la production de chaleur est propor-

tionnelle à la surface, cela ne tient pas à ce que celle-ci détermine-
rait la thermolyse, mais à ce que la masse protoplasmique active est
proportionnelle à la surface. Par « masse active » il entend la masse
produisant de la chaleur, par opposition à la graisse, le tissu adi-
peux, en partie le squelette qui n’en produisent pas.
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- Cette théorie a été soutenue et discutée notamment par

G. Sonagrrer et E. Le BrerTon [117]. Pour ces auteurs, la difié-

rence d'intensité des échanges par unité de poids en fonction de la

taille tient avant tout à ce que les protoplasmes des divers homéo-

thermes ne sont pas identiques et que leur activité métabolique

est fonction de leur composition chimique et de leur état physico-

chimique. A ces activités différentes se sont adaptés les débits san-

guins et, probablement, tous les autres mécanismes qui doivent se

mettre à la hauteur de l’activité métabolique des cellules. Au fur

et à mesure de l'augmentation du volume du corps, c’est-à-dire de

la diminution de sa surface par rapport à sa masse, il y a paraplas-

matisation progressive des éléments actifs, sans quoi l’homéother-

mie ne pourrait être maintenue, la diminution de la surface par

rapport au poids exigeant une diminution correspondante de l’in-

tensité des échanges. La puissance métabolique fondamentale des

tissus de l’homéotherme adulte est, selon ces auteurs, le facteur

limitatif de la taille des espèces. Si le protoplasme d’une souris

adulte est très actif, cet animal ne peut croître au delà d’une cer-

taine taille, car sa surface deviendrait trop petite par rapport à son

volume pour qu’elle puisse écouler la chaleur de son service phy-

siologique.

d) Origine de la « loi des surfaces » dans les cas

où elle serait particulière aux homéothermes.

Tant qu'on ne sera pas d’accord sur les faits fondamentaux, on

est obligé d'envisager les différentes théories qui découlent des

résultats contradictiores. Nous avons vu que d’après quelques au-

teursles tissus in pitro ne se ressentent pas, au point de vue de leur

intensité respiratoire, de la taille de l’organisme dont ils provien-

nent, tandis que d’autres auteurs retrouvent dans les échanges des

tissus la « loi des surfaces » des organismes. De même au sujet des

poïkilothermes les auteurs ne sont pas d’accord si la « loi des sur-

faces » leur est applicable. Si la « loi des surfaces» est valable pour

les poïkilothermes également, comme nous l'avons admis jusqu'ici,

il est évident que dans ce cas elle doit être par son origine indépen-
dante de l’homéothermie et que c’est dans quelque principe d’orga-
nisation ou dans un rapport entre la constitution chimique et la
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taille, communs aux homéothermes et aux poïkilothermes, que son
origine doit être cherchée.

Mais si la « loi des surfaces » est particulière aux homéothermes,
commele pensent quelques auteurs, c’est alors dans l’homéothermie
que lon doit chercher son origine et sa signification. Cette dernière
est évidente et nous ne reviendrons pas sur ce que nous avons ex-
posé à ce sujet. Dans un même milieu thermique, des homéothermes
de différente taille, toutes autres choses égales, ont une déperdi-
tion calorique proportionnelle à leur surface

;

il doit en être, par
conséquent, de même de leur production calorique. Il suffit alors
d'admettre que le métabolisme des homéothermes, dans sa partie
fixe, s’est adapté à un niveau voisin de sa déperdition calorique
ordinaire, pour obtenir l'explication d’uneloi des surfaces approxi-
mative, c’est-à-dire telle qu’on l’observe en réalité. Si la « loi des
surfaces » est propre aux homéothermes, on doit admettre qu’elle
est de nature adaptative.

E. TERROINE admet que la « loi des surfaces » n’est valable que
pour les homéothermes et qu’elle est, par conséquent, par son ori-
gine attachée à l'apparition de l’homéothermie. Pour cet auteur, la
loi des surfaces est le résultat d’un accord, au cours de l’évolution,
entre la production calorique fondamentale et la déperdition. Cette
a daptation s’est faite par une différenciation, en fonction de la

taille de l’homéotherme, de l'intensité de quelque facteur agissant
sur le métabolisme cellulaire. Constatant « qu’à travers toute la
série des homéothermes, la constitution du tissu le plus important,
le muscle, montre l’impossibilité d'établir l'existence de différences,
qu'elles portent sur la concentration ou la nature des substances
albuminoïdes, des substances nucléiniques, des substanceslipoïdi-
ques ou des substances minérales », TERROINE en tire la conclusion
que « la doctrine qui fait reposer les différences qui séparent les

homéothermes, quant à la grandeur de leur métabolisme de base,

sur des différences correspondantes dans les propriétés de leur

masse active, ne peut invoqueren sa faveur aucune démonstration
positive directe, bien au contraire ». La « loi des surfaces » n’a pas
sa cause, selon TERROINE, dans une variation ni quantitative ni

qualitative de la masse active. Les causes qui gouvernent la gran-
deur de la production calorique fondamentale sont extérieures aux
cellules dans lesquelles la combustion s'opère; elles ne résident pas
non plus dans l’action excitante du système nerveux central :
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l’anesthésie laisse, en effet, persister une production calorique dont

la valeur reste proportionnelle à la surface. Il semble qu'il faille

chercher l’origine des différences de grandeur de production calori-

que, par rapport au poids, dans des causestelles que la différence de

débit sanguin des organes, le taux du sang en excitants cellulaires

déversés par les glandes à sécrétion interne [187 et 185].

9. COMPARAISON DES VALEURS ABSOLUES DES ÉCHANGES

DES HOMÉOTHERMES AVEC CELLES DES POÏIKILOTHERMES.

En dehors de la question des échanges des poikilothermes par rap-

port à leur taille en comparaison avec les homéothermes, il y a

aussi la question de la valeur absolue, du niveau des échanges chez

les unset les autres. Chez les homéothermes la dépense de fond est

généralement autour de 800 calories par m2-24 heures. Les poïki-

lothermes, ne serait-ce que ceux de faible taille dont le métabolisme

est plus intense, accusent-ils, dans les mêmes conditions de tempé-

rature corporelle que les homéothermes, des échanges du même

ordre de grandeur, pour que l’on puisse dire avec RUBNER que les

homéothermes diffèrent des poikilothermes uniquement par l’ac-

quisition de la fonction de thermorégulation ?

Rugner a montré lui-même qu’il n’en est pas ainsi : il trouve

chez les poissons, à la température ambiante de 169, une production

calorique moyenne de 33,08 calories par m°-24 heures, tandis que

la dépense de fond des homéothermesétait estimée à cette époque

à 4.000 calories. Par conséquent, conclue RuBNER,la dépense des

poissons dans ces conditions n’est que de 3% environ de celle des

homéothermes. Toutefois, cette comparaison n’est pas justifiée,

car ce sont les échanges pour une même température corporelle qu’il

y a lieu de comparer.

Cette comparaison n’est guère réalisable qu’avec les poïkilother-

mes pouvant supporter sans troubles une température de 370 envi-

ron. C’est ce que Bengpicr [17] a réalisé avec les grands reptiles,

pour lesquels ces conditions de température n’ont rien d’anormal.

Remarquons que dans les expériences de RUBNER que nous venons

de mentionner, la différence est tellement grande entre la dépense

des poissonset celle des homéothermes, qu’elle ne disparaitrait pas

si les poissons pouvaient supporter normalement les températures

L'HOMÉOTHERMIE
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élevées. C’est ce que confirment les résultats de BeNEDIcT concer-
nant les reptiles.

BeNEDICT a comparé les échanges d’homéothermes et de poïkilo-
thermes de même taille et de même température corporelle. Il
trouve ainsi qu’un chien de 11,5 kilos produit 34 calories par kilo-
gramme-24 heures, tandis qu’un serpent (Boa) de 10 kilos, à la
température ambiante de 370 (température que cet animal supporte
sans troubles), produit 5,5 calories. En calculantla production calo-
rique par m°-24 heures, on arrive À une production moyenne de
100 calories pour les poïkilothermes à 370, tandis que celle des
homéothermes est de 800 calories. I1 semble donc bien établi que,
pour une même température corporelle, les homéothermes ont des
échanges beaucoup plus intenses que les poïkilothermes.

a) Causes de la valeur élevée des échanges des homéothermes.

La thermorégulation, comme nous venons dele voir, n’est pas la
seule différence fondamentale entre les homéothermes et les poikilo-
thermes. L’homéotherme ne peut être considéré comme étant sim-

plement un poiïkilotherme ayant acquis la faculté de maintenir
par une fonction spéciale sa température à un niveau constant.
L’homéotherme est par rapport au poikilotherme en premierlieu

un organisme à échanges de fond très intenses. Quelles sont les
causes de cette différence entre l'intensité des échanges de ces deux
groupes d'organismes ?

On a trouvé chez les poïkilothermes une plus forte teneur en eau
et en cendres ; mais cette particularité ne peut seule, selon BENE-
picr, expliquer l'énorme différence existant entre les échanges des
homéothermes et ceux des poïkilothermes. Une particularité des
tissus des homéothermes, apparaissant déjà à première vue, c’est

la plus grande richesse de leur vascularisation sanguine, qui fait

distinguer la chair des animaux à sang chaud de celle des animaux

à sang froid. La tortue, avec sa chair rouge foncé, serait une excep-

tion ; aussi son métabolisme est plus élevé que celui des autres

poïkilothermeset elle serait par plusieurs de ses caractères un terme
intermédiaire entre les poïkilothermes et les homéothermes.

Des faits mettent en doute que chez les homéothermesil y aurait

une action spéciale du système nerveux surl'intensité des échanges.
La section de la moelle cervicale transforme pour ainsi dire l’homéo-
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therme en poïkilotherme, sa température variant dans le même

sens que celle de son milieu. Toutefois, tant que la température de

l’animal est maintenue à son niveau normal, ses échanges ne sont

pas notablement modifiés (FREUND et GRAFE). RUBNER a montré

que les échanges de l’homéotherme à moelle sectionnée refroidi à

des températures normales pour le poïkilotherme, tombent à un

niveau relativement bas. À ce niveaules échanges, d’après RUBNER,

ne seraient pas notablement différents de ceux des poïkilothermes

à l’état normal. D’autre part, BENEDICT comparant les échanges

d’homéothermes curarisés ou à moelle coupée avec ceux de poïkilo-

thermes normaux à même température corporelle, constate que

les premiers sont beaucoup plus élevés.

D’après ce qui vient d’être dit au sujet des homéothermesil est

difficile d'admettre qu’il y ait chez les poïkilothermes un effet toni-

que du système nerveux sur les échanges. Cependant Ozorio DE

ALMEIDA et BRANGA DE FrALxo [4] constatent qu’en moyenne le

métabolisme est cinq fois plus élevé chez la grenouille normale que

chez le même animal à système nerveux central détruit et ventila-

tion pulmonaire artificielle. Mazes [134] trouve chez la grenouille

à moelle détruite, le centre respiratoire étant conservé, une dépense

de 0,049 centimètre cube d'oxygène par gramme-heure à la tempé-

rature de 250, contre 0,143 centimètre cube pour la grenouille nor-

male. L’anesthésie abaisse également les échanges [135]. Mais pour

cet auteur cet effet n’aurait lieu que par l'intermédiaire des fonctions

organiques, en premier lieu par les mouvements respiratoires. Selon

Hizz [96 bis] les muscles isolés de la grenouille ont des échanges

de la même intensité que l’animal même à l’état de repos.

Tandis que la suppression de l’homéothermie par le curare ou la

section médullaire se rapporte à des états expérimentaux anormaux,

le phénomène d’hibernation est un état poïkilotherme apparaissant

normalement chez certains homéothermes, aussi la comparaison

des échanges des hibernants durant le sommeil avec ceux des poïki-

lothermes présente-t-elle un intérêt particulier du point de vue qui

nous occupe.

RugxeR a calculé que la marmotte à l’état d’hibernation accuse

à 160 une production d’environ 78 calories par m?-24 heures, valeur,

dit-il, que l’on retrouve chez certains amphibies dans les mêmes

conditions de température ambiante. Aussi conclue-t-il que « pour
os

la transformation des animaux à sang froid en animaux à sang
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chaud, aucune modification profonde du chimisme ni de la gran-

deur de l’intensité relative de la dépense d'énergie n’est néces-

saire ».

Cette question a été reprise par Benepicr dans l'étude mention-

née sur les grands poïkilothermes. Se basant sur les données de
NaGaï relatives aux échanges de la marmotte à l’état de torpeur,
il arrive à une conclusion contraire à celle de RuBNER: la dépense

de la marmotte à 169 est beaucoup plus élevée que celle des poïkilo-

thermes à la même température, qu’elle soit rapportée à l’unité de

surface ou à l’unité de poids. Dans ce dernier cas elle est 12 à 43 fois

supérieure, en comparant la marmotte à des poikilothermes du

même poids. BENEDICT tire la même conclusion des mesures de

MARES [136] également sur la marmotte en état d’hibernation,et
comme conclusion générale : la production calorique de la marmotte

en hibernation est régie par des lois entièrement différentes decelle

régissant les dépenses des poikilothermes.

La chauve-souris en hibernation à la température de 39, étudiée

par Hart [92], a un métabolisme double de celui des poïkilothermes

de même poids. Les souris à l’état de torpeur, refroidies à 2410

(Aszonr [7 bis]), ont, d’après les calculs de BENED1IcT, un méta-

bolisme ne représentant que le quart des échanges à l’état normal ;

cependant les poïkilothermes, à la même température, ont un méta-

bolisme n’atteignant que 17 % de cette vaeur.

Les différences entre les intensités des échanges des poïkilother-

mes et des homéothermes, soit à l’état normal, soit curarisés ou à

moelle sectionnée, se retrouvent dans l'étude de la respiration de

leurs tissus homologues. Ryura Usur [177], Bass [13], compa-

rant l'intensité respiratoire à la même température, du foie et du

cerveau de la grenouille, de la souris et du cobaye, constatent que

les tissus de ces organes ont des échanges beaucoup plus actifs chez

les homéothermes que chez les poikilothermes. Rocne [173] arrive

à la même conclusion. Par conséquent, la cause de la différence

entre les homéothermes et les poikilothermes au point de vue de

l'intensité de leurs échanges réside en premierleu dans leurs cel-

lules. Les homéothermes ne diffèrent done pas des poïkilothermes

uniquement par le pouvoir de thermorégulation, mais aussi par

Pintensité beaucoup plus forte de leurs échanges dans les mêmes
conditions de température corporelle. Le passage de la poïkilother-

mie à l’homéothermie s’est fait à l’aide des trois facteurs suivants:
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10 élévation de la calorification fondamentale ; 2° diminution du

pouvoir déperditeur calorique de la surface corporelle ; 39 régula-

tion de la calorification et de la déperdition de façon à maintenir

la température corporelle à un niveau fixe.

b) Signification du niveau élevé des échanges des homéothermes.

Quelle interprétation peut-on donner de cette élévation extra-

ordinaire des échanges des homéothermes par rapport aux autres

animaux ? L’homéothermie ne consiste pas uniquement, par rap-

port à la poïkilothermie, en une invariabilité de la température cor-

porelle par rapport à celle du milieu ; elle est caractérisée aussi par

le niveau élevé de cette température fixe, que le milieu thermique

n’atteint pas généralement. C’est même ce niveau plutôt que sa

fixité qui a frappé les observateurs et qui a valu à ces organismes

la dénomination d’ « animaux à sang chaud » par rapport aux poï-

kilothermes dénommés « animaux à sang froid », car ce n’est qu’ex-

ceptionnellement que la température variable de ces derniers, dans

les conditions naturelles d'existence, peut s'élever au niveau dela

température des homéothermes.

Sans faire des hypothèses sur les conditions dans lesquelles s’est

effectué le passage de l’état poïkilothermeà l’état homéotherme,il

est évident que dansles conditions dominantes du milieu thermique

actuel les homéothermes ne peuvent maintenir leur niveau de tem -

pérature qu’en ayant soit une déperdition calorique diminuée, soit

une production calorique augmentée, par rapport aux poikilother-

mes, soit les deux à la fois.

C’est ce dernier cas qui se trouve réalisé.

Si les homéothermes avaient leurs échanges de fond de la même

intensité que ceux des poikilothermes, avec les moyens de protec-

tion dont ils disposent actuellement ils ne pourraientla plupart du

temps maintenir leur température élevée que par une production

incessante de chaleur supplémentaire, comparable à la chaleur

réglable de la thermorégulation chimique. Mais une telle calorifi-

cation aurait toute chance de devenirà la longue une partie fixe des

échanges, ainsi que nous le montre l’adaptation extemporanée du

niveau du métabolisme de base au milieu thermique, comme nous

l'avons vu antérieurement. La forte intensité des échanges de fond

des homéothermes peut donc être considérée comme étant une adap-
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tation de la calorification fixe aux besoins de lhoméothermie, no-
tamment au niveau élevé de la température tixe des homéothermes
par rapport à leur milieu thermique.Il est évident que le même effet
aurait pu être obtenu par la seule diminution de la déperdition
calorique, la production restant au niveau des poïkilothermes: mais
dans ce cas les moyens de protection contre les pertes de chaleur
devraient être autrement puissants que ceux dont ils disposent
en réalité.
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