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AVANT-PROPOS

==7aaE présent fascicule est comsacré a I'Homéothermie; un
% autre, v faisant suite, concerne la I'hermorégulation.
Quoique ces deux questions soient intimement liées

'une a lautre, 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 I’homéothermie est réalisée.

Cest 3 cette distinetion que correspondent les deux fascicules.
Le premier contient en plus de la question de I’homéothermie
proprement dite, celle du métabolisme de Dbase. Celui-c1 étant en
réalité le niveau auquel se réduisent les échanges lorsque la ther-
morégulation est théoriquement supprimee par la réalisation de
certaines conditions extrinseques et intrinséques a l'organisme a
sang chaud.

Le second fascicule concerne le mécanisme de la thermorégula-
tion et les troubles dont elle est passible. On y trouvera a la fin la
Bibliographie relative & 'ouvrage entier.
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PREMIERE PARTIE

L'HOMEOTHERMIE

I. — Le fait de 1’homéothermie.

des « ammmaux a sang chaud ». Ces derniers sont pour

ainsi dire une exception dans le monde vivant. puis-
/o quiln’y a que les mammiféres et les oiseaux qui en
‘ iont partie, tous les autres animaux appartenant au
premier groupe, et le régne végétal, au point de vue de la tempé-
rature corporelle par rapport a celle du milieu, se trouvant dans le
meéme cas.

Ce qui est en réalité particulier aux « animaux a 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.-
perature ambiante ; car il y a des cas ol Ies « animaux & sang froid »
peuvent avoir une température au méme niveau que celle des « ani-
maux a sang chaud » et méme 4 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 a la température de
50°. Aussi c’est la dénomination d’homéothermes, d’animaux &
temperature constante, et celle de poikilothermes, d’animaux a
temperature variable, qui sont adoptées depuis que BrromANn
les a proposées en 1847.

Le fait de 'homéothermie est facile a constater. Un oiseau, un
mammilere — excepté les hibernants a I’état de torpeur -— main-
tiennent leur température a un niveau presque invariable malgré
des variations plus ou moins étendues de leur miliey thermique.
L’homme méme, quoiqu’on ait dit pour Phomme civilisé qu’il est
un homeéotherme dégénéré, peut étre expose sans modifications

vestimentaires, & des températures variables, provoguant le 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 méme pour les poikilothermes : leur tempéra-
ture varie avec celle de leur milieu, et dans le méme sens que
celle-ci.

II. — Homéothermie endogene
et homéothermie exogéne.

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

relative de leur température en elle-méme, car tous les organismes
poikilothermes vivant dans un milieu naturel a température a peu
pres 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 poikilothermes de la forét
tropicale.
- Par conséquent, ce qui est particulier aux homéothermes, ¢ est
la constance de leur température par rapport a la variabilite de la
température de leur milieu : encore faut-il ajouter : par rapport a
cette variabilité entre certaines limites.

Les « animaux a sang chaud » ne se distinguent donc pas par les
conditions de température reéalisees au sein de leur protoplasme,
mais par la régulation physiologique de cet état. La constance de
la température corporelle, parfois au méme niveau, est réalsee,
comme nous venons de le voir, également chez d’innombrables
especes d’organismes poikilothermes, qui en réalité ne sont pas
poikilothermes puisque leur température ne varie, au cours de leur
existence, guere plus que celle des homéothermes. Mais 1ls 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 1'ho-
méothermie est exogéne, dans le second elle est endogeéne. L’homme
civilisé, en se créant une température sous-vestiale presque cons-
tante par la facon de se vétir et par la régulation de sa tempera-
ture ambiante, tend vers I’exohoméothermue.

Dans I'’exohoméothermie, la régulation de la température cor-
porelle pour n’étre pas physiologique n’en est pas moins, parfois,
une condition biologique indispensable : 11 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 & 200 ; aussi sont-ils dans leur etendue stric-
tement limités a une étroite zone éqguatoriale ou la température
de la mer aux faibles profondeurs ne varie pas plus de 2 a 3° au-
tour de 250, Il v a d’autre part des poikilothermes parasites ne
pouvant supporter le refroidissement de leur hote : durant I’ hi-
bernation les marmottes se débarrassent des nombreux cestodes
qui habitent leur intestin, de méme qu’'iniestees par le Trypanosome
soudanense elles guérissent lorsqu’elles sont mises en hibernation
(cité d’aprés Brumpr [28]). Par conséquent, ’homeéothermie ne
saurait étre définie comme étant une qualité particuliére du proto-
plasme ne pouvant fonctionner qu’entre des limites etroites de
température, d’autant plus que des hypothermies profondes peu-
vent ne pas étre mortelles chez les homéothermes, oiseaux et mam-
miferes.

Dans cet ordre d’idées, vu la constance de la température de
certains milieux aquatiques, la constance de la temperature cor-
porelle comme condition de vie était réalisée avant l'apparition
des homéothermes. Aussi ’homéothermie des mammiferes et des
oiseaux, 1'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 & température variable ce qui
existait déja dans un autre mileu.

Enfin, si la vie a été primitivement localisée dans un milieu a
température peu variable, dans ce cas ce qui serail nouveau au
cours de I’évolution, au point de vue des conditions thermiques de
la manifestation de la vie, ce n’est pas 'apparition de ’homéo-
thermie mais celle des poikilothermes proprement dits, adapteés
3 la vie dans un milieu 4 température variable. Chez ces vrais poi-
kilothermes, puisque chez eux uniquement la température corpo-
relle varie notablement, on voit apparaitre des moyens spéciaux
de défense en rapport avec la variabilité de la température de leur
protoplasme, tels I’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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1l y a donc lieu de distinguer trois cas : 1° endohoméothermie :
20 'exohomeothermie et 3° la poikilothermie.

[1I. — Signification de 1’homéothermie.

Toutes les manifestations de la vie étant dans leur intensité
tonction de la température de la matiére vivante, ’activité des or-
ganismes dont la température et subordonnée a 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
Pactivité des organismes y est assurée par la thermorégulation
de leur milieu ambiant. Aussi le milieu aquatique n’a-t-il pas donné
naissance a des représentants de I’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 & s’émanciper de 1'in-
tluence du milieu thermique sur leur température propre. Le régne
végétal donne des exemples, connus de tout le monde, du rythme
saisonnier de la vie. Chez les animaux poikilothermes habitant un
milieu & température variable, la vie a également une allure irré-
guliere et périodique.

Pour que la vie dans ces conditions de milieu thermique ait pu
devenir un phénomeéne continu, émancipé du milieu thermique, il
a fallu que des organismes réalisassent un milien thermique in-
térieur constant. C'est ce qui est réalisé chez les homéothermes, les
oiseaux et les mammiféres. De méme qu’au cours de I’évolution les
organismes ont acquis un milieu chimique intérieur constant indé-
pendant du milieu extérieur, les deux classes de vertébrés, appa-
rues les derniéres ont acquis la fonction de thermorégulation leur
assurant la constance du milieu thermique intérieur.

[l est évident que I'acquisition d’une fonction qui a transformé
un phénoméne a caractére périodique et irrégulier, qu’est la vie
des poikilothermes, en un phénomeéne continu et régulier, doit étre
considéré comme un progreés et un perfectionnement organique.
Peu de faits sont & ce point favorable & la théorie du perfectionne-
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ment organique que l'est 'apparition de I’homéothermie. Il est vrai
qu’elle peut étre également envisagée comme un des résultats de la
concurrence vitale : I’homéothermie rendant les organismes ca-
pables de lutte et de défense en toute saison (StiGLER [183]). Ce-
pendant les homéothermes par la lutte contre le froid et le besoin
continu de nourriture peuvent succomber dans des conditions qui
sont & I'avantage des poikilothermes. Aussi voit-on des homéo-
thermes, les hibernants, devenir poikilothermes dans ces con-
ditions. Ce phénomene de vie latente est, selon PorimanTi [164],
une fonction de défense de 'organisme. Quol gu’il en soit, ’homéo-
thermie est incontestablement un perfectionnement de la wvie,
tandis que 'on peut discuter ’avantage qu’elle offre dans la lutte
pour l’existence. _

Une autre signification de ’homéothermie serait, en dehors de
la fixité de la température corporelle, le niveau absolu de cette
température, voisin en général de 37 a 400, favorable & une activité
intense des phénomeénes de la vie. Cependant il est un fait que des
poikilothermes a température corporelle basse, tels les poissons
des ruisseaux alpestres, accusent une activité musculaire com-
parable a celle des homéothermes les plus agiles.

Les homéothermes, par suite de la constance de leur milieu ther-
mique intérieur, ne sont pas assujettis, a I'instar des poikilothermes,
aux variations thermiques de leur milieu. Cependant celles-ci ne
sont pas sans aucun retentissement sur leurs fonctions, et c’est
méme par ces réactions particulieres qu’est assurée I’homéothermie.
La vie des homéothermes également se ressent du rythme saison-
nier : leurs téguments protecteurs, le plumage et le pelage, su-
bissent des modifications saisonnieres ; les fonctions de reproduc-
tion, surtout chez les animaux vivant a I’état de nature, ont en
oénéral un caractére périodique arnuel.

[V. — 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 a tous les climats et exposés a tous
les extrémes des éléments climatiques. Voict quelques données sur
les valeurs extrémes de la tempeérature, d’apres G. HeLnmann [95].
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Température moyenne annuelle : maximum (Massaua, mer
Rouge) 30°,2; minimum (Framheim, Antarctique, quartier d’A-
mundsen) — 26°. La température moyénne annuelle du pole sud.
qui est a 'altitude de 2.454 m., doit étre au-dessous de — 300,
Le centre des glaces du Groenland aurait une température moyenne
de — 2¢ (Wegener). D’aprés les calculs, la température moyenne
annuelle du péle nord serait de — 220,

Ce qui importe au point de vue biologique, pour I’homéothermie
notamment, plus que les valeurs moyennes, ce sont les valeurs abso-
lues que peut atteindre la température d’'un méme lieu. Les varia-
tions diurnes de température sont particuliérement grandes dans
les steppes et les déserts situés & 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 pdle du froid
sibérien : température moyenne du mois de juillet 1521, celie da
mois de janvier — 51°2, donc une différence de 66°3. Les ampli-
tudes les plus faibles se trouvent dans les petites iles des basses lati-
tudes du Pacifique, iles Marshall 0°4, ile Nauru 0°6, au sud prés
de I'équateur.

La température la plus basse observée a la surface de la Terre est
d’environ — 70° (Werchovjansk, Sibérie), la plus élevée 570 (Vallée
de la Mort, Amérique du Nord).

V. — Le niveau de la température des homéothermes.

Lia constance de la température des homéothermes n’est que
relative. De nombreux facteurs internes et externes ont une in-
tluence sur la température de '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 intérét a donner, & un dixiéme de degré pres, les valeurs obte-
nues au hasard des mesures, chez diverses especes d’oiseaux et de
mammiferes. Les cas rapportés plus bas exceptés, on peut dire d'une
fagon générale que la température des mammiféres est d’environ
37-39°, celle des oiseaux d’environ 41° ; la température de ’homme
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est d’environ 37°. Il s’agit naturellement de la température pro-
fonde, telle celle prise dans le rectum a une certaine profondeur
ou & l'entrée de D'intestin dans le cloaque. La température super-
ficielle du corps et de certaines de ses parties (extrémités des
membres) peut varier notablement. En réalité I’homéothermie ne
concerne pas I’organisme entier, mais un noyau central seulement.
De plus la température profonde n’est pas la méme en tous les
points : il y a une topographie thermique.

Chez I’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 [4Y] ont trouvé comme
maximum journalier 37015 & 3796 et comme minimum 36945 a 36°3.
Trois individus, quoique également en parfait état de sante, accu-
saient des températures nettement en dehors des limites habi-
tuelles : maximum 38°2, minimum 379 a 37°8. Trois autres indivi-
dus avaient : maximum 36935 a 36°8, minimum 35°65 a 35°Y. Ces
états d’hyperthermie et d’hypothermie n’étaient pas transi-
toires.

Voici quelques données, récentes la plupart, concernant la tem-
pérature de quelques mammiféres et oiseaux :

Animal Tempeérature Auteur
SOUPIS ..ot veen e 370 (35925 a 39°) [CHEVILLARD [ 34 ]
Bt L s s w5 she citehe shia 36-380 GELINEO [ 60 ]
Mouton et chevre....| 3992 4 (005 RiTzmAN, WASHBURN, BENE-

picT [171]

DAUTCAN /5y s S L0, 380 BENEDICT et RiTzMAN [ 23]
Elephant............ 3099 - 095 BENEDICT et LEE [20]
Troglodytes (passereau)| 4002 BaLrpwin [11]
Pigeon ..........«.. 39,6 — 41,5° NicuiTA et IrrTiMESco [150 ]
ROUlO, © i ca s o slaperale 41-420 NicuitA et IrTiMEsco [151]
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Les mammiferes primitifs ont leur température moins élevée :

Animal Température - Auteur
Ornithorhynque.. .. .. 320 MARTIN [139]
Hichidne............. 299 |MARTIN [139]

Paresseux (Bradypus .
trvdactylus)s oe iy st 320 O. pE ALMEIDA et B. bpE
_ FiALmo [3]
B2 R o ), 818 340 Idem [ 5]
Gamba (Didelphis didel- |
DRG0 e ol 3496 L. GLEY et A. O. b ALMEI-
DA [ 88]

Les marsupiaux australiens, contrairement au gamba, petit
marsuplal du Brésil, ont, d’apres MArTIN, leur température au
méme niveau que les homéothermes supérieurs (369-370).

1. VARIATIONS QUOTIDIENNES DE LA TEMPERATURE
LE CYCLE NYCTHEMERAL.

Dans les conditions ordinaires d’existence, la température cen-
trale de I'homme accuse des variations périodiques formant un
cycle nycthémeéral, avec un minimum le matin et un maximum le
soir, atteignant une différence de un degré.

On a retrouvé chez les animaux, oiseaux et mammiferes, le
phénomene 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 I'animal. L’écart peut atteindre pres-
que 3°. Bacq [10] constate le rythme nycthémeéral chez le coq :
élévation de la température dans la matinée, écart maximum de 1°.
Le phénomeéne ne change pas, que I’animal soit nourri ou & jeun.
Chez le pigeon, d’aprés Burckarp, DonTeEFF et KaYser [29],
le cycle nycthéméral est des plus nets, avec un maximum le jour
et un minimum la nuit. Ce rythme serait dii aux excitations vi-
suelles et auditives, la cécité expérimentale et ’isolement le fai-
sant disparaitre. Un passereau étudié spécialement par BALDWIN
et Kenvereu [11], Troglodytes cedon edon accuse également un
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cycle nycthéméral de température : celle-ci croit graduellement
pendant la matinée, pour atteindre un maximum vers midi et dé-
croitre dans I'aprés-midi. Ce rythme peut étre renversé en tenant
’animal & Pobscurité pendant le jour et a la lumiére pendant la
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
(GALBRAITH et SimpsoN [56],fait confirmé par ScuarNkE [180]).
D’aprés ce dernier auteur le pigeon accuserait une courbe de tem-
pérature avec deux sommets pendant la journée, 'un au début,
I’autre a la fin du jour.

Le cycle nycthéméral de température suit le cycle nycthéméral
des échanges ; les deux relévent sans doute de la méme cause.

On a essayé d’inverser le cycle nycthémeéral de la température
en inversant les conditions d’existence. Chez 'homme, PIERON
et TourLouse [161] ont observé sur les veilleuses d’hdpital, char-
gées de la surveillance de nuit depuis longtemps, une mversion du
rythme des variations de la température, mais pas chez toutes.
MaureL [140] a réussi & inverser le rythme chez le lapin en ren-
versant les conditions d’existence, obscurité le jour, lumiere la nuit.

2. INFLUENCE DE LA TEMPERATURE AMBIANTE
SUR LA TEMPERATURE CORPORELLE.

S1 la température ambiante exerce une influence sur la tempé-
rature des homeéothermes, cette influence ne saurait étre du genre
de celle que I'on observe chez les poikilothermes, puisque ces deux
groupes se distinguent précisément par le comportement de leur
température par rapport & celle du milieu. Chez les poikilothermes
la température corporelle suit la température ambiante dans ses
variations. Il ne saurait étre question de rien de semblable chez
les homéothermes. 1l s’agit naturellement de leur température cen-
trale, leur périphérie n’étant pas homéotherme. D’autre part,
I’homéothermie centrale n’existe que pour des variations entre
certaines limites de la température ambiante. Pour tout homéo-
therme 1l y a une fempérature ambiante assez élevée a laquelle
Phoméothermie sera rompue, 'hyperthermie faisant son appari-
tion : c'est sa fempérature critique supérieure. De méme il y a pro-
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bablement pour tous les homéothermes une température assez
basse & laquelle apparait I’hypothermie (théoriquement il serait
possible qu’un organisme par le systéme de sa production calo-
rique et de sa protection contre la déperdition de chaleur main-
tinsse sa temperature méme au froid voisin du zéro absolu ; lorsque
I"on constate que le chien résiste 8 —160°, quelle doit étre la limite
de résistance au froid des animaux polaires ?). Cette limite du
maintien de '’homéothermie du coté du froid est la température
critique inférieure.

La question qui nous occupe pour le moment est celle de I'in-
fluence de la température ambiante entre les limites de la résis-
tance homéothermes. A ce sujet il y a lieu de mettre a part les
mammiferes primitifs, le monotrémes. La température de 1’échidné
varie notablement avec celle du milieu : elle augmente de 4 a 6°
lorsque la température ambiante passe de 5 a 30° (MarTIN [139]).
D’apres le méme auteur, les marsupiaux ont déja une température
indépendante dans les mémes limites de la température ambiante.
Un édenté, le paresseux, maintient aux basses températures méme,
a 6° sa température presque constante (A. O. ALMEIDE et B. DE
A. FiaLuo [3]).

Parmi les observations concernant spécialement cette question,
mentionnons celles de L. CneEvILLARD [34] sur la souris. D’apres
cet auteur, la température extérieure n’a quune faible influence
sur la température de I'animal : & 17,5 la moyenne trouvée est de
3599, tandis qu’a 30° elle est de 3693, soit une différence de 0°4
pour une variation extérieure de 12°.

Encore faut-il ajouter que, selon le méme auteur, la souris est
par ailleurs a la hmite de I'homéothermie par rapport aux autres
homéothermes, la précision et la rapidité de ses mécanismes ther-
morégulateurs étant loin d’étre parfaits.

Chez le rat, d’aprés GrriNneo [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 PrziBRAM [166, 167] tiennent, ainsi que I'a
reconnu récemment cet auteur, a ce que la température était prise
a une trop faible profondeur dans le rectum.

Chez les oiseaux, une étude détaillée de BALbwIN et KENDEIGH
[11] sur un passereau montre que la température de I’animal,
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sujette a des variations sous I'influence de nombreuses causes, tels
le travail musculaire et les émotions, est indépendante des varia-
tions de la température ambiante. |

On peut done conclure que la définition des homéothermes par-
faits est exacte : tant qu’ils n’ont pas été forcés par le froid ou le
chaud, leur température profonde est pratiquement indépendante
de celle du milieu ambiant.

On a observé chez ’homme et les animaux des variations de leur
température sous 'influence du froid ou du chaud, de sens con-
traire a celles du milieu. Ainsi sous l'influence du Iroid intense,
LeriEvre [121] constate chez ’homme au début une faible élé-
vation de la température. Inversement, placés a leur neutralité
thermique, le rat et la souris, selon G1asa, CHAHOVITCH et MALES
[73] accusent une baisse passagere de leur température. Ce fait
n’a pas été retrouvé par CHEVILLARD chez la souris.

Ce qui précéde concerne les animaux adultes. Chez le jeune rat
une variation de la température ambiante de 5° provoquerait une
variation de méme sens de 0°7 de la température du corps. .

3. INFLUENCE DU TRAVAIL SUR LA TEMPERATURE CORPORELLE.

La température centrale s’éleve durant le travail musculaire
intense. De plus, cetie élévation, pour le méme travail accompli,
est d’autant plus considérable que la température ambiante est
plus élevée. LEFEVRE et Aucuetr [124] donnent les valeurs sui-
vantes de '« isotherme », c¢’est-a-dire du niveau auquel I'élévation
de la température s’arréte durant le travail a différentes tempéra-

tures ambiantes :

Tempeérature ambiante Isotherme
110 37,95 a 38°
16° 38,05 a 38910
229 38,35 a 38°40
359 38,00 a 38955
VI. — La température critique inférieure.

(’est la température ambiante la plus basse a laquelle I'homéo-
therme peut maintenir, par ses seuls mécanismes réflexes de la
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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
duree de la résistance au froid qu’on lui impose. Car, ainsi qu’on le
verra plus loin, la puissance thermogénétique, dans la lutte extréme
contre le froid, diminue par suite de I’apparition de la «fatigue ther-
mogenétique ». I1 y a & ce point de vue une analogie entre la puis-
sance musculaire et la puissance thermogénétique. L’une et 'autre
sont fonction du temps. On pourrait chercher quelle est la tem-
perature la plus basse qu’'un homéotherme peut supporter indéfi-
niment. Mais c’est 'effort thermogénétique de durée limitée que

I’on doit envisager pour apprécier la puissance de la fonction de

thermorégulation. Les données suivantes concernent cet effort de
durée limitée. |

R. PicTeT [160] a montré qu'un chien a pu résister une heure
environ au froid de —92°. Giaja et Gerineo [80,81] ont déter-
miné chez un certain nombre d’oiseaux et de mammiferes la tem-
perature critique inférieure, ¢’est-a-dire la température la plus basse
a laquelle ceux-c1 peuvent maintenir leur température normale
durant une heure environ. Ils ont trouvé les valeurs suivantes :

WV ER YRR TPt § e o —300° Dindon, au-dessus de —4(0
Moineaun o L8 Ao —300 Ganard e e —900°
Chardonneret......... —300 T R T e —100°
Alloebtie; Luss i o —4()° B A S s Al e —9250
B e\ s e e 1O D S —850 Cobaye............ . —15¢°
L OUTLETRlO oin /s h s fteire o —450 L A T e e ata s —450
Porvke NP T —5(0° Ghien e e e e s —160°

Ces valeurs n’ont rien d’absolu. 1l y a des différences individuelles

et puis, comme nous l’avons dit, elles dépendent de la durée de
Peffort. En tout cas elles donnent une idée de la résistance au froid
des homéothermes en pleine possession de leur mécanisme thermo-
réegulateur. La température critique inférieure dépend, comme nous
le verrons plus loin, de I'entrainement de I’homéotherme au froid,
¢’'est-a-dire de son milieu thermique antérieur. Elle doit dépendre
egalement du degré d’agitation de 1’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
taillle ont en général une température critique inférieure moins
basse que ceux de forte taille ; ce fait ne semble pas tenir & une
difference de pouvoir thermogénétique, comme on le verra plus
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loin, mais &4 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, I’ho-
meotherme entre en hypothermie, 1l 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 I’homme. Il ne peut s’agir que de I’homme
nu, car par les vétements on pourrait 'abaisser au degré voulu.
A moins d’étre spécialement entrainé au froid, il n’y a pas de doute
que ’homme nu et immobile ne peut résister longtemps a des tem-
pératures voisines de 0° sans tomber en hypothermie.

VII. — La température critique supérieure.

(’est la température ambiante la plus élevée a laquelle ’homeéo-
therme peut maintenir sa température centrale a son niveau nor-
mal. La température critique supérieure varie largement avec 1’état
hygrométrique et le degré d’agitation de I’air ambiant. Dans un
air calme et saturé de vapeur d’eau, la température critique supé-
rieure est inférieure a la température de ’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, ’homéotherme
peut avantageusement lutter contre une température ambiante
de beaucoup supérieure a la sienne. On ne manque de citer a ce
sujet le cas,rapporté par BLacpen, d’un séjour dans un four de
boulanger.

De méme qu'aux températures basses, I’adaptation est un facteur
important de la résistance an chaud. Comme ont constaté MAYER
et Nicmira [143],la « température de forcement » (notre tempé-
rature critique supérieure) du lapin s’éléve lorsque cet animal est
expose tous les 3-4 jours pendant 3 heures & la température s’éle-
vant progressivement de 23 & 399 ; il devient capable de maintenir
sa temperature constante a la température ambiante de 330 ot
méme de 37°. A ces températures 'augmentation de la consom-
mation d’oxygene devient moins importante par adaptation.
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GELINEO [60, 61] a trouvé que la température a laquelle les
animaux (rat, verdier, tourterelle) entrent en hyperthermie est
différente selon la température a laquelle ils ont été adaptés : elle
est plus élevée pour les animaux ayant vécu dans un milieu chaud
que pour ceux ayant vecu dans un milieu froid :

Animal Aot i
Verdier................. 14 a 200° 3395
Vardieriyges Jl ol oo bl A 29 a 32¢° 3607
Tourterelle ............. —2 a +120 36°0
Tourterelle . ............ 29 a 32° 3802()

L A B L ST —2 a 4120 3290
R i ey e o e Bt 12 a 180 3300
L0 e e L Sy U 29 a 320 3590

Lorsque lajtempérature critique supérieure est dépassée, I'hy-
perthermie fait son apparition. Les homéothermes sont beaucoup
moins resistants envers I’hyperthermie qu’envers I’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 I’homéothermie.

C’est la différence entre la température critique supérieure et la
temperature critique inférieure, autrement dit c’est I'espace ther-
mometrique pour lequel ’homéotherme peut maintenir sa tempé-
rature a son niveau normal. Vu ce qui a été dit au sujet des tem-
pératures limites de I’homéothermie, nous ne pouvons donner que
des valeurs relatives et approximatives de I’étendue du champ
d’accommodation de I’homéothermie. En prenant comme tempé-
rature critique supérieure la température du corps méme (ce qui
est au-dessous de la température que Jes 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
’homéothermie de quelques animaux :

Passereaux (verdier, moineau, chardonneret). 700

Alouette, tourterelle ............ ... 80°
Bageond 3 e e et neemg N TR 1250
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Boule dINdoN oo oo bih s 2 iar e Fa oot Sy v 70-900°
LT 0 o) £ O s e s (g T e 130-140°
| BT IR Ao e i L e L e 3 i 0k 5 e e 65°
OB CE 0 Lo s s bl o s U Jo U WY 992
EETIET s AR e PR e SR = ey e 839°
O s s o T ons s e s o = woite et o s Bt BN 2000

Nous le répétons, ces valeurs, par suite du caractere adaptatif,
¢’est-a-dire variable, des limites du champ d’accommodation de
I"homéothermie, n’ont rien d’absolu. Toutefois elles donnent une
idée de la puissance de ’accommodation de I’homéothermie des ani-
maux vivant aux températures moyennes.

Au moment de la naissance le champ d’accommodation est nul ou
trés peu étendu, il s’établit ensuite plus ou moins vite selon I'espéce
animale.




DEUXIEME PARTIE

LE METABOLISME DE BASE

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

Lorsquun homéotherme se trouve a wune temperature assez
basse lul imposant manifestement la lutte contre le froid et qu’on
éleve progressivement cette température, on constate que sa pro-

duction calorique diminue au fur et & mesure que la température

ambiante s’éléve. On arrive ainsi & une limite de température, au-
dela de laquelle commence la lutte contre le chaud (polypnée, suda-
tion). Si on a pris la précaution que ’homéotherme fiit a jeun et
au repos, on obtient dans ces conditions la dépense énergétique de
fond ou le métabolisme de base, et la température, ou la zone de tem-
perature, a 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 'homéotherme : nous verrons (fase. I1)
qu’ll n’en est pas toujours ainsi.

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

Ce mécanisme thermorégulateur fondé sur la variation de I'inten-
sité des combustions intra-organiques en fonction de la tempéra-
ture ambiante, ou mieux de la déperdition calorique, constitue la
thermorégulation chimique (RusNER), et la chaleur qu’elle met en
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jeu & j)artir de la neutralité thermique, et qui s’ajoute a celle de la
dépense de fond, est la chaleur complémentaire 011 encore la chaleur
réglable (LErivre). La différence numeérique entre le métabolisme
de sommet et le métabolisme de base donne la valeur de cette cha-
leur réolable ou de la marge de la thermogénése (LapicQUE). L'espace
thermométrique entre la neutralité thermique et la temperature
critique inférieure représente le champ d’accommodation de la ther-
morégulation chimique.

Si, partant de la température de la neutralité thermique on
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Fig. 1. — Schéma de la thermorezulation.

éleve graduellement la température ambiante, 'homéotherme met
en jeu les moyens dont 1l dispose pour augmenter sa déperdition
calorique ; aussi dans cette zone de températures au-dessus de la
neutralité thermique, la thermorégulation se fait surtout parla régu-
lation de la déperdition de chaleur ; c’est la zone de la thermolyse,
tandis qu’aux températures inférieures a la neutralité, la regula-
tion se faisant surtout par la production de chaleur, ¢’est la zone
de la thermogéneése. Lia thermolyse se faisant par des moyens phy-
siques, la thermorégulation dans la zone de la thermolyse est dé-
signée par thermorégulation physique.

La température a laquelle 'homéotherme est forcé par le chaud
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est la temperature critique supérieure. La différence entre cette tem-
-perature et celle de la neutralité thermique exprime 1I’élendue du
champ de U'accommodation de la thermorégulation physigue, tandis
que I'espace entre la température critique supérieure et la tempe-
rature critique inférieure exprime 1’étendue du champ d’accommo-
dation de I’fuomeothermie. Au dela de ces deux températures appa-
raissent d’une part ’hyperthermie, d’autre part I’hypothermie.
Dans ces zones de température corporelle anormale, 1’organisme
lutte pour le retour a sa température normale. Ces zones sont limi-
tées & 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 précede n’est qu'une esquisse schématique du mécanisme
de la thermorégulation, mais qu’il est bon d’avoir toujours présente
a I'esprit pour en comprendre toutes les modalités. En premier lieu
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 & la thermorégulation avec prédominance de
un ou de I'autre. Ensuite, le métabolisme de base n’est pas tou-
jours le minimum auquel peuvent étre abaissés les échanges de
’homéotherme, comme on le verra plus loin, de sorte qu’il corres-
pond plutot a I’état des échanges a la limite entre la lutte contre le
chaud et la lutte contre le froid qu’a un minimum réel.

I[[. — LLa calorification fondamentale.

Comme on vient de le voir dans I'esquisse précédente, la dé-
pense énergetique de I'’homéotherme n’a pas une valeur invariable.,
le maintien de I’homéothermie dans les conditions variables du
milieu et dans les différents états physiologiques étant réalisé en
partie par la variabilité de la dépense énergétique.

[l y a dans la dépense énergétique de I’homéotherme une partie
variable, contingente, pouvant etre supprimeée, et une partie fon-
damentale correspondant aux besoins inéluctables de I'entretien
de la vie homéotherme, que 1’on obtient seule lorsque sont suppri-
mees toutes les fonections contingentes. Parmi celles-ci les plus
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importéntés 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 I'appareil digestif dii a la pré-
sence d’aliments, la dépense due aux transformations immediates
des produits de la digestion. Par consequent, pour atteindre expé-
rimentalement cette partie fondamentale de la calorification de
’homéotherme, celui-ci devra étre a 1'état de repos, dans un
milieu ambiant & la température de sa neutralité thermique et a
jeun depuis un certain temps. Dans ces conditions les echanges
seront réduits au niveau du métabolisme de base.

Cest, Magnus-LEvY [133] qui dés 1899 insista sur la neécessiteé
de distinguer dans la dépense essentiellement variable des homeéo-
thermes la partie fondamentale, le Grundumsatz, que nous trou-
vons défini, quelques années plus tard, comme 1l suit : « C'est la
plus faible valeur des échanges, I’expression numeérique de la deé-
pense d’énergie nécessaire a l’entretien de toutes les fonctions
permanentes, c’est-a-dire de celles indispensables au maintien de
la vie. Ces fonctions sont, entre autres, les mouvements visibles
de Pactivité de la respiration et du cceur, Pactivité variable des
muscles lisses, les courants liquides (sécrétions) ne dependant pas
ou ne dépendant qu’en partie de la force propulsive du cceur, les
phénoménes en rapport avec les échanges et I'usure protoplas-
mique, ete. »

Cette notion de métabolisme de base, dénomination ayant actuel-
lement prévalu, s’est imposée a tous les physiologistes, soit a la
suite de Magnus-LEvy, soit indépendamment, visant sous diffé-
rentes dénominations et définitions la méme chose en réalité.

Ainsi Loevy [126] entend par Erhaltungsumsatz : « les échanges
nécessaires a ’entretien des fonctions continues importantes pour
la vie ».

LerivRE [121] dés 1902 définit 'énergie physiologique : « la
plus importante, indépendante de tout besoin calorique et qui est
en rapport avec I'activité des organes », pour faire de cette notion
la base de ses études, insistant sur son 1mportance et en tirant
toutes les conséquences expérimentales et théoriques qu’elle com-
porte.

KeLiner [107], 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 'organisme : fonctionnement des clandes, mouvement
de I'appareil respiratoire et du coeur, qui ne peuvent étre dimi-
nuees par apport de chaleur du milieu ambiant ».

La notion de métabolisme de base est a plusieurs points de vue
d'une importance capitale. Elle permet d’atteindre dans la dépense
essentiellement variable de I’homéotherme une partie profonde,
fixe dans des conditions données, pouvant servir de terme de com-
paraison. G’est notamment dans la recherche d’une loi bioéner-
getique dans la série des homéothermes que I’on verra toute 1’im-
portance théorique du métabolisme de base, qui est éoalement
devenu en clinique le terme d’épreuve de Iétat des échanges éner-
cetiques.

1. CONDITIONS D’OBTENTION.

a) La neutralité thermique.

Parmi les conditions d’obtention du métabolisme de base il y a
la température ambiante qui doit étre 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
afirmer actuellement qu'a cette température les échanges de
’homeotherme atteignent leur valeur la plus basse, car nous
verrons plus loin que les échanges baissent, chez certains homéo-
thermes au moins, avec 'apparition des phénomeénes de la ther-
molyse (polypnée, sudation). Sans étre le niveau le plus bas des
echanges, le métabolisme de base est I'état de la moindre activité
des meécanismes thermorégulateurs: la thermorégulation chi-
mique étant réduite, et les mécanismes spéciaux de la thermo-
lyse n’entrant pas encore en jeu a cette température de la nea-
tralité thermique. Aussi les homéothermes cherchent-ils instine-
tivement & se placer dans les conditions de neutralité thermique
qui équivaut & I'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 énesgétique lorsque
I"on éléve graduellement la température ambiante, en partant d’une
temperature assez basse, les autres conditions d’obtention du mé-
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tabolisme de base étant réalisées. La temperature a laquelle les
échanges accusent leur plus faible valeur, avant ’apparition des
phénoménes mentionnés de la thermolyse, est la température de la
neutralité thermique de ’homéotherme en question.

La neutralité thermique peut étre a différentes températures
selon 'espece animale. Pour une méme espéce ou pour un méme
individu elle varie avec le pouvoir protecteur calorique de ses tégu-
ments. Les chiens a poils courts ont leur neutralité thermique & une
temperature plus élevée que ceux a poils longs (Rusner [176]).
En tondant un animal on éléve sa neutralité thermique. Plus
Phomme se vét chaudement, plus sa neutralité thermique est
basse ; elle peut étre ainsi amenée & des températures trés au-
dessous de zéro. Par la facon de se vétir ’homme tend instinctive-
ment a maintenir sa température sous-vestiale & la neutralité ther-
mique pour toutes les températures ambiantes.

D’aprés LErevre [121], la neutralité thermique ambiante de
'homme dans différentes conditions a les valeurs suivantes :

1Bz ua GO LR 072 G o (e SN S A a0 8 0 PR e 395-36°
Dans un courant d’air de 3 m. 50 4 la sec., nu et au

OB e S e ot 2 o e S e D L o 500
Dans les mémes conditions, vétu demi-saison.. 25-26°

Atmosphére calme .......................... 22-230

Chez les animaux il n’est pas toujours aisé de déterminer le ni-
veau exact de leur neutralité thermique, surtout chez ceux de forte
taille, bien protégés par leur plumage ocu leur pelage. Chez ces
animaux la pente de la courbe de la thermorégulation chimique est
tres douce, de sorte que pour des différences de température am-
biante tres notables on ne constate guére de différence dans la pro-
duction calorique dans la zone des températures élevées. Chez ces
animaux 1l s’agit pratiquement d’une zone de neutralité thermique
plutot que d’une température. Toutefois il se pourrait que réelle-
ment les échanges fussent fixes dans cette zone, la thermorégula-
tion physique jouant seule sans en modifier I'intensité, comme
I’admet RUBNER dans ses expériences sur le chien.

Voicit quelques données concernant la neutralité thermique des
animaux adaptés aux températures moyennes :
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Animal ﬂfe'i,téailqlflee Auteur
DOUTISH R R 29-300 CHEVILLARD [ 34]
| 2%z b BRI P A T 30-35° TERROINE et TRAUTMANN [193 ]
e 29-3495 BENEDICT et Mac LeEop [21]
ey e R 25-290 Kixko Goto [108]
== RPN A 32-330 GI1AJA [66]
Cobaye ........... 300 RUBNER [176]
Lapin...... L Lo o 15-200 E. LE BrREToN [118]
Chien a poil ras .. 29-26° HEpon [94]
— a poil epais . 20-210 - 1d.
Chevae sl b iuei ne s, 13-21° MAGNE
Mouton .ol 21-25¢° BENEDICT ET RiTzMAN [ 23]
Chimpanze ....... 20-290 BrUBN et BENEDICT [27 ]
Chardonneret ..... 300 GIAJA et MALES [84]
Inseparable........ 310 Id.
D BPIT Ei 3495-36° (GELINEO
Tourterelle ........ 3105-3505 Id. [61]
PIZEON ATaS 4 o oo o 2403-2408 NicHIiTA et IFTIMESCO [150]
oY o Pl PR R R 260 BacqQ [10]
e e S b 26-27° TERROINE et TRAUTMANN [193]
UL BRI SIS IF S AR, 20-280 |[ALEX. GIAJA [65]
Poule ............ 220 NI1cHITA [151] |
Dimdon; Ly i st 20-280° ALEX. GIAJA [65] |
O o S e 18-25° Id. [ 65]

Le niveau de la neutralité thermique, de méme que celui du méta-
holisme de base, varie avec le milieu thermique d’adaptation. Ainsi
selon la température a laquelle ils ont antérieurement séjourné un
certain temps, les animaux suivants ont leur neutralité thermique

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

Rat Verdier
: Vi |
Température Neutralite Température Neutralité
d’adaptation thermique d'adaptation thermique ’
()-20 29-300 14-200 20-31°9
29-320 33-350 |
16-200 30-320 Tourterelle ,
R — e
20-32° 02-3495 2-120 3105-3595
29-320 34-3695

Ce fait de la variabilité de la neutralité thermique avec le milieu
thermique d’adaptation tient & ce que le métabolisme de base varie
dans les mémes 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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- Tout ce qui précede concerne la neutralité thermique dans les
conditions d’obtention du métabolisme de base, c¢’est-a-dire a
état de repos et de jetine. Evidemment, la neutralité thermique
baisse lorsque I’homéotherme produit d_ﬁ travail musculaire, la
chaleur accompagnant ce travail remplace la chaleur de la régula-
tion chimique. De méme la chaleur produite par le travail de I'ap-
pareil digestif et par I'action dynamique spécifique des aliments
abaisse la neutralité thermique. Ainsi un chien qui, & jeun, a sa neu-
tralité thermique a 31°, ’abaisse a 220 apres avoir été abondam-
ment nourri (RuBNER [176]).

Le déplacement de la neutralité thermique par I'ingestion d’ali-
ments peut étre mis en évidence par la modification de la tem-
pérature a laquelle apparait la polypnée thermique chez un méme
individu selon qu’il est & jeun ou alimenté. Ainsi un canard a jeun
présente de la polypnée a 290-30°, tandis qu’alimenté de viande la
polypnée apparait déja a 2495 (Grasa et MaLES [83]).

Importance de la notion de neufralité thermique.

On ne saurait trop insister sur 'importance de la notion de neu-
tralité thermique, non seulement dans la détermination du meta-
bolisme de base, mais en général dans I’étude des échanges mate-
riels et énergétiques des homéothermes. En effet, 'organisme se
trouve dans deux états essentiellement différents selon qu’il est a
sa neutralité thermique ou & une température inférieure a 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 ["orga-
nisme se comporte différemment selon qu’il est dans 'un ou 'autre
de ces états, et & quelles confusions I’on s’expose en n’en tenant pas
compte.

L’action dynamique spécifiqgue des aliments, mise en évidence par
RusxeEr [176] est directement soumise a l'état énergétique de
’homéotherme : elle ne se manifeste dans toute son ampleur qu’a
la neutralité thermique, diminuant avec "abaissement de la tem-
pérature ambiante, pour disparaitre complétement, masquée par
la chaleur réglable de la thermorégulation chimique, lorsque la
température ambilante est assez éloignée de la neutralité ther-
mique.

Pour les mémes rasons, l'isodynamie dans les substitutions ali-
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mentaires n’apparait pas a la température de la neutralité ther-
mique. Ce n’est qu’a des températures exigeant la production
d’une certaine proportion de chaleur réglable, que I'isodynamie
retrouve ses droits (LAPrcQuEe [112], Wriss [200] ).

L inanition varie d’aspect selon que les homéothermes sont i la
neutralite thermique ou a des températures inférieures a celle-ci.
La perte relative de poids au moment de la mort par inanition dé-
pend de la température ambiante : elle est au maximum & la neutra-
hite thermiqlie (TERROINE et BARTHELEMY [189]). Aux tempéra-
tures inférieures a la neutralité thermique, la mort d’inanition est
en réalité une mort par défaut de calorification, c’est-a-dire une
mort de froid, tandis qu’a la neutralité thermique il ne saurait en
étre de méme (G1aJA et GrLINEO [82] ).

La tension de I'oxygéne atmosphérique agit tout différemment
sur la dépense énergétique selon que ’homéotherme est 3 sa neu-
tralite thermique ou & des températures inférieures 3 celle-ci. Dans
le premier cas la baisse de la tension de 'oxygeéne respiratoire jus-
qua la hmite compatible avee la vie n'agit guere sur l'intensité
de la calorification, tandis que dans le second cas la calorification
est fortement diminuée, méme pour des deépressions moyennes
(moitié de la normale), rendant I’homéothermie impossible a des
temperatures inférieures a la neutralité thermique (W. LiNTzgL
[120], MAavER, CorDIiER, HAMON, KoLopNY, CHEVILLARD [37,91] .
G1aJA et GELiNEO [76]).

Lies substances pyrétiques, comme on le verra plus loin, agissent
différemment selon que I’homéotherme est a la neutralité ther-
mique ou a des températures plus ou moins inférieures a celle-ci.
Selon la température ambiante elles peuvent produire de I'hyper-
thermie ou de Phypothermie (Grasa et DIMITRIJEVIC [[{aa ol

Le métabolisme azoté endogéne varie dans son intensité avec la
temperature ambiante ; il atteint son minimum a la neutralité
thermique (TERROINE et Mme Sorc-MarTER [192]).

Lies phénomeénes d’avitaminose et de croissance varient egalement
selon que I’homéotherme est & la neutralité thermique ou a des
tempeératures inférieures.

Ces exemples montrent toute 'importance de la notion de neu-
tralité thermique et en général de la température ambiante dans
I'étude des homéothermes: si '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 premiére. Ausst
a-t-on la fausse impression que rien n’est changé chez eux tant que
leur température corporelle reste constante. Mais ¢’est grace a des
changements profonds que I’homéotherme garde son indépen-
dance envers la température ambiante, et 'on peut dire que, en
réalité, la température ambiante agit plus profondément sur I'ho-
méotherme que sur le poikilotherme, celui-ci ne faisant que suivre
la température ambiante, tandis que le premier s’y oppose en rea-
gissant. |

b) Le jeune.

~ Une autre condition & respecter dans I'obtention dumétabolisme
de base est I’état de jetine. Le travail de ’appareil digestif et les
transformations immédiates des produits absorbes, précedant
leur assimilation, provoquent une dépense contingente quil y a
lieu d’éliminer dans la mesure du métabolisme de base. Cette dé-
pense peut étre considérable, de plus elle est variable selon la na-
ture des aliments, aussi bien au point de vue du travail qu’ils 1m-
posent, & appareil digestif que de I'action dynamique spécifique
qu’ils exercent.

La durée du jetine précédant la mesure du métabolisme de base,
de 12 heures chez ’homme, ne doit étre que de quelques heures chez
les homéothermes de petite taille : 6 heures chez la souris (CHE-
viLLARD [34]), de méme pour les petits passereaux (4 a 6 heures),
ces animaux mourant en quelques jours d’inanition, tandis qu’elle
doit étre de plusieurs jours chez les ruminants dont I'appareil di-
gestif ne s’évacue que tres lentement.

¢c) Le repos musculatre.

[V’apres la définition méme du métabolisme de base, toute acti-
vité musculaire doit étre exclue, les muscles doivent étre a 1’état,
de résolution aussi compléte que possible ; aussi chez ’homme la
mesure du métabolisme de base doit étre faite dans la position
couchée, celle que l'individu prend habituellement pendant le
sommell (MAYER et DELcoUuRT-BERNARD [41]). Chez les animaux
cette condition de repos est plus difficilement réalisée, aussi doit-on
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prendre des précautions particuliéres pour que la mesure du méta-
bolisme de base ne soit pas faussée par la dépense de I'activité
musculaire. Parmi ces précautions citons la propreté des animaux,
les parasites (puces, poux) étant une cause d’agitation incessante ;
en faisant butter la téte des oiseaux contre un plafond disposé dans
I’appareil de mesure, on les oblige & rester assis et on diminue leurs
mouvements, de la téte surtout (Alex. Giasa [65]) : on obtient le
meéme résultat en placant les animaux (poules) dans des cages mé-
talhques adaptees & la taille et a la forme des sujets (Nicarra [151]).
Un dispositif d’enregistrement des mouvements est recomman-
dable (HARRIS et BENEDICT [93]), pour ne prendre en considéra-
tion que les périodes d’immobilité de I’animal.

(’est surtout les animaux de petite taille qui ont une tendance
a s'agiter. Chez la souris une agitation extréme augmente les
échanges de 21 a 120 9, mais une agitation méme modérée peut
étre une cause d’erreur importante (CHEvVILLARD). La question
de l'influence que peut avoir un travail méme trés léger sur la
valeur du métabolisme de I'homme a été le sujet de discussions
(BenepicT, LEFEVRE, TERROINE...) : il est prudent d’éviter dans
la mesure du métabolisme de base de ’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 nyethémeéral,
1l y a lieu de faire les mesures, pour qu’elles soient comparables, au

meéme moment de la journée.

2. MESURE DE LA SURFACE CORPORELLE.

Le metabolisme de base est défini par son caractere fondamen-
tal et méluctable dans la dépense énergétique de I’homeéotherme.
Aussi sa définition ne saurait étre attachée au mode d’expression
que I'on peut adopter en le rapportant soit a la surface du corps,
8oit & sa masse, soit en fonction de quelque autre valeur. Dans la
plupart des cas le métabolisine 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 méme 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 & mesurer la peau étendue sur une surface plane, ou de
celle consistant a recouvrir la surface de I’animal d’un enduit que
I’on mesure ensuite. On ne doit pas oublier que toutes les formules
proposées pour le calcul de la surface en fonction du poids de I’ani-
mal reposent sur des données expérimentales. Ainsi la fameuse

8 )— : : g s ;
« formule de Meeh » S = K \/pﬂ nécessite la détermination expé-

rimentale de K, 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 & toutes les formes, géométriques ou non, la valeur
de K variant selon la forme et étant constante pour les corps géo-
metriquement semblables. Sa plus faible valeur est pour la sphére ;
elle est de 4,8 pour la sphére de densité 1, la surface § étant me-
suree en centimetres carrés et le poids P en grammes.

En attribuant & K la méme 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 K pour diverses espéces ;
et encore faut-il tenir compte qu’au sein d’une méme espéce les
formes de différentes tailles ne sont pas toujours géométriquement
semblables. Tl est manifeste que les poussins ont une forme plus
arrondie que les poulets adultes, et que chez les premiers, par con-
sequent, la valeur de K doit étre moins élevée, ainsi que le con-

firment les mesures directes sur des poulets au cours de la crois-
sance [66] :

L' 'HOMEOTHERMIE

Poids (gr.) Surface (ecm?) K correspondant
30 63 6,04
n 110 8,8
193 386 11,5
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Les méthodes de mesure de la surface corporelle et les résultats
qu'elles donnent ont été critiquement exposés par BEnepict [15].
Chez les homéothermes adultes les valeurs de K varient de 8,4 a
11,8. |

Dans la mesure de la surface corporelle 11 y a aussi une diffi-
culté d’ordre théorique lorsqu’elle sert a exprimer le métabolisme
de base. Doit-on prendre en considération la surface totale du COTrps
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 I’étendue de la surface externe des téguments, sur-
face du pelage et du plumage, ou celle de la peau ?

I1 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 a cette question.

3. FACTEURS MODIFIANT LE METABOLISME DE BASE.

De nombreux facteurs exercent leur influence sur le niveau du
meétabolisme de base. Il dépend, pour une méme espece, de l'age,
du sexe, de I’état antérieur de I'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. ZUNZ
[194] et de Grarr [89] des données a ce sujet. Ie1 nous n’'envi-
sageons le métabolisme de base qu’au point de vue de I"homéo-
thermie et de la thermorégulation. A ce point de vue 1l représente
le fond de la calorification de I’homéotherme. Tous les facteurs
exercant une modification quantitative importante sur le métabo-
lisme de base, agissent par cela méme sur le mécanisme de I"'homeo-
thermie. C’est & propos de la thermorégulation que nous exami-
nerons I'influence des séerétions 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 ’homéotherme est adapté. Ensuite, & un état
d’adaptation donné le métabolisme de base, de méme que la
température corporelle, subit des variations formant un cycle
nycthémeéral.

4, LE CYCLE NYCTHEMERAL DES ECHANGES.

Les échanges, de méme 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 15 %
chez le pigeon, au repos, 4 la suppression des excitations extérieures.
Toutefois "augmentation des échanges dans le cycle nycthéméral
durant le jour ne saurait étre de méme nature que celle produite
par le travail musculaire ou l'action dynamique spécifique. Ces
deux suppléments de dépense peuvent étre noyés dans la marge de
la thermogénese lorsque celle-ci est rendue assez vaste par ’abaisse-
ment de la température ambiante. Il n’en est pas de méme du sup-
plément diurne du cycle nycthéméral. Selon BurckArD, DonT-
CHEFF et KAyser [29], le rythme nycthéméral garde la méme
amplitude a différentes températures ambiantes, a 309,200 et 50,

Par conséquent, ce n’est pas & 'augmentation des échanges que
Pon peut attribuer I’élévation de la température le jour, I’orga-
nisme sachant dissiper des suppléments caloriques autrement
importants sans modifier sa température centrale. D’autre part
1l ne s’agit pas d’une augmentation des échanges semblable a celle
produite par le travail musculaire, puisque nous la voyons subsis-
ter méme lorsque I’organisme est obligé de produire de la chaleur
supplémentaire pour sa calorification. C’est, comme I’a remarqué
depuis longtemps Lerivre [121], & des oscillations de la fonc-
tion nerveuse, soumise comme toute autre a la loi physiologique
du repos et de I'activité, que le phénoméne du cycle nycthéméral
des échanges doit son origine.

De méme que dans la fievre, la production calorique augmentée
n'est pas la cause premiére de ’élévation du niveau de la tempé-
rature — la production calorique du travaill musculaire modéré
ne produisant pas la fievre, — dans le eycle nycthéméral ¢’est
Pactivité périodiquement plus forte des centres thermorégulateurs
qui accorde la température corporelle & un niveau plus élevé,
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[’élévation diurne des échanges est une sorte de fidvre physiolo-
gique, par rapport & I’état de repos nocturne.

5. INFLUENCE DU MILIEU THERMIQUE D’'ADAPTATION
SUR LE METABOLISME DE BASE.

On a beaucoup insisté sur les conditions & réaliser lors de la
mesure du métabolisme de base, chez '’homme notamment, afin
de pouvoir obtenir des valeurs fixes, représentant le métabolisme
normal, et déceler toute déviation pathologique. On sait que des
tables orit été soigneusement dressées par HARRIs et BENEDICT [93]
permettant de savoir quelle est la valeur normale moyenne du
métabolisme de base en fonction du sexe, de I’age, du poids et de la
taille. On a également cherché a en fixer les diilérences par rap-
port aux diverses races humaines.

Les facteurs influencant extemporanément ou & court délai le
métabolisme de base sont bien connus et c¢’est sur eux que porte
toute ’attention lors de sa mesure. Mais il y a également des fac-
teurs d’adaptation dont I’effet n’est pas supprimeé instantanement
avec la cause. Tel est le milieu thermique ambiant dans lequel
’homéotherme a vécu pendant un certain temps avant la mesure
de son métabolisme de base. En placant lors de cette mesure 1'ho-
méotherme A sa neutralité thermique, on supprime la chaleur ré-
glable de la thermorégulation chimique, mais on ne supprime pas,
ainsi quon le verra, 'effet de la température ambiante a laquelle
’homéotherme était accoutumeé. De sorte qu'en ne tenant pas
compte de ce facteur d’adaptation on sera exposé a attribuer les
différences trouvées a des causes qu’elles n’ont pas en réalite.

Un fait bien établi ces derniers temps est le pouvolr 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 I'organisme aux change-
ments de ce milien. Nous allons examiner en premier lieu I'adapta-
tion du métabolisme de base, réservant aux chapitres respectifs
I’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 éte.
PALMER, MEANS et GamBLE [153] ont trouvé que le méme indi-

i _
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vidu, dont le poids est resté invariable, produisait a la méme
température ambiante 19,2 calories par kilogramme-heure en été
et 21,4 en hiver. BENEDpIcT et Mac Lrop [21], comparant leurs
résultats obtenus sur des rats au cours de plusieurs années, cons-
tatent que la dépense énergétique, mesurée a la méme tempéra-
ture ambiante, est plus élevée en hiver qu’en été. GESSLER [63],
comparant la valeur de son métabolisme de base au cours de qua-
torze mois avec la courbe des temperatures mensuelles du heu
(HEIDELBERG), constate un rapport entre les deux. ENGEL-
MANN [48] a tenu des lapins pendant un temps prolongé a la tem-
pérature de 33° et il a constaté une baisse de leur métabolisme de
base a la suite du séjour dans ce milieu chaud. Toutefois, comme
le remarque SticLER [183], 'auteur n’ayant pas tenu compte de
la température de ses animaux, on ne sait si I’abaissement constaté
n’est pas provoqué par I'effet dépressif de ’hyperthermie. D’aprés
Ozorio pE ALMEIDA [2], le métabolisme de base de ’homme est
moins élevé dans les régions tropicales. KniprinGg [110] trouve que
le métabolisme de base des Européens baisse d’environ 160 calories
par 24 heures, aprés un séjour prolongé dans les régions tropicales.

Il est probable que dans ces influences climatiques et saison-
niéres c¢’est la température ambiante, ou mieux I'intensité des pertes
de chaleur auxquelles est assujetti I’organisme, qui est la principale
cause des variations adaptatives de la dépense énergétique de fond
de ’homéotherme. Dans ce cas ces effets doivent dépendre de la
facon dont ’homme regle artificiellement ses pertes de chaleur
et en premier lieu de la facon dont 1l se vét. C'est surtout a I’effet
du froid que ’homme peut se soustraire presque complétement.
Ainsi les habitants de la Sibérie, par leurs vétements de fourrure
doublés de fourrure (« dokha »), couchant sur des poéles, peuvent
ne pas étre exposés, malgré le froid rigoureux, a une déperdition
calorique plus intense que les habitants de certaines régions équa-
toriales, grelottant & peimne vétus, durant les nuifs particuliére-
ment fraiches. Aussi les résultats parfois contradictoires obtenus
au sujet de U'influence du climat sur les échanges ne doivent pas
nous ¢tonner et on ne pourra rien conclure de bien établi tant qu’on
n’aura pas fait sur 'homme des expériences vraiment compara-
tives éliminant les différences de tous les autres facteurs hormis
le facteur climatique. De méme 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 a tous points iden-
tiques, ne doivent étre acceptées qu’avec réserve.

Que la thermogénése aux températures inférieures a la neutralité
thermique est passible d’adaptation, on le savait depuis les expé-
riences de LARGUIER DES Bancers [115] sur le pigeon. Cet an-
teur a constaté par la méthode alimentaire, qu’en faisant passer

I’animal d’un milieu thermique a un autre, il fallait un certain
temps pour que la dépense s’adapte au nouveau milieu, I'influence
prolongée d’tn état de la température extérieure ne disparaissant
pas en méme temps que celul-cl. En passant d’un milieu chaud &
un milieu froid, la dépense est au début moins élevée qu’aprés un
certain temps de séjour dans ce nouveau milieu, et inversement.
Nous examinerons cette question lorsque nous parlerons de 1’a-
daptation de la thermorégulation chimique. Ici il s’agit de ’adap-
t ation du métabolisme de base. ArTunpo [6 bis] a montré que
le métabolisme du rat varie avec la température du milieu d’adap-
tation.

Giasa et GELINEO [79] ont montré qu’'un séjour prolongé
a 320 abaisse considérablement le métabolisme de base du rat.
GeLIiNEO [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 a diffé-
rentes tempeératures constantes et mesurant de temps a autre leur
métabolisme de base, 11 montre que celui-c1 est fonction du milieu
thermique d’adaptation. Des rats adultes exposés successivement
durant plusieurs semaines & diverses températures accusent des
différences considérables de niveau de leur métabolisme de base,
ainsi que le montre ’exemple suivant :

Métabolisme de base

Température d'adaptation (cal. m*-24 h.)
0-100 859
16-20° 676
30-320 017

Un passereau, le verdier, du poids de 27 grammes, a un méta-
bolisme de base de 1.900 calories lorsqu’il est adapté a la tempé-
rature de 14-20°, et de 1.300 calories seulement lorsque la tem-
perature d’adaptation est de 29-32°.

On voit par ces exemples que le métabolisme de base a varié

';r
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de 60 9, chez le rat, de 48 9, chez le verdier, sous 'influence d’une
variation de 20° dans le premier cas, de 13° dans le second, de la
température ambiante d’adaptation. '

Le méme fait a été constaté par Gerineo [60] chezles jeunes rats
au cours de la croissance : leur métabolisme de base, selon le milieu
thermique d’adaptation, & 0° ou 31°, différe dans le rapport de 2 a 1.

[’adaptation compléte au milieu thermique se fait chez le rat
dans I'espace de deux a trois semaines, que le passage se fasse des
basses températures aux températures élevées ou inversement.

On saisira aisément '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 méme de tous les éléments de la thermorégulation : neutralité
thermique, métabolisme de sommet, thermorégulations chimique
et physique, températures critiques iniérieure et supérieure.

Les mémes faits de I'adaptation au milieu thermique ont été
retrouvés par CoHEvVILLARD [34] chez la souris. Les animaux
élevés 3 180 diminuent leur thermogéneése au cours de I'adaptation
au milieu de 302 de 30 9, et leur thermolyse latente de 50 9.

Les mesures du métabolisme de base ne tenant pas compte du
milieu thermique d’adaptation rendent inopérantes les autres preé-
cautions prises lors de ces mesures et menent a des conclusions
erronées. Pour obtenir le métabolisme de base proprement dit, ¢’est-
4-dire débarrassé des contingences du milieu thermique d’adapta-
tion, ’homéotherme doit étre adapté a une température voisine
de sa neutralité thermique & I’état d’alimentation, c’est-a-dire
qu’il doit étre 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 1’ou-
tillage de tout laboratoire de bioénergétique.

Dans ces conditions le métabolisme de base atteint son niveau
le plus bas de I'état d’homéothermie. C’est le meétabolisme de base
proprement dit [60].

Aux températures inférieures & la neutralité thermique, I’ho-
meéotherme s’adapte en ajoutant au métabolisme de base propre-
ment dit une proportion de chaleur d’antant plus importante que
Jla température d’adaptation est plus basse. Cette chaleur de ladap-



38 L’HOMEOTHERMIE

tation thermique [60] ne disparait que par I’adaptation & la neutra-
lité thermique, c’est-a-dire a la suite d’un séjour prolongé a cette
temperature. |

Comme on le voit, en dehors de la chaleur réglable de la thermo-
regulation chimique, qui apparait et disparait instantanément avec
les variations de la température ambiante, 1l y a également une
sorte de chaleur réglable au sein de la dépense de fond, avec cette
différence que cette chaleur n’apparait et ne disparait que lente-
ment sous l'action de la température extérieure.

6. ROLES DE LA DEPENSE ENERGETIQUE MINIMUM
DE I HOMEOTHERME.,

Le métabolisme de base, surtout le métabolisme de base pro-
prement dit tel que nous venons de le définir, représente, selon
’expression consacrée, le besoin inéluctable d’énergie pour I'entre-
tien du mécanisme de la vie homéotherme. Parmi les roles que
cette énergie doit remplir on pense en premier lieu au travail muscu-
laire du coeur, de ’appareil de la respiration, au travail des muscles
lisses de la vie végétative. Cependant 1l n'y a pas de doute que ces
travaux musculaires n’absorbent qu’une faible partie de I'énergie
du meétabolisme de base. Ainsi, d’apres Lawy et ScuroTTER [127],

le coeur et 'appareil respiratoire n’auraient a leur service que

13 9, de la dépense totale de ’homme au repos (3,6 %, pour le cceur,
9,4 pour I'appareil respiratoire). D’apres G. LILJENSTRAND [125],
’appareil respiratoire ne dépenserait que 1-3 9, de 1’énergie totale
du repos. Zun1z et HAGEMANN [204] estiment que le cceur du cheval
dépense environ 5 9, de I'oxygéne total consommé par cet animal.

[1 vy a ensuite la dépense des autres fonctions organiques, le
travail des glandes notamment, puis I'énergie mise en liberté dans
les réactions chimiques concernant I'acte de I'assimilation, ete.
Mais il n’y a pas de doute que la majeure partie de la dépense éner-
gétique n’est pas épuisée par ces roles explicites. Elle doit servir
tout simplement a entretenir la vie des tissus et des organes en
dehors de leurs fonctions particulieres. Lla majeure partie de 1 éner-
gie de fond de ’homéotherme doit étre au service du muscle qui ne
se contracte pas, de la glande qui ne sécréte pas, etec. Glest done
"entretien de la vie organique en dehors de toute fonction qui cotute
le plus dans la dépense énergétique totale.
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Cependant il semble v avoir dans cette dépense une partie en

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

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

pendant la vie des tissus et organes est conservée, a une temperature
moins élevée que normalement, il est vrai. H. MAGNE, A. MAYER
ot L. PLanTEFOL [131] ont montré que par excitation des voies
respiratoires on arrive a abaisser les échanges du lapin & un niveau
trés bas, a un dixiéme de leur valeur normale ; I’animal passe a

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

de 'homéotherme forcé par le froid baissent tres considérablement
lorsque sa température est tombée au-dessous d’un certain niveau,
cette baisse ne pouvant &tre attribuée uniquement a I’effet de la
température sur les échanges.

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

vie des tissus, déduction faite de la dépense en rapport aveec les.
fonctions organiques et tous les autres roles explicites, 1l y a lieu
de distinguer chez les homéothermes deux parties distinctes. L’une-
correspond probablement a la dépense d’entretien de la vie cellu-
laire : Pautre, quoique au service également de cette vie elémen-
taire, est particuliére a 1’état homéotherme. Elle serait 'expression
d’un certain « tonus » cellulaire assurant une plus forte activité
5 ces organismes. Cette partie de la dépense peut etre suspendue
expérimentalement ou normalement, pendant un temps plus ou
moins long, ainsi que nous I’avons vu dans les exemples précedents,
sans que la vie de I’homéotherme en sort compromise. D’apres ce

qui vient d’étre dit, on devrait s’attendre a ce que les échanges des
tissus in vitro soient plus faibles que in situ. Cependant c’est I'in-
verse que I’on constate, d’aprés GRAFE, REINWEIN el SINGER [90].
D’autre part la suppression de I’homéothermie par la section de
la moelle cervicale ne modifie pas notablement l'intensité des.
échanges (FREUND et GRAFE [52]).

111. — Terme de comparaison dans la recherche
d'une loi bioénergétique.

T.es homéothermes sont de tailles extrémement différentes : ils.
pesent depuis quelques grammes seulement (colibris, bengalis)
jusqu’a plusieurs miulliers de kilogrammes (éléphant, baleine:
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20.000 kgr.). Aussi s’est-on demandé depuis longtem ps dans quel
rapport se trouvent la taille et la dépense énergétique. Peut-étre
a-t-on songe tout d’abord que la dépense serait proportionnelle a la
masse corporelle. Nous verrons plus loin qu’une simple réflexion
démontre I'absurdité d’une telle supposition. :

Dans la recherche d’une loi interspécifique hioénergétique, quel
est le terme de comparaison que 1’on doit adopter ? En effet, la
depense énergétique d’'un homéotherme est variable : meéme en
excluant le travail musculaire volontaire, sa valeur peut étre diffeé-
rente selon la température ambiante et 1’inf] uence d’autres fac-
teurs. Longtemps on a comparé la dépense energétique de divers
homéothermes & la méme température ambiante (a Pétat de repos),
ou plus exactement aux températures ordinaires des laboratoires
C’est des données ainsi obtenues qu’on a été amené A formuler la
« lo1 des surfaces ».

Nous savons actuellement qu’en procédant de cette facon on
compare des termes n’ayant pas la signification qu’'on leur attribue
dans la loi bioénergétique interspécifique. Que mesure-t-on en
realité & ces températures moyennes plus ou moins inférieures A
la neutralité thermique ? On mesure un mélange en proportions
variees du métabolisme de base et de la chaleur réglable. A une
meme température du milieu, la valeur de cette somme mesure 13
déperdition calorique totale de ’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 I'amimal pour voir sa dépense augmenter. Pour intéressantes

qu’elles solent, ces données ne représentent pas le terme de com-

paraison caractéristique, stable, ayant une signification profonde
pour l'énergétique de 1'homéotherme, que ’on se propose d’at-
teindre.

Dans la recherche d’une loi bioénergétique interspécifique, ¢’est
le métabolisme de base, expression des besoins profonds inéluc-
tables de I'organisme homéotherme qu'il y a lieu de prendre en
consideration. Et encore est-ce le « métabolisme de base propre-
ment dit » que I’on doit viser. Nous venons en effet de voir dans
quelle mesure le milieu thermique d’adaptation exerce une in-
fluence sur la grandeur du métabolisme de base, qui peut, selon
la température du milieu auquel Phoméotherme est adapté, varier
du simple au double. Si I’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, ’adaptation & une méme température ambiante de
divers homéothermes ne rend pas leur métabolisme de base com-
parable. En effet, & une méme température ambiante interieure
5 la neutralité thermique, deux homéothermes ne se trouvent pas
forcément dans les mémes conditions de thermorégulation : I'un
pourra & cette température avoir une calorification supplémentaire
réglable trés importante, I'autre presque nulle. C’est le cas, par
exemple, pour Poie et le meineau, a la température ambiante de
150 : I'oie a a cette température presque la méme dépense qu'a sa
neutralité thermique, tandis que le moineau a sa calorification
presque doublée ; ils se trouvent donc & la méme temperature
ambiante dans des conditions différentes d’adaptation, et le meéta-
bolisme de base de ’'un n’est pas comparable au métabolisme de
base de I'autre.

Ce qu’il faut c’est que les homéothermes soient adaptes chacun
4 sa température de neutralité thermique respective. Dans ces con-
ditions on obtiendra leur métabolisme de base proprement dit,
¢’est-a-dire débarrassé de la partie aléatoire dépendant de la tem-
pérature du milieu dans lequel 'homéotherme a séjourné ante-
rieurement, seule valeur vraiment comparable et & signification
bioénergétique profonde.

IV. — Le métabolisme de base dans la série
des homéothermes.

l.a «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 a des températures moyennes, plus ou moins éloignées
de la neutralité thermique selon l'espéce animale en question. Ces
mesures firent immédiatement ressortir que la dépense énergé-
tique n’est pas proportionnelle a la masse corporelle et qu’elle est
d’autant plus élevée par unité de poids que ’homéotherme est
plus petit. En rapportant la dépense & la surface corporelle, les
différences, sans disparaitre complétement, 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 premiere approximation justi-
fierent la « loi des surfaces » : tous les homéothermes ont la méme
dépense énergétique en fonction de leur surface corporelle.

Treviranus [195] dés 1832, CmossaT [36], REcnauLT et
Remser [170], Voir [199] avaient remarqué que les petits ho-
méothermes ont des échanges relativement plus intenses que les
grands. RuBNER montra dés 1883 qu’au sein de la méme espéce
(chien) les échanges sont d’autant plus intenses par unité de poids
que I’animal est plus petit, tandis qu’ils ont & peu prés la méme va-
leur lorsqu’ils sont rapportes a la surface. A 'aide de données expé-
rimentales de divers auteurs, 1l montra que le méme [ait se retrouve
pour les différentes espéces d’homéothermes comparées entre elles
au point de vue de 'intensité de leurs échanges. Il donna ensuite
un exemple de trois animaux, chien, lapin et poule, dont la de-
pense est différente méme lorsqu’elle est exprimeée en fonction de
la surface, attribuant ce fait aux conditions différentes de retroi-
dissement dans lesquelles se trouvalent ces animaux.

- Apres Rusner, Ricner [172] collationna les données de divers
auteurs sur la dépense d’homéothermes variés obtenues par diile-
rentes méthodes et dans des conditions qui ne sont pas precisées,
la température ambiante notamment n’étant pas indiquée. Les
valeurs moyennes obtenues confirment que la dépense varie inver-
sement avee la taille. Caleculée par unité de surface corporelle, la
dépense accuse une certaine uniformité, mais tout de méme avec
de forts écarts pour les animaux de tailles extrémes, le beeuf et
les petits passereaux. RicuET les élimina : la surface du beeuf étant
arbitrairement déterminée, les petits oiseaux étant trop mobiles ;
il élimina également les marmottes « dont le chiffre est tres faible, car
elles sont pourvues d’une épaisse fourrure tout & fait exceptionnelle».

Cette derniére remarque de RicaeT montre bien que lui-méme se
rendait compte que ce qu’il comparait était en réalité le pouvoir
déperditeur des surfaces, puisque I’épaisse fourrure de la mar-
motte lui f{ait 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, a peu pres
également protégés par leur fourrure ou leur plumage, & une meme
température ambiante ont & peu pres, par unmté de surface, la
méme perte de chaleur. Point n’est nécessaire d’insister qu’ainsi
définie cette loi n’est qu’'un truisme, et qu’elle ne peut étre gene-
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rale, comme le reconnaif RICHET lui-méme en excluant de sa portee
la marmotte, qui toutefois n’est pas une exception, car le pouvoir
protecteur du pelage et du plumage doit étre tres différent chez
divers homeéothermes. Aussi il n’y a rien d’étonnant que la « lo1
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 a la neutralité ther-
mique les grands animaux, o’ est-a-dire ceux mieux vetus, accusent
une dépense plus faible, en fonction de la surface, que les petits,
moins bien vétus. Voici les valeurs que nous avons obtenues chez
quel ques oiseaux, a la temperature de 170, c’est-a-dire sans tenir

compte de leur neutralité thermique :

Chardonneret . . o - o« v oo sl 3.369 cal. par m?-24 h.
Tourterelle. . .. ...ty 2.069 —
B R e P R 1.822 -
IDINAIONLS 515 5 & o 2iao o1 = fomaor = pos 2loi s [ 2 1.751 —
@ N AT e R e R 1:125 —

Dans ces conditions de température ambiante, la production de
chaleur étant déterminée par la déperdition, si 'on n’admet dans
le cadre de la loi des surfaces que les homéothermes ayant a peu
pres le méme pouvoir déperditeur de leur surface, comme le fait
Ricuer et aprés lui RUBNER, 1l est évident que leur production
calorique devra étre & peu pres proportionnelle a leur surface,
o’ est-a-dire a leur déperdition calorique, pour que ’homéothermie
soit réalisée. Aussi lorsque RUBNER indique parmi les conditions
4 realiser pour que la loi des surfaces se manifeste, la suivante :
« les animaux que 1’on compare doivent avoir des surfaces de mémes
qualités déperditrices », il lul enléve toute signification. La lo1 des
surfaces aura une signification bioénergétique si elle se vérifie
surtout pour des animaux & pouvoir déperditeur de leur surface
différent, a la température de leur neutralité thermique, c’est-a-
dire lorsque la production calorique n’est plus déterminée par la
déperdition. (’est précisement dans ces conditions de tempéra-
ture ambiante qu’elle est le plus pres de se vérifier (LaricQue [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 hase proprement dit » qu’il y
qurait 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 I’homéotherme. Jusqu’a 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 especes, qui est le

. Température Calories . Calories
Animal d’adaptation par kgr 24 h, par m®*-24 h.

Serin (Serinus canarius)

W 29-310 504 1.310
Verdier (Chloris chloris)

A7 0 T D R o e 29-320 346 1.087
Tourterelle (Turtur ri-

sorius) 130 gr. ..... 29-320 191 640

terme de comparaison sur lequel doit étre 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.

MAMMIFERES.
Calories par
Animal Poids Auteurs
kgr.-h. m=-24 h,
Douris naine. . .. ... 8 gr. 5,0 270 BENEDICT et LEE [19]
Souris (blanche, sau-
vage, grasse) ....[19-57 0,4-7,5 |520-545 |BeEnEDICT et LEE [19]
Souris blanche. . .. . 24 870 CHEVILLARD [ 34]
Rati:blane. ... L. . 234 0,08 640 GELINEO [ 60]
Rat-taupe .. < il 170 5,87 799 GiaJA et MALES [ 84 ]
Cobaye ........... 400-700 3,9 888 TerroINE et TrauT-
MANN [193]
Herisson Ji. .k . 885 2,24 693 (GIAJA et MALES [ 84 ]
1720 )7h o GREAHS P ST 2-3 ker. 3,4 868 TERROINE et TrauT-
MANN [193]
CEMY 0L i e et s 9 5 — 2,39 868 HEpoN [ 94 ]
Chevmeins s s il nes 36 0,8 700 RiTzmAN, WASBURG et
BeNeDpIcT [171]
Chimpanzé ........ 48 — 1,64 980 BruaN et BENEDICT
[27]
O G, L R e e 1.036 DEIGHTON [ 40 ]
Homme........... 65 1,00 900 BeENEDICT
B Gail s s PR 600 0,50 964 ArMSBY, FRIES et BRA-|
MAN [ 6]
Elephant.......... 3.700 0,04 |2.060 BeEneDICT [16 ]
}
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OISEAUX.

45

Calories par

Espéce animale Poids gr. _ Auteurs
ker.-24 h. | m2-24 h.
Benzalis: SR 7-8 481 950 |LApicQuUE [113]
Veuve a collier- (Vi-
dua principalis)...| 10-15 384 1.296 TErRrROINE et TRAUT-
MAN [193 ]
Chardonneret (Car- |
duelts elegans) . .. 12 4580 1.485 |[G1aja et MALES [ 84 ]
Serin (Sertnus cana-
17K 17 998 1.395 |GELINEO [99]
Hirondelle (Hiurundo
rustica) . ........ 18 450 1.622 |G1aJA et MALES [ 84 ]
Linotte (Acanthis
cannabina).. ... .. 15 537 1.433 |GELINEO [59]
Verdier (Chlorts chlo-
L L e e S e 22 437 1.422 |G1AJA et MALES [ 84 ]
Moineau (Passer do- |
mesticus) ........ 30 353 1.274 Id.
Inseparable (Melo-

psittacus undulatus)| 30 589 1.764 1d.
Caille (Coturniz com-

MUTLS) it daa s 97 234 1.140 Id.
Buse (Falco tinnun-

CULTESI S s o <ol 135 125 764 ld.
Tourterelle (7Turtur

PLSOPLUS) . o o v v v . . 130 159 809 GELINEO [ 62]
Pigeon (Columba [li-

777) 353 141 995 |Nrcaita et IFTIMES-

co [150]
Butor (Botaurus len-

LLgINOSUS) .. .. ... 600 92 788 BENEDICT et Fox [18]
Ibis (Guara alta)...| 940 91 886 /d.

Mouettedu Chili(Me-

galesiris chilensis)., 970 102 1.000 Id.
Hibou (Bubo virgi-

TLLATLUS ) (oo alo i aet o 1.450 74 843 BeEnEDICT et Fox [18]
Canard (Anas)..... 1.920 84 1.047 |Giaja et MALES [ 84]
Héron (Ardea hero-

dias lessont) ....| 1.930 84 1,045 |BENEDICT et Fox [18] |
Leguan (Penelope

purpuvrascens . . 2 040 54 696 Id.

Screamer (Chauna

chavaria) .......| 2 620 o4 747 Id.

Poule (Gallus) 2 700 64 1.230 |ArLex. GiasA [ 65 ]
(Craz daubentont) .., 2 800 53 750 |BENEDICT et Fox [18]
Aigle marin (Gera-| |

noetus melanoleu-

I EA RS s ) Gl - 2 860 37 526 Id.

Aigle (Aquila chry- |

SACLOS). . o v v n v e n -3 000 34 635 |GraJa et MALES [ 84]
Flamingo (Phoenico-

pterus antiguorum).| 3 040 71 1.025 |BenNEDICT €f Fox [18]
Oie (Anser) ....... -3 300 66 1.137 |ALEX. GIrAaJA [65]
Pélican (Pelecanus oc-: |

cidentalts) ....... s 540 75 1.143 |BenEDpIcT et 'ox [18] |

Jr
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OISEAUX (Suite)

Calories par

Espeéce animale Poids gr. Auteurs
kgr -24 h. | m?* 24 h. |

(Megalornis mezica-

AR LIS s AR 3.890 43 679 |BENEDICT et Fox [ 18]
(Z'etrapteric  paradi- *

SE) i e ol b s bk 4.030 59 869 Id.
DGR Va LoTas ok oy b 5.000 51 1.680 |ALEX GraJa [65]
Vautour (Gypaétus

DanD LS )N 5.070 45 773 |BEneDICT et Fox [18]
Jabiru (Jabiru mye-

TR, o i L 5.470 a0 87 ld.
Marabout (Leptopti- i

lus javanieus) ....| 5.710 A 961 ld.
Cygne (Cygnus bucct- |

Dator) < i S NI 8.880 47 | 975 ld.
Condor (Vuwltur gry-

TVIVULS ) S el O 110:320 34 741 Id.
Casoar (Casuarius' |

bennettn) Bt 17 000 30 763 ld.

!

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 ;
1l s’agissait probablement dans la plupart des cas d’animaux adap-
tes a des temperatures moyennes. Toutes les mesures n’ont pas été
faites a la neutralité thermique ; celles de BENEDICT et Fox [18]
ont eté faites a des températures inférieures ; toutefois, pour les
oiseaux de forte taille surtout, les différences qui en découlent ne
doivent pas étre considérables pour qu’on ne puisse prendre en con-
sidération les nombreuses mesures de ces auteurs. Comme nous le
disions a propos du métabolisme de base proprement dit, on manque
encore de données expérimentales précises assez nombreuses pour
I"étude de la lo1 bioénergétique interspécifique.

Une place a part est a faire pour les homéothermes imparfaits et
a temperature corporelle & niveau bas. LLes monotremes et les mar-
supiaux étudiés par MArTIN [139] ont indubitablement, d’apreés
les données concernant leur production d’acide carbonique, un

mectabolisme de base tres bas, ne dépassant pas 300 calories par
m>®-24 heures. Par contre, un petit marsupial du Brésil, le gamba,



L’HOMEOTHERMIE 47

aurait, d’aprés E. GLEY et O. pE ALMEIDA, un métabolisme assez
élevé comparable & celui des homéothermes supérieurs.

Un édenté, le paresseux, étudié par O. pbE ALMEIDA et B. DE
FraLuo [3], dont la température moyenne est de 32°, a un métabo-
lisme de base inférieur a 300 calories. Lie tatou, un autre édente, a,
également, d’aprés les mémes auteurs, des échanges respiratoires
relativement tres faibles.

L’inspection des tableaux précédents montre que la dépense éner-
gétique en fonction de la surface présente des dérogations a une lo1
des surfaces stricte. Il est impossible d’admettre, comme on le fai-
sait naguére, que « tous les homéothermes ont un metabolisme de
base d’environ 1.000 calories par m?2-24 heures». Cependant en com-
parant la dépense en fonction de la surface a celle en fonction de la
masse, on ne peut se dérober & I'impression que la surface est le
facteur qui, de quelle fagon que ce soit, domine l'intensité des
échanges des homéothermes. Nous n’entendons pas dire par cela
que ¢’est la surface corporelle qui a fixé le niveau des échanges, mais
que celui-ci est fonction surtout de facteurs proportionnels a la
surface.

Dans le tableau concernant les mammiféres, st nous exceptons la
souris naine et I’éléphant, les deux termes pondéraux extrémes, on
voit pour une série d’homéothermes du poids de 20 grammes a
600 kilogrammes la dépense en fonection du poids diminuer lorsque
celui-ci augmente, pour atteindre chez le beeuf une valeur plus de
dix fois inférieure a celle de la souris. Tout autre est 'aspect des
valeurs des échanges en fonction de la surface. La plus grande
d ifférence va a peu prés du simple au double, et de plus les varia-
tions ne semblent pas étre en rapport avec la taille (la souris de
CHEVILLARD a a peu pres la méme valeur que le beeut de ArRMSBY).

[La méme remarque s’impose a l'inspection du tableau concer-
nant les oiseaux. Tandis que la dépense énergétique d’un oiseau
de 10-15 grammes est par unité de poids 12 fois plus forte que celle
d’un casoar de 17 kilogrammes, exprimée en fonction de la surface
elle varie dans toute la série & peu pres dans le rapport de 1 & 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 I'adaptation
a la neutralité thermique abaisserait 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 HOMEOTHERMIE 4
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thermique que ne le sont les oiseaux de forte taille & plumage épais.

Des faits et considérations précédentes nous Croyons pouvoir
conclure ce qui suit : le métabolisme de base, dans la série des ho-
meéothermes, sans étre rigoureusem ent proportionnel i la surface
corporelle est tout de méme 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.

1. SUR LA SIGNIFICATION DE LA « LOI DES SURFACES ».

Deux problemes sont posés par la « loi des surfaces » - quelle est
son origine et quelle est sa signification ? Tandis que la premiére
question est le sujet de plusieurs hypotheéses, la seconde, au point
de vue de I’homéothermie, obtient une reponse d’une évidence
incontestable.

Uccupons-nous premiérement de cette seconde question.

Il est bien entendu que la « loi des surfaces » concerne Ia dépense
a la neutralité thermique, ¢’est-a-dire celle qui n’est pas régie par la
déperdition calorique. Par contre, aux temperatures inférieures a
la neutralité, les échanges, & I’état de repos, ne font que suivre les
pertes de chaleur. Par conséquent, si la « loi des surfaces » se véri-
fiait dans ces dernieres conditions, elle signifierait que tous les
homéothermes ont en général une méme 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
a la justifier (RicaeT, RUBNER).

On s’est apercu ensuite que la « loi des surfaces » est le plus pres
de se vérifier & la neutralité thermique et on s’est demandé quelle
signification pouvait bien avoir une production calorique propor-
tionnelle & la surface dans des conditionsou la production calorique
n'est plus commandée par la déperdition (LApicQur).

I est aisé cependant de démontrer que ¢’est précisément dans ces
conditions qu'une «loi des surfaces » a sa pleine signification, car elle
est une des conditions de I'existence de '’homéothermie méme.

Ein effet, toutes autres choses égales, ¢’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 & leur surface, ils ont alors une méme tempé-
rature de neutralité thermique. Par contre, si leur dépense de fond
evait proportionnelle au poids corporel, ¢’est-a-dire d’autant moins
élevée par unité de surface que ’animal est plus petit, la neutralité
thermique varierait avec la taille : elle serait d’autant plus basse
que I'homéotherme est plus gros.

Pour mettre en évidence toute I'importance d’une « loi des sur-
faces », ne serait-elle qu’approximative, pour I’homéothermie,
voyons quelles seraient les conséquences d’une « loi des masses ),
c'est-a-dire d’une dépense de fond proportionnelle dans la série
des homéothermes au poids corporel.

Prenons un exemple de deux homéothermes de taille trés diffé-
rente, le beeuf et la souris. Ces deux homéothermes ont par unité
de surface a peu prés la méme dépense de fond, tandis que par unité
de poids celle du beeuf est a peu prés dix fois moindre que celle'de
la souris. Sila production calorique du beeuf était dix fois plus forte
qu'elle n’est en réalité, on peut s’imaginer que sa neutralité ther-
mique serait dans ce cas trés basse ; elle serait tellement basse,
comme on peut le demontrer par le caleul, que le beeuf serait obligé
de lutter contre le chaud méme aux températures les plus basses
realisées a la surface de la Terre.

Au contraire, si la souris avait par unité de masse le méme méta -
bolisme de base que le beeuf, c’est-a-dire ne représentant qu'un
dixieme de sa valeur réelle, sa température de neutralité thermique
se confondrait presque avec sa température corporelle et, ce qui
est plus important encore, pour un abaissement insigaifiant de la

temperature ambiante a partir de cette neutralité thermique, sa
calorification chimique atteindrait déja plusieurs fois la valeur du

meétabolisme de base, épuisant la marge de son accommodation
thermique.

Ces considérations sont seulement théoriques et n’ont d’autre
excuse que de montrer par I’absurdité d’une « loi des masses » toute
la signification de la « loi des surfaces » régissant, les échanges des
homéothermes a 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 I’animal est plus grand. Ces différences de
niveau de la neutralité thermique seraient telles que non seulement
les homéothermes de taille quelque peu différente ne pourraient
habiter un méme milieu thermique, mais que méme les conditions
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thermiques extrémes offertes a la surface de la Terre ne suffiraient
pas pour 'existence des homeéothermes de différentes tailles que
’on rencontre actuellement les uns a coté des autres. Par conse-
quent, si le métabolisme de base était fonction de la masse des
homéothermes, leur taille diminuerait en général en allant des poles
vers I’équateur, tout en ne présentant d’ailleurs que des difierences
moins importantes que celles existant actuellement pour les homeo-

thermes habitant une méme région.

I1 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 inconvenients
d’une «loi des masses » que nous venons d’exposer. La « lo1 des sur-
faces » a précisément rendu inutiles de tels moyens, qui devraient
eux a leur tour étre fonction de la taille.

[’homéothermie a embrassé des organismes de tailles tres difle-
rentes, pesant depuis quelques grammes jusqu’a plusieurs tonnes.
(est la «loi des surfaces » qui a rendu possible I'’homéothermie a un
méme 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 lon ne trouve presque pas de rapport entre la 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),
’autruche américaine (Rhea), les grands pingouins (A pterodytes)
habitent les régions froides. L’ours polaire ne le céde pas au lion
pour la taille » (HessE) [Y6].

Cependant les homéothermes de tailles variées ne sont pas tou-
jours placés dans les mémes conditions d’homéothermie dans un
méme milieu thermique méme lorsque leur dépense de fond serait
exactement proportionnelle a la surface. Caril n’y a pas que I’éten-
due de la surface qui compte au point de vue de la déperdition
calorique ; il v 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 ou leur plumage,
I’épaisseur de ces enveloppes, de la peau et du tissu sous-cutane
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6tant moindre chez les animaux de faible taille que chez les grands.
On ne peut imaginer un moineau ayant le plumage de la méme
épaisseur que celui de I’oie, n1 une souris ayant une couche de tissu
adipeux sous-cutané de méme épaisseur que les grands mammi-
feres. Aussi voit-on les petits animaux étre 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 régigns froides : on ne trouve d’homéothermes de la taille des
colibris que dans les tropiques » (HessE). G'est & peu pres la seule
restriction a I'indépendance de la distribution géographique des
homéothermes de leur taille.

Comme on le voit, le niveau du métabolisme a la neutralité ther-
mique est gros de conséquences au point de vue de I’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 ’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 suppose que la
déperdition calorique se faisait uniquement par la surfacecorporell e,
tandis qu’elle se fait également par ‘la surface respiratoire. Cette
derniére déperdition étant relativement faible par rapport a la
premiére et de plus la surface respiratoire devant étre approximati-
vement proportionnelle a la surface corporelle, la simplification
que nous avons faite ne change en rien les conclusions précédentes,

Nous verrons plus loin qu’il est probable que la « lo1 des sur-
faces » est valable pour les poikilothermes dans la méme 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 1mportance pour I’homéothermie méme, on
semble n’attribuer a cette lol aucune 1mportance au point de
vue de ses conséquences chez les poikilothermes : ceux-ci n’ayant
aucun besoin de calorification, 1l parait sans importance dans quel
rapport se trouve leur production calorique par rapport a la surface
corporelle. Cependant, théoriquement, s1 les échanges des poikilo-
thermes étaient proportionnels & leur masse, toutes autres choses
égales, dans uvn méme milieu thermique les poikilothermes de diffé-
rentes tailles ne seraient pas dans les mémes conditions thermiques
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intérieures : 1l 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’apres les
calculs de RuBNER une dépense énergétique par unité de poids
cent fois plus faible que celle d’un petit poisson doré d’un gramime,
aurait une température bien plus élevée que celle de son milieu si sa
production calorique était augmentée cent fois. Théoriquement,
une « lo1 des surfaces » chez les poikilothermes, toutes autres choses
egales, placerait les animaux de différentes grandeurs dans des
memes 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 1’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 avee la sur-
face corporelle, cette « loi des surfaces » étant une des conditions de
existence d’homéothermes de tailles variées. Mais I'importance
de cette lo1 pour I'’homéothermie ne signifie pas qu’elle est de ce
tait en rapport avec celle-ci par son origine. Il y a deux possibilités a
ce sujet : ou bien la «loi des surfaces » est une acquisition en rapport
avec I'homéothermie, ou bien elle est I’expression d’un principe
d’organisation des étres vivants en général par rapport a leur taille.

La réponse & cette question importante de bioénergétique doit
etre cherchée dans la loi régissant les échanges des poikilothermes
en fonction de leur taille.

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

Les données a ce sujet sont loin d’étre concordantes. Les recher-
ches déja anciennes de JoLYET et REGNARD [105] sur les poissons
parlent en faveur d’une proportionnalité des échanges des poikilo-
thermes & la surface corporelle. Les résultats obtenus par Knau-
THE [109] sur la carpe servent & Zuntz et Crounureim [203] a
justifier la loi des surfaces chez les poikilothermes, tandis qu’ils
amenent TERROINE [194] 4 une conclusion tout opposée : ils ne jus-
tifient pas la loi des surfaces.

garsE . -
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TErrOINE et M'®¢ DerLrecH [190] ont étudié la question de I’in-
tensité des échanges des poikilothermes en fonction de leur taille,
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’a
la surface. Il y a cependant a I'intérieur de chaque espéce une ten-
dance marquée des échanges a diminuer avec 'accroissement de
la taille, les échanges étant évalués par unité de poids. Les auteurs
concluent cependant que la loi des surfaces est exclusivement une
lo1 d’homéothermie.

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

precautions, i1l montre que l'intensité en général plus élevée des
échanges des animaux de faible taille tient a 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 'intensité des échanges au sein d’une méme
espece poikilotherme.

Il est tres difficile d’obtenir chez les poikilothermes 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 repercussion beaucoup plus forte que chez ces derniers.

Les recherches plus récentes, notamment celles de BENEDICT [17]
plaident en faveur d’une «loi des surfaces » régissant le métabolisme
des poikilothermes dans le méme sens que celui des homéothermes.
De méme des recherches calorimétriques de RuBNErR [176 bis]
sur les poissons 1l ressort que les échanges par unité de poids sont
d’autant plus élevés que I’animal est plus petit. En rapportant la
dépenseén ergétique & la surface corporelle, on voit les grandes diffé-
rences obtenues par unité de masse « disparaitre presque compléte-
ment, quoique la concordance ne soit pas aussi compléte que chez
les animaux a sang chaud, d’une part parce que ’on n’est pas
maitre de I"état nutritif, de 'autre parce que les animaux ne peu-
vent étre tenus complétement immobiles ». Cette derniére remarque
enléve presque toute valeur & ces expériences de RUBNER et on est
en droit de se demander si la plus grande intensité des échanges des



54 L’HOMEOTHERMIE

poissons de faible taille ne tient pas a leur plus grande mobilité.
Notons cette considération théorique de RuB~NER : qu’il ne saurait
y avoir de rapport causal entre la surface et la production calorique
des poikilothermes, rapport qu’il admet chez les homéothermes.
L’étude de BENEDICT [17] sur les grands reptiles est précieuse,
d’autant plus qu’elle a été menée en cherchant a établir une com-
paraison avec l’énergétique des homéothermes, de sorte que nous
y pouvons chercher la réponse a la question de I'origine de la loi
regissant le métabolisme des homéothermes. Les sujets d’étude
de BenepicT furent des reptiles, serpents, lézards, alligcators du

Jardin zoologique de New-York.
BENEDICT a dressé le tableau suivant de la dépense des poikilo-

thermes a 169, en fonction du poids d’une part, en fonction de la
surface d’autre part, ajoutant & ses propres résultats concernant les
grands poikilothermes ceux d’autres expérimentateurs concernant
les poikilothermes de petite taille. (Les chiffres suivis de + devraient
étre plus éleveés, ceux suivis de — moins élevés, en considération de

la temperature ambiante a laquelle 1ls ont été obtenus.)

Chaleur produite par 24 h. |
Animal Poids »
par kgr. par m2
HpInochelimesl S g ins, 2,5 gr 29,4 42 4
Poisson dore ........ 5 () 12.0 294
==t e L 9,3 8,2 + 19.0 -
Tuezardas oot ergs o s 21 5,9 -+ 11,6 -+
Gren@ULLIe SN S 48 12,8 46,2
Grenouille ........... 35 5,8 7.5
I ONLIT e A vls S oo 1 135 6,5 33,0
Lezard ..o i 110 12,0 46,0
e o 4s ) o 374 4,2 30.0 +-
Grenouille ........... 600 45 64,0
Alligator............. 1.380 5,0 47,0
| BholaRan s 3hin Sz il 5 . 250 A5 29.0
IDOY IR CEMn i M s e o K 3-4 kg1 1,0 — 17,0 —
Serpent (Drymarchon) . 2 1,14 11,0
Serpent (Crotalus) . . .. 2-9 0,77 9,6
oerpent (Boa) ....... 7-8 0,55 9,8
Serpent (Python) ... .. 15 0,70 13,0
AlTgator L0, . o e 53 0,80 — 25,4 —

Ces valeurs concernent les échanges a la température ambiante
de 16°,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 plutdt les résultats obtenus a la température de 309, consigneés.
dans le tableau suivant :

Chaleur produite par 24 h.
Calories
Animal Poids

par kgr. par m2

Grenouille ........... 4£6-50 gr. 15,9 57,0
RO UC ) o o ais avavalats 135 gr. 21,3 109,0
[ézard .............. 374 gr. 6,2 hh b
ez AT AT R I 1 kgr. 2, 59,0
Portne <o g b s spip s 3-4 kgr. D52 73,2
Serpent (Drymarchon) . 2 ker. 9,3 58,0
Serpent (Crotalus).. ... 2-5 kgr. £.0 02,8
Serpent (Bboa) ........ 7-8 kgr. PAN 47,0
Serpent (Python)... ... 15 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 gramm?s a 15 kilogramm?s, 1es echanges
par unité de poids ne varient que du simpiza1d5 abls. Li23 valeurs
obtenues par unité de surface ont a peu pres dans leurs rapports
le méme aspect que celles exprimant la « loi des surfaces » des ho-
méothermes. On peut donc conclure de ces données que cette loi est
dans la méme mesure applicable aux poikilothermes qu'aux ho-
meothermes.

RUBNER et BENEDICT arrivent aux mémes conclusions : chez les
poikilothermes les échanges a une méme temperature sont plus
élevés en fonction du poids lorsque ’animal est plus petit ; par unite
de surface les différences sont bien moins considérables et elles sont
sans rapport avec la taille. S1 RUBNER ajoute qu’il ne peut étre
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 m2-24 heures » ; elle varie en réalité au moins du simple au
triple, ce qui est tout de méme une faible variation en comparaison
de celles que présentent les valeurs des échanges en fonction du
poids, qui décroissent régulierement lorsque la taille augmente.

Comme nous l’avons vu, tous les auteurs n’arrivent pas aux
mémes conclusions que RuBNER et BENEDICT au sujet de I'appli-
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cation de la « loi des surfaces » aux poikilothermes. Aussi allons-
nous examiner les deux possibilités, c’est-a-dire premiérement le
cas d'une « loi des surfaces » valable dans le méme sens pour les
homeéothermes et les poikilothermes, puis ensuite le cas o cette
lo1 serait particuliére aux homéothermes, et les conséquences qul en
découlent dans les deux cas quant a 'origine de la « loi des sur-
faces ».

b) Les échanges des tissus.

S1 la «loi des surfaces » est commune aux poikilothermes et aux
homéothermes, comme nous allons 1’admettre en premier lieu,
dans ce cas ce n'est pas dans ’homéothermie que I'on doit chercher
son origine ; elle doit avoir ses racines plus profondément : ou bien
dans les cellules mémes ou bien dans un principe d’organisation
commun a tous les organismes. _

Les tissus homologues séparés de ’organisme ont-ils un métabo-
lisme d’autant plus élevé qu’ils proviennent d’organismes plus
petits, ou bien ne se différencient-ils & ce point de vue que sous I'in-
tluence de facteurs extracellulaires ne se manifestant que lorsque
les cellules font partie d’organismes de différentes tailles ?

Pour obtenir une réponse a cette question d’une importance
tondamentale, on doit s’adresser aux résultats obtenus dans I’étude
de la respiration des tissus isolés de I'organisme. Malheureusement,
a ce sujet eégalement les auteurs sont arrivés & des conclusions
dia métralement opposées.

On mesure les échanges gazeux de menus fragments ou de coupes
tres minces d’organes, soit suspendus dans une atmosphére humide,
so1t plongés dans un liquide approprié. Point n’est nécessaire d’in-
sister sur les difficultés d’obtenir dans ces conditions des echanges
comparables & ceux propres a la cellule lorsqu’elle est a 1’état nor-
mal comme partie constitutive de 'organisme. Les tissus privés
d'irrigation sanguine doivent étre réduits a I’état de parcelles trés
tenues ou de coupes trés mirnces si ’'on ne veut pas que les cellules
solent a I’état d’asphyxie. D’autre part, plus les fragments sont
petits et les coupes minces, plus importante est par rapport a leur
masse la couche superficielle de cellules mutilées et par conséquent
anormales. Aussi n'y a-t-il pas lieu de s’étonner que les résultats
obtenus dans I'étude de la respiration des tissus sont souvent in-
constants et menent & des conclusions contradictoires.
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- Selon les uns, les tissus homologues ont des échanges de la méme

intensité quelle que soit la taille de 1’homéotherme dont ils pro-

viennent. |
TerroINE et RocHE [191] ont mesuré comparativernent les

échanges respiratoires de fragments de cerveau, de foie, de rein et
de muscle des animaux suivants : coq, pigeon, veuve a collier d’or,
lapin, cobaye et souris. Ils ont obtenu pour chaque categorie de
tissus une identité d’intensité respiratoire, c’est-a-dire que la taille
des animaux dont proviennent les tissus n’a aucune intluence sur
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 possédent pas en eux-mémes les causes
différentielles de la production calorique; c¢’est donc du dehors
qu’ils recoivent I'impulsion variable qui commande a la grandeur
de leurs échanges in vivo. » D’autre part, TERROINE n’admettant
pas que la « loi des surfaces » soit valable pour les poikilothermes,
cet auteur arrive a la conclusion, comme nous le verrons plus loin,
que cette loi est la conséquence d’une adaptation homéotherme.

GrAFE, REINEWIN et SingeER [90] arrivent a la suite de leurs
expériences a formuler les mémes conclusions : les échanges respi-
ratoires des tissus homologues isolés ont la méme valeur, rapportes
3 leur poids sec, quelle que soit la taille de 'animal dont ils provien-
nent, de la souris au beeuf. Il y a en réalité une faible baisse du coté
des animaux de forte taille, baisse insignifiante comparée a celle
quaccusent les organismes entiers. Par conséquent, les cellules
homologues ont une dépense énergétique uniforme et ce n’est que
dans la communauté de Porganisme homéotherme qu’apparait la
spécificité énergétique dans le sens de la « loi des surfaces ».

D’aprés 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’apparaitrait que
par suite de D’association des cellules en complexes organiques de

différentes grandeurs.
Ayant admis pour le moment que la « loi des surfaces » est valable

également pour les poikilothermes, les résultats précédents mon-
trant, d’autre part, qu’elle ne réside pas dans les diftérences élé-
mentaires des cellules, ¢’est donc dans un principe d’organisation
commun aux homéothermes et aux poikilothermes qu’il y a lieu
de chercher son origine.

Ld
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SARRUS et RamEAUX [178] furent les premiers & prévoir, par des
considérations théoriques, la nécessité d’une loi des surfaces chez
les homeothermes *.

H. v. HoEessLIN [97], en 1888, chercha une explication de Ia loi
des surfaces dans un principe général d’organisation. A une époque
ou les notions de neutralite thermique et de métabolisme de base
n’étaient pas encore dégag ées, v. HoEssLIN a I’idée nette d’une dé-
pense de fond qui n’est pas déterminée par la déperdition calorique
et que c’est & elle que s’applique la loi des surfaces. Il fut soutenu
dans cette 1dée 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. HoEssLiN admet que non seulement la surface corporelle,

mais aussl toutes les surfaces et sections de I’organisme sont fonc-
; _
tion du poids P 3 . Par conséquent, ’aire de section des vaisseaux

9

£

étant proportionnelle & P 3 il s’ensuit que dans 'unité de temps les

quantités de sang, et par conséquent d’oxygene également, traver-
2
sant I’unité de masse d’un organe seront proportionnels a P 3 ; d’ou

0
proportionnalité des combustions a P 3 | c’est-a-direa la surface
corporelle. H. v. HoEssLiN essaya de vérifier la loi1 des surfaces chez
les poikilothermes, sachant que sa théorie ne serait pas soutenable
dans le cas ou cette loi ne s’appliquerait pas & ceux-ci également.
I1 en trouva la vérification dans les données expérimentales de
JOLYET et REGNARD concernant les poissons.

TErssiEr [184], en 1927, sans connaitre le travail précédent,
arrive & une théorie au fond semblable a celle de v. Hoessrin. Par
des considérations théoriques se réduisant a la définition de la simi-
litude biologique, similitude tétradimensionnelle, et de I'identité
des rendements homologues, Teissier retrouve sans difficulté les
divers faits expérimentaux, notamment la loi des surfaces. Les
ecarts de forme et de chimisme entre divers homéothermes inter-
viennent pour expliquer les écarts de la loi des surfaces et non
cette lot méme qui résulte purement et simplement de la différence

*E. Le BrReTon [117] a donné I’historique de la loi des surfaces.

-y
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~ de taille entre les animaux comparés. Le probleme de la grandeur du
m étabolisme apparait comme un probleme essentiellement biomeé-
trique. Les lois qui la régissent traduisent simplement les relations
n écessaires qui unissent entre elles les diverses grandeurs physiques
que D’activité d’un animal met en jeu, et 1l est tout a fait inutile
de supposer qu'il existe entre les animaux obéissant a la loi des sur-
faces des différences de composition chimique corrélatives de leur
différence de taille.

Pour A. PitTter [168] également, la loi régissant le métabolisme
des homéothermes en fPonction de leur taille réside dans des caracte-
res profonds de leur organisation. L’intensité de leur metabolisme
n’est pas, selon PiTTER, proportionnelle a la surface corporelle mais
5 ce qu'il désigne par surfaces actives, qui sont les surfaces corres-
pondant aux parties libres des cellules caractéristiques d’un or-
gane ; I’étendue de ces surfaces, dans un systeme hétérogéne, comme
limite entre les phases, détermine l'intensité des réactions.

¢) Valeurs absolues des échanges des lissus
et des échanges de Uorganisme.

Quel que soit le facteur qui rende, & partir de cellules homologues
% métabolisme de méme intensité, les échanges conformes a la « loi
des surfaces », la auestion se pose de savoir dans quel sens se fait
cette différenciation : I'intensité des échanges des tissus 1solés est-
elle augmentée lorsqu’ils font partie de I’organisme et cela d’autant
plus que Porganisme est plus petit; ou bien au contraire est-il
abaissé, et cela d’autant plus que ’organisme est plus grand r

Quoique de nombreux faits semblent indiquer que le systéme
nerveux incite les combustions cellulaires et que les tissus 1solés ne
devraient avoir que des échanges inférieurs a ceux qu’is ont dans
I’organisme, les expériences de GRAFE, REINWEIN et SINGER font
formuler a leurs auteurs des conclusions contraires. Comparant
I’intensité respiratoire des tissus isolés a celle de I'organisme entier,
ils trouvent que chez la souris les tissus 1solés ont a peu pres la
méme intensité respiratoire que celle qu’ils ont lorsqu’ils sont a leur
place dans organisme & I’état normal : tandis que chez les animaux
plus grands que la souris, les tissus isolés accusent des échanges plus
intenses que in situ, cette différence étant d’autant plus considéra-
ble que I’animal est plus grand, de sorte que chez ’homme les divers



60 L’HOMEOTHEBMIE

tissus séparés de I'organisme augmentent de ce fait leurs échanges
dix fois environ et chez le beeuf vingt fois environ.

Par conséquent, le systéme nerveux aurait chez les homéother-
mes une action frénatrice sur les échanges, qui, presque nulle chez
la souris, atteindrait chez le beeuf 95 9, de I'intensité des échanges
des tissus isolés. Les auteurs se demandent si ce n’est pas Dirriga-
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 sont isolés et saturés d’oxy-

A

gene.

Une constatation faite par NAkAMURA [148], citée par les auteurs
précedents, corrobore leurs conclusions : aprés dégénération des
nerfs rachidiens la consommation d’oxygéne des muscles devient
sept fois plus forte. |

A ce sujet la question suivante se pose : si ’on peut admettre que
dans I'étude de la respiration cellulaire le méme rapport est con-
serve entre les intensités de leurs échanges propres in situ, peut-on
admettre qu'il en est de méme de la valeur absolue de ces échanges ?

Les considérations précédentes sur Iorigine de la « loi des sur-
faces » reposent sur les résultats concernant la respiration des tissus
isolés de I'organisme, montrant que les tissus homologues ne se dis-
tinguent pas in ¢itro au point de vue de I'intensité de leurs échanges
selon la taille de ’homéotherme dont ils proviennent. Mais tous les
auteurs ne sont pas d’accord sur cette question defaits. MEYERHOF,
WELs [147], E. LE BreroN et Cun. Kavser [119] concluent
de leurs expériences, que I'on retrouve dans P'intensité de la respi-
ration des tissus isolés la méme dépendance de la taille de Por-
ganisme dont ils proviennent que lorsqu’il s’agit des échanges de
"organisme entier : la respiration in ¢itro des tissus homologues des
divers homéothermes est par unité de poids inversement propor-
tionnelle & la taille de ’organisme dont ils proviennent.

Dans ce cas la « loi des surfaces » aurait une tout autre origine :
c’est dans les cellules mémes qu’il v a lieu de la chercher.

Pour Benepicr [13 bis], si la production de chaleur est propor-
tionnelle & la surface, cela ne tient pas a ce que celle-ci détermine-
rait la thermolyse, mais & ce que la masse protoplasmique active est
proportionnelle a la surface. Par « masse active » il entend la masse
produisant de la chaleur, par opposition a 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. ScHAEFFER et E. L BrETON [117]. Pour ces auteurs, la diffé-
rence d’intensité des échanges par unité de poids en fonction de la
taille tient avant tout & ce que les protoplasmes des divers homeéo-
thermes ne sont pas identiques et que leur activité meétabohque
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 & la hauteur de ’activité métabolique des cellules. Au fur
et & mesure de 'augmentation du volume du corps, c’est-a-dire de
la diminution de sa surface par rapport & sa masse, 11 y a paraplas-
matisation progressive des éléments actifs, sans quol I’homéoth er-
mie ne pourrait étre maintenue, la diminution de la surface par
rapport au poids exigeant une diminution correspondante de I'in-
tensité des échanges. La puissance métabolique fondamentale des
tissus de ’homéotherme adulte est, selon ces auteurs, le facteur
limitatif de la taille des espéces. Si le protoplasme d’une souris
adulte est tres actif, cet animal ne peut croitre au deld d’une cer-
taine taille, car sa surface deviendrait trop petite par rapport a son

volume pour qu’elle puisse écouler la chaleur de son service phy-
siologique. '

d) Origine de la « lot des surfaces » dans les cas
ou elle serait particuliére 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’apres quelques au-
teurs les tissus in vitro ne se ressentent pas, au point de vue de leur
intensité respiratoire, de la taille de I'organisme dont ils provien-
nent, tandis que d’autres auteurs retrouvent dans les échanges des
tissus la « loi des surfaces » des organismes. De méme au sujet des
poikilothermes les auteurs ne sont pas d’accord si la « loi des sur-
faces » leur est applicable. Si la «lo1 des surfaces » est valable pour
les poikilothermes également, comme nous I’avons admis jusqu’ici,
i1l est évident que dans ce cas elle doit étre par son origine indépen-
dante de I'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 poikilothermes, que son
origine doit étre cherchée. '
Mais s1 la « lo1 des surfaces » est particuliére aux homéothermes.

comme le pensent quelques auteurs, ¢’est alors dans ’homéothermie

Tue 'on doit chercher son origine et sa signification. Cette derniére
est evidente et nous ne reviendrons pas sur ce que nous avons ex-
pose a ce sujet. Dans un méme milieu thermique, des homéothermes
de différente taille, toutes autres choses égales, ont une déperdi-
tion calorique proportionnelle & leur surface ; il doit en étre, par
consequent, de méme de leur production calorique. Il suffit alors
d’admettre que le métabolisme des homéothermes, dans sa partie
fixe, s’est adapté & un niveau voisin de sa déperdition calerique
ordinaire, pour obtenir I’explication d'une loi des surfaces approxi-
mative, c’est-a-dire telle qu'on I'observe en réalité. Si la « loi des
surfaces » est propre aux homeothermeb on doit admettre qu’elle

est de nature adaptative.
K. 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 a "apparition de I’homéothermie. Pour cet auteur, la
loi des surfaces est le résultat d’un accord, au cours de I’évolution,
en tre la production calorique fondamentale et la déperdition. Cette
a daptation s’est faite par une différenciation, en fonction de Ia
taille de 'homéotherme, de I'intensité de quelque facteur agissant
sur le métabolisme cellulaire. Constatant « qu’a travers toute la
serie des homéothermes, la constitution du tissu le plus important,
le muscle, montre I'itmpossibilité d’établir 'existence de différences,
qu'elles portent sur la concentration ou la nature des substances
albuminoides, des substances nucléiniques, des substances lipoidi-
ques ou des substances minérales », TERROINE en tire la conclusion
que « la doctrine qui fait reposer les différences qui séparent les
homéothermes, quant a la grandeur de leur métabolisme de base,
sur des différences correspondantes dans les propriétés de leur
masse active, ne peut invoquer en 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’opére ; elles ne résident pas
non plus dans I'action excitante du systéme nerveux central
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’anesthésie laisse, en effet, persister une ﬁroduction calorique dont
la valeur reste proportionnelle a la surface. Il semble qu’il faille
chercher lorigine des différences de grandeur de production calori-
que, par rapport au poids, dans des causes telles que la différence de
débit sanguin des organes, le taux du sang en excitants cellulaires
déversés par les glandes a sécrétion interne [187 et 189].

3. COMPARAISON DES VALEURS ABSOLUES DES ECHANGES

DES HOMEOTHERMES AVEC CELLES DES POIKILOTHERMES.

En dehors de la question des échanges des poikilothermes par rap-
port a leur taille en comparaison avec les homéothermes, 1l y a
aussi la question de la valeur absolue, du niveau des échanges chez
les uns et les autres. Chez les homéothermes la dépense de fond est
généralement autour de 800 calories par m 2-24 heures. Les poiki-
lothermes, ne serait-ce que ceux de faible taille dont le métabolisme
est plus intense, accusent-ils, dans les mémes conditions de tempe-
rature corporelle que les homéothermes, des échanges du meme
ordre de grandeur, pour que I’on puisse dire avec RUBNER que les
homéothermes different des poikilothermes uniquement par l'ac-
quisition de la fonction de thermorégulation ¢

RUBNER a montré lui-méme qu’il n’en est pas ainsi : 1l trouve
chez les poissons, a la température ambiante de 169, une production
calorique moyenne de 33,08 calories par m2-24 heures, tandis que
la dépense de fond des homéothermes était estimeée a cette epoque
4 1.000 calories. Par conséquent, conclue RUBNER, la dépense des
poissons dans ces conditions n’est que de 3 9% environ de celle des
homeéothermes. Toutefois, cette comparaison n’est pas Justifiée,
car ce sont les échanges pour une méme température corporelle qu’il
y a lieu de comparer.

Cette comparaison n’est guére réalisable qu’avec les poikilother-
mes pouvant supporter sans troubles une température de 37° envi-
ron. Cest ce que BENEpIcT [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 poissons et celle des homéothermes, qu’elle ne disparaitrait pas
si les poissons pouvaient supporter normalement les tempeératures

L’HOMEOTHERMIE A
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élevées. C’est ce que confirment les résultats de BENEDICT concer-
nant les reptiles. '

BeENEDICT a comparé les échanges d’homéothermes et de poikilo-
thermes de méme taille et de méme température corporelle. I
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, a la
température ambiante de 379 (température que cet animal supporte
sans troubles), produit 5,5 calories. En calculant la production calo-
rique par m?24 heures, on arrive 4 une production moyenne de
100 calories pour les poikilothermes & 37°, tandis que celle des
homeothermes est de 800 calories. Il semble donc bien établi que,
pour une meme température corporelle, les homéothermes ont des
échanges beaucoup plus intenses que les poikilothermes.

a) Causes de la valeur élevée des echanges des homéothermes.

Lia thermorégulation, comme nous venons de le voir, n’est pas la
seule différence fondamentale entre les homéothermes et les poikilo-
thermes. L’homéotherme ne peut étre considéré comme étant sim-
plement un poikilotherme ayant acquis la faculté de maintenir
par une fonction spéciale sa température & un niveau constant.
L’homéotherme est par rapport au poikilotherme en premier lieu
un organisme a échanges de fond trés intenses. Quelles sont les
causes de cette différence entre I'intensité des échanges de ces deux
groupes d’organismes !

On a trouve chez les poikilothermes une plus forte teneur en eau
et en cendres ; mais cette particularité ne peut seule, selon BENE-
picT, expliquer I'énorme différence existant entre les échanges des
homéothermes et ceux des poikilothermes. Une particularité des
tissus des homeéothermes, apparaissant déja a premiére vue, c’est
la plus grande richesse de leur vascularisation sanguine, qui fait
distinguer la chair des animaux a sang chaud de celle des animaux
a sang froid. La tortue, avec sa chair rouge foncé, serait une excep-
tion ; aussi son métabolisme est plus élevé que celui des autres
poikilothermes et elle serait par plusieurs de ses caracteéres un terme
intermédiaire entre les poikilothermes et les homéothermes.

Des faits mettent en doute que chez les homéothermes il y aurait
une action spéciale du systéme nerveux sur 'intensité des échanges.
La section de la moelle cervicale transforme pour ainsi dire I’homéo-
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therme en poikilotherme, sa température variant dans le méme
sens que celle de son milieu. Toutefois, tant que la température de
I’animal est maintenue a son niveau normal, ses échanges ne sont
pas notablement modifiés (FREuUND et GRAFE). RUBNER a montre
que les échanges de "homéotherme & moelle sectionnée refroidi &
des températures normales pour le poikilotherme, tombent 4 un
niveau relativement bas. A ce niveau les échanges, d’aprés RUBNER,
ne seraient pas notablement différents de ceux des poikilothermes
a I’état normal. D’autre part, BENEDICT comparant les échanges
d’homéothermes curarisés ou & moelle coupée avec ceux de poikilo-
thermes normaux a méme température corporelle, constate que
les premiers sont beaucoup plus élevés.

D’aprés ce qui vient d’étre dit au sujet des homéothermes 1l est
difficile d’admettre qu’il y ait chez les poikilothermes un effet toni-
que du systéme nerveux sur les échanges. Cependant OzORIO DE
ALmEIDA et BrancA DE Franmo [4] constatent qu'en moyenne le
métabolisme est cing fois plus élevé chez la grenouille normale que
chez le méme animal a systéme nerveux central détruit et ventila-
tion pulmonaire artificielle. MALEsS [134] trouve chez la grenouille
4 moelle détruite, le centre respiratoire étant conserveé, une dépense
de 0,049 centimetre cube d’oxygéne par gramme-heure a la tempé-
rature de 259, contre 0,143 centimétre cube pour la grenouille nor-
male. I’anesthésie abaisse également les échanges [135]. Mais pour
cet auteur cet effet n’aurait lieu que par 'intermédiaire des fonctions
organiques, en premier lieu par les mouvements respiratoires. Selon
Hirr [96 bis] les muscles isolés de la grenouille ont des échanges
de la méme intensité que ’animal méme & I’état de repos.

Tandis que la suppression de I’homéothermie par le curare ou la
section médullaire se rapporte a des etats experimentaux anormaux,
le phénomeéne d’hibernation est un état poikilotherme apparaissant
normalement chez certains homéothermes, aussi la comparaison
des échanges des hibernants durant le sommeil avec ceux des poiki-
lothermes présente-t-elle un intérét particulier du point de vue qui
nous occupe.

RUBNER a calculé que la marmotte a I’état d’hibernation accuse
4 16° une production d’environ 78 calories par m2-24 heures, valeur,
dit-il, que 'on retrouve chez certains amphibies dans les mémes
conditions de température ambiante. Aussi conclue-t-i1l que « pour
la transformation des animaux a sang froid en animaux a sang
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chaud, aucune modification profonde du chimisme ni de la gran-
deur de I'intensité relative de la dépense d’énergie n’est néces-
saire ).

Cette question a été reprise par BENepict dans I'étude mention-
nee sur les grands poikilothermes. Se basant sur les données de
NAGaAT relatives aux échanges de la marmotte & 1’état de torpeur,
il arrive & une conclusion contraire a celle de RuB~NER : la dépense
de la marmotte & 16° est beaucoup plus élevée que celle des poikilo-
thermes a la méme température, qu’elle soit rapportée & I'unité de
surface ou a 'unité de poids. Dans ce dernier cas elle est 12 a 13 fois
supérieure, en comparant la marmotte & des poikilothermes du
meéme poids. BENEpIcT tire la méme 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 entierement différentes de celle
régissant les dépenses des poikilothermes.

La chauve-souris en hibernation a la température de 3°, étudiée
par Har1 [92], a un métabolisme double de celui des poikilothermes
de méme poids. Les souris a ’état de torpeur, refroidies & 21°
(Aszopr1 [7 bis]), ont, d’apres les calculs de BENEDICT, un méta-
bolisme ne représentant que le quart des échanges a I’état normal ;
cependant les poikilothermes, & la méme température, ont un méta-
bolisme n’atteignant que 17 9, de cette vaeur.

Les différences entre les intensités des échanges des poikilother-
mes et des homeothermes, soit a I’état normal, soit curarisés ou a
moelle sectionnée, se retrouvent dans I'étude de la respiration de
leurs tissus homologues. Ryura Usuvr [177], Bass [13], compa-
rant 'intersité respiratoire & la méme 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. RocsEe[173] arrive
a la méme conclusion. Par conséquent, la cause de la différence
entre les homéothermes et les poikilothermes au point de vue de
Pintensité de leurs échanges réside en premier lteu dans leurs cel-
lules. Les homéothermes ne different donc pas des poikilothermes
uniquement par le pouvoir de thermorégulation, mais auss1 par
'intensité beaucoup plus forte de leurs échanges dans les mémes

conditions de température corporelle. Le passage de la poikilother-
mie a ’homéothermie s’est fait a I’aide des trois facteurs suivants :
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10 glévation de la calorification fondamentale ; 2° diminution du
pouvoir déperditeur calorique de la surface corporelle ; 3° régula-
tion de la calorification et de la déperdition de facon a maintenir
la température corporelle & un niveau fixe.

b) Signification du niveau élevé des échanges des homéothermes.

Quelle interprétation peut-on donner de cette elévation extra-
ordinaire des échanges des homéothermes par rapport aux autres
animaux ? L’homéothermie ne consiste pas uniquement, par rap-
port & la poikilothermie, en une invariabilité de la temperature cor-
porelle par rapport a 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 méme ce niveau plutot que sa
fixité qui a frappé les observateurs et qui a valu a ces organismes
la dénomination d’ « animaux a sang chaud » par rapport aux poi-
kilothermes dénommés « animaux a 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 de la
température des homéothermes.

Sans faire des hypothéses sur les conditions dans lesquelles s’est
offectué le passage de I’état poikilotherme a l'état homéotherme, 1l
est évident que dans les conditions dominantes du milieu thermique
actuel les homéothermes ne peuvent maintenir leur niveau de tem -
pérature qu’en ayant soit une déperdition calorique diminuée, so1t
une production calorique augmentée, par rapport aux poikilother-
mes, soit les deux a la fois.

(Vest ce dernier cas qui se trouve réalise.

Si les homéothermes avaient leurs échanges de fond de la meme
intensité que ceux des poikilothermes, avec les moyens de protec-
tion dont ils disposent actuellement ils ne pourraient la plupart du
temps maintenir leur température elevée que par une production
‘neessante de chaleur supplémentaire, comparable a la chaleur
réglable de la thermorégulation chimique. Mais une telle calorifi-
cation aurait toute chance de devenir a la longue une partie fixe des
échanges, ainsi que nous le mentre 'adaptation extemporanée du
niveau du métabolisme de base au milieu thermique, comme nous
I’avons vu antérieurement. La forte intensité des échanges de fond
des homéothermes peut done étre considérée comme étant une adap-
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tation de la calorification fixe aux besoins de 'homéothermie, no-
tamment au niveau élevé de la temperature tixe des homéothermes
parrapport a leur milieu thermique. 11 est évident que le méme effet
aurait pu étre obtenu par la seule diminution de la déperdition
calorique, la production restant au niveau des poikilothermes: mais
dans ce cas les moyens de protection contre les pertes de cnaleur

devraient étre autrement puissants que ceux dont ils disposent
en reéalité,
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GIBRAT (Robert), Paris. — Impasses écono-
miques.

GIBSON (C. S.), London.

GOMEZ (Domingo M.), Paris. — Recherches
d’Hémodynamique et Cardlologle.

GOURSAT (E.), Paris. — Legons sur les
Hypergéométriques (et sur quelques
fonctlone qul s’y rattachent).

GREENWOOD (Thoemas), London. — Loglque
et méthodologle.

GUICHARD (Marcel), Paris. — Philosophie et
histolre des mesures.

GUILLAUME (G. et Epn.), Paris. — Econo-
mique Ratlonnaslle.

HADAMARD (J.), Paris. — Analyse mathé-
matique et ses applications.

HENRT (Victor), Liége. — Physlque moléou-
zire

HERBRAND {Jacques), Paris,. — Exposés
mathématiques publiés a sa mémolre.

HUBER ()l.), Paris. — Statlatique et Appil-
cations.

JARRY-GUEROULT (Robert), Paris. — Dy-
namlique 8Bociale.

JAVILLIIER (Maurice), Paris. — Chlimle agrl-
cole.

JOFFE (A. F.), Léningrad. — Physlque des
corps solldes.

JOLEAUD (L.), Paris. — Biogéographie.

JOLIOT (F.), Paris. — Physique et chimlie
nuclezaire.

JOUNTAUX (A.), Lille. — Chlmle analytique
(Chimle physigue, minérale et indus-
trielle).

— Lecons de Chimie analytique.

KOLTZOFF (N.-K.), Moscou — La génétique
et les problemes de |’'évolution,

KRYLOFF (N.), U, R. S. S, — Wiécanlique
non linéalre (Etude des osclllations non
linéalres et des systéemes dynamiques
y Intervenant).

LAHY (J. M.). Paris. — Psychologle appll-
aueée.

LANGEVIN (P.). Paris. — [. Relativité ; II.
Physlque générale.

LAPIQUE (Loauis), Paris. — Physlologie qéné-
rale du systéme nerveux.

LAUGIER (H.), Paris. — Blologie du travall
et Biotypoclogle.

LECOMTE DU NOUY (P.), Paris. — Biophy-
sique moléculaire,

LEVI (Gluseppe), Turin. — L’accrolssement
des organismes.

LUTFALLA (Georges), Paris. — Eoonomie
théorigue et S8tatistique économlique.

MAGNAN (A.), Paris. — WMorphologle dyna-
mique et mécanique du mouvement.

MARGARITA (Rodolfo), Purme. — Physlologle
du travail musculalre. |

{ ACTUALITES SCIENTIFIQUES ET INDUSTRIELLES

Séries publiées sous la direction de MM.

-

MAI:{IEé (Ch.), Paris. — Electrochlmie appll-
quée.

MAURAIN (Ch.), Paris. — Physique du globe.
MAYER (André€), Paris. — Physlologle.

MILLOT (J.), Paris. — Anthropologle bhy-
slologlque et pathologlique.

MIN;E:‘.UR (Henri), Paris. — Astronomle stel-
alre.

MISES (Richard de), Istambul. — Théorie
moderne des probabllités.

MONTEL (P.), Paris. — Théorle des Fono-
tions.

MORRIS (Charles W.),Chicago. — Phllosophle
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