
3. Bases physiologiques
de la therl11oécologie des thons

3. 1. Physiologie de la thermorégulation des thons

par Patrice Cayré*

* Oceanographe biologiste de I"ORSTOM (Ins\IlUl Français de Re
cherche Scientifique pour le Développement en Cooperation). Fishe
ries Research Centre. Albion. Petite Riviére. Ile Maurice

1. INTRODUCTION

Selon le seul critère du rapport entre la tempèrature
interne du corps et celle du milieu environnant, on peut
diviser les vertèbres en deux groupes:

- les poikilothermes dont la tempèrature interne est
ègale à celle du milieu ambiant et donc varie comme
cette dernière (ex. reptiles, poissons);

- les homèothermes dont la tempèrature reste plus
ou moins constante quelque que soit celle du milieu
environnant (ex. mammifères).

Le processus physiologique qui permet le contrôle de
la tempèrature interne est dèsignè par le terme de
« thermorègulation »; il est à souligner que ce terme
n'est le plus souvent utilisè que pour dèsigner l'ensem
ble des mècanismes internes de conservation de la
chaleur propres aux homèothermes.

Chez les poissons, toute la chaleur produite par le
fonctionnement du mètabolisme, et vèhiculèe par le
sang, est dissipèe au niveau des branchies. Cependant,
depuis la plus haute antiquitè, on peut trouver des
observations selon lesquelles la chair de thons fraîche
ment capturès semble plus chaude que l'eau dans la
quelle ces poissons ont ètè pèchès. La première per
sonne à dècrire prècisèment ce phènomène est le physi
cien anglais Davy; ce dernier relate en effet avoir mesurè
des ècarts d'environ 10°C entre la tempèrature de l'eau
de mer et celle de la chair de certains thons (Davy,
1835). Ce n'est qu'en 1923 que le biologiste japonais
Kishinouye met en relation cette facultè des thons à
maintenir une chaleur interne supèrieure à celle de leur
environnement, avec la presence chez ces espèces d'un
système circulatoire très particulier qu'il dèsigne
comme « système vasculaire èchangeur de chaleur par
circulation à contre-courant » (ou rele mirabile). Cette
facultè de conserver la chaleur produite par le mètabo
lisme ou du moins de ne la dissiper qu'avec un certain
retard, et la prèsence de ce système vasculaire très
particulier sont propres aux thons (et à certains re
quins: Laml1idae) et uniques dans le monde des pois
sons. Chez les thons, l'existence de ce système circula
toire particulier se matèrialise donc par un excès de
chaleur des muscles par rapport à la tempèrature du
milieu. C'est ainsi que l'on a pu mesurer sur des indivi
dus venant d'ètre capturès des excès de tempèrature
interne pouvant aller jusqu'à 21 °5 chez le thon rouge,

Til IlIlIl Il.1 111.1'111111.1 111.1'111111.1, (Carey el al., 1971), jusqu'à
6°5 chez l'albacore (TIIIII1I1I1S albacares) et 1I 0 7C chez
le Iistao, KalSIIIl'OI111S pelamis, (Barrett and Hester, 1964;
Stevens and Fry, 1971).

Par ailleurs. il est remarquable qu'au sein de la famille
des scombrides la seule prèsence de ce système èchan
geur de chaleur permette de distinguer l'ensemble des
13 espèces de thons (groupe des thunnini) de toutes les
autres espèces de cette fami Ile (Kishinouye, 1923;
Gibbs and Collette, 1967; Collette, 1978).

Dans ce chapitre. après une description schèmatique
du principe du système èchangeur de chaleur des thons,
nous nous attacherons à souligner les diffèrences qui
existent entre les divers systèmes èchangeur de chaleur
et permettent de distinguer trois groupes d'espèces chez
les thons. Nous ènumèrerons ensuite les avantages ou
les contraintes que ces systèmes èchangeurs de chaleur
semblent impliquer. avant d'èvoquer en conclusion
comment ils peuvent jouer un rôle sur le comportement
et la rèpartition des espéces.

2. PRINCIPE DU SYSTEME ECHANGEUR DE
CHALEUR DES THOl\S

Le principe du système circulatoire èchangeur de
chaleur mis en èvidence par Kishinouye (1923), peut
ètre schèmatisè de la maniere suivante: le sang, chauffè
par l'activité métabolique, est dirigè par les veines vers
les branchies pour y ètre réoxygénè; ce sang veineux
chaud va donner une partie de sa chaleur au sang bien
oxygènè, mais plus froid, qui vient des branchies et se
dirige, dans les artères, vers les muscles. Cet èchange de
chaleur peut se faire gràce à l'existence d'un ècheveau
de vaisseaux capillaires, très fins et très rapprochès,
dans lequel les capillaires veineux, qui transportent le
sang « chaud ", croisent en un rèseau compliquè et
dense les capillaires artèriels qui amènent le sang
« frais ". Comme la circulation du sang dans les deux
rèseaux, artèriel et veineux, se fait en sens inverse, il y
a èchange de chaleur entre le sang veineux « chaud» et
le sang artèriel « froid ». L'ècoulement du sang dans ces
deux types de capillaires est ralenti par la complexite
même du rèseau, ce qui favorise l'echange de chaleur.

Après Kishinouye ce n'est que dans les annèes
soixante et soixante-dix que plusieurs auteurs ont pu
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reellement mesurer avec precision les ecarts de tempera
ture entre l'eau et le sang de diverses especes de thons
recemment captures, ou observes directement en mer au
moyen de marquages acoustiques, et analyser finement
le systeme circulatoire de ces especes (Barrett and
Hester. 1964; Carey and TeaJ. 1966; Carey er al., 1971;
Stevens and Fry, 1971; Stevens et al., 1974). Par ailleurs
de nombreux travaux se sont attaches à preciser les
mecanismes intimes permettant la conservation de cha
leur en relation avec le metabolisme des thons, et d'en
analyser les consequences sur le comportement et la
repartition de ces especes (Neill et al.. 1972; Neill and
Stevens, 1974; Oizon etaI.. 1974; Graham, 1973, 1975;
Neill er al.. 1976; Oizon er al., 1976, 1977, 1978;
Barkley et al., 1978; Bril!. 1978; Brill er al., 1978;
Graham and Oiener, 1978; Sharp and Vlymen, 1978;
Stevens and Carey, 1981).

3. DESCRIPTION DU SYSTEME VASCULAIRE
ECHANGEUR DE CHALEUR

E. LIN EATUS lthonine)

T. ALBACARES (albocore)

K. PELAMIS (li5100)

T. THYNNUS (thon rougel

Ce systeme, dont la description generale est donnee
en introduction peut se trouver en trois endroits diffe
rents du corps ce qui conduit à distinguer trois types
d'echangeurs de chaleur:

- un sysrème échangeur de chaleur latéral ou SEC
(figure 1) compose d'un ou deux rete mirabile, localises
sur chaque cote du corps et dans chacun desquels des
capillaires arteriels et veineux issus d'une artere cutanee
et d'une veine cutanee, s'entrecroissent. L'anatomie de
l'ensemble du systeme (origine des arteres cutanees,
raccordement des veines cutanees, association des capil
laires ... ) et l'importance de son développement permet
tent de distinguer et de classifier (phylogénie) les
differentes especes de thons (figure 1).

- Un système èchangeur de chaleur central ou SEC
situe sous la colonne vertebrale dans l'arc hemal (figure
1) et dont le rete mirabile est forme par l'association de
capillaires veineux reliés à la veine cardinale postérieure
et de capillaires arteriels issus de l'aorte dorsale. L'im
portance et l'agencement du rete mirabile, l'association
plus ou moins étroite de l'aorte dorsale et de la veine
cardinale posterieure, et la position plus ou moins
proche du SEC de la face ventrale des vertebres dans
l'arc hema!. ainsi que tout simplement la presence où
l'absence de l'ensemble de ce systéme échangeur de
chaleur central. sont egalement des elements caracteris
tiques des differentes especes de thons.

- Un système èchangeur de chaleur vicéral (S EV) situe
sur la face ventrale du foie et compose de plusieurs retia
mirabilia, ou cônes vasculaires ( 1 à 5 cônes par lobe du
foie), associant les vaisseaux sanguins qui courent sur
les faces ventrales des lobes du foie aux faces dorsales
de chacun de ces lobes. La presence ou l'absence de ce
systeme permet aussi de repartir les thons en deux
groupes distincts.

4. CLASSIFICATION DES THONS BASEE SUR LE
SYSTEME ECHANGEUR DE CHALEUR

La presence d'un systeme échangeur de chaleur late
raI (SEL) est caracteristique de toutes les especes de
thons (Thunnini). Le développement plus ou moins
important de ce systeme permet de classer phylogénéti-

F;g'Jre l. - Coupes transversales du corps de quatre espèces de
:~ons qui montrent schemati'iuement la position des echangeurs de
.·~aleur I3teraux (SEL) et centraux (SEC) ainsi que celle des muscles
rouges (parties hachurees) et de différentes partles du système sangt:j~

1Jd: aorte dorsale. vcp: veine ordinale posterieure. vc: veir.es
('..::.li}ees; Je· af:~res cutJn~~s) (,j'J;Jres GrJ:'::1~l. 19-o5)

quement les differentes especes de thons (figure 1). Le
genre le plus primitif est Auxis qui n'a qu'une paire
d'arteres cutanees; chez les autres especes, le SEL et la
vascularisation cutanée sont de plus en plus developpes
quand on passe du listao, KatsuH'onus (2 paires d'artéres
cutanées), puis successivement aux différentes especes
du genre T/llInnus à savoir l'albacore (T. albacares), le
patudo (T. obesus) et le thon rouge (T. Thynnus). Ce
développement du SEL semble aller de pair avec une
reduction de l'importance du systeme échangeur de
chaleur central (Sharp et Pirages, 1978). Celui-ci est
pratiquement absent chez le patudo et inexistant chez le
thton rouge espéce chez laquelle il n'y a pas de veine
cardinale posterieure.

La presence ou l'absence d'un systéme échangeur de
chaleur central a permis de distinguer deux groupes de
thons (Gibbs and Collette, 1967) :

- un groupe à affinites tempérées ou groupe thon
rouge T. thynnus. T. alalunga) qui n'a pas de SEC;

- un groupe à affinites tropicales ou groupe albacore
(Auxis. Euthynnus, Katsl/ll'Onus. T. albacares).

Le patudo (T. obesus) serait intermediaire à ces deux
groupes en raison du developpement pratiquement nul
de son SEC et de la présence, comme chez le thon
rouge d'un systéme echangeur de chaleur visceral
(SEV).

A l'interieur du groupe albacore le développement du
SEC, ainsi que la disposition et l'importance des
muscles rouges (Shap et Pirages, 1978) permettent de
distinguer les espéces cotières peu migratrices auxide et
thonine (Auxis, Euthynnus), des espèces hautement
migratrices à vaste aire de repartition comme l'albacore
( T. albacares) et le listao (K. Pelamis); la disposition des
muscles rouges de ['albacore (en contact avec la surface
du corps) permet de dire qu'à taille egaie l'albacore est
une espèce plus tropicale et moins cosmopolite que le
listao (Sharp et Pirages, 1978).
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5. LA THERMOREGULATION CHEZ LES
THONS: MECANISMES, Il\TERET

5.1. Mécanismes de la thermorégulation chez les
thons

Nous avons vu schematiquement que le n'lIe principal
et apparemment unique du systeme echangeur de cha
leur est de conserver à l'interieur du corps une partie de
la chaleur produite par l'activite metabolique (muscles),
ce qui, à partir d'un certain niveau d'activite, peut
conduire à ce que la temperature interne soit superieure
à la temperature externe de l'environnement. La tempe
rature interne des thons semble ainsi conditionnee par
le niveau d'activite de l'individu et par la temperature de
son environnement. Dans ces conditions de conserva
tion permanente de la chaleur metabolique, la tempera
ture interne des thons devrait. en cas d'intense activite
soutenue pendant une longue periode (cas frequent chez
les thons), atteindre des valeurs fatales pour les indivi
dus. On comprend alors la necessite absolue que cette
eIevation de temperature interne puisse être contrôlêe,
notamment lors d'evolutions en eaux chaudes, par un
mecanisme quelconque afin qu'elle ne s'eleve pas au
delà d'un certain seul: c'est le mecanisme de contrôle
que l'on designe par le terme" thermoregulation », et
qu'il semble logique d'invoquer chez les thons. Cette
thermoregulation semble realisee de deux manieres
difTerentes par les thons: par modification du compor
tement et/ou modifications physiologiques internes.

- Thermoregulation par comportement

Si l'on s'en tient au seul rôle du systeme echangeur
de chaleur evoque jusqu'à present (conservation d'une
partie de la chaleur metabolique), plusieurs mècanismes
de thermoregulation peuvent être invoques conjointe
ment ou non: nous les regroupons ci-dessous sous le
terme li thermoregulation par comportement ») car tous font
intervenir un mouvement ou une activite volontaire des
individus. Ces mecanismes sont :

- des de placements verticaux du poisson, qui le font
passer alternativement des aux chaudes de surface aux
eaux plus froides, des couches d'eaux profondes. De tels
mouvements ont ete clairement mis en evidence par des
experiences de marquages acoustiques conduites entre
autres sur les trois especes, albacore, listao et patudo
(Yuen, 1970: Oizon et al., 1978: Carey and OIson,
1982: Levenez, 1982: Yonemori. 1982 Cayre et al.,
1986, Cayre et Chabanne, 1987):

- modification de la vitesse: ralentissement de nage
pour diminuer la quantite de chaleur produire ou acce
Iêration de la nage pour accroître la quanti te de chaleur
dissipee à l'exterieur:

- augmentation de la surface du corps par laquelle
une grande partie de la chaleur peut être dissipee a
l'exterieur (Bril!. et al., 1978), notamment par le dè
ploiement des nageoires dorsales ou par tout autre
moyen qui peut accroître la turbulence de l'eau autour
du corps.

Cependant aucune de ces tactiques de thermoregula
tion ne semble elle-même reellement suffisante pour
dissiper les fortes quanti tes de chaleur produites à de

hauts niveaux d'activite notamment dans des eaux tro
picales (Oizon et al., 1978; Sharp and Vlymen, 1978).
Par ailleurs, certaines de ces tactiques semblent peu
conciliables avec la biologie des thons qui, grands
pelagiques migrateurs, sont toujours à la recherche d'un
maximum d'efficacite de leur nage.

Partant de l'observation selon laquelle le probleme de
dissipation de la chaleur se pose surtout rour les espe
ces qui frequentent habituellement les eaux tropicales
(Auxide, thonine, albacore, listao) et que ce n'est que
chez ces especes que l'on observe la presence d'un
systeme echangeur de chaleur central. Sharp et Vlymen
( 1979) ont ete amenes à postuler l'idee selon laquelle ce
systeme servirait ou participerait à un processus tendant
plutôt à faire baisser la chaleur qu'à la conserver; ce
processus pourrait se realiser si comme le suggerent
Sharp et Vlymen le systeme echangeur permettait en fait
une conduction acceleree du sang dirigee sur les bran
chies. lieu essentiel de dissipation de la chaleur.

- Thermoregulation p!lrsiologÎilue

Oizon, Brill et Yuen (1978), constatant que les thons
doivent parfois dissiper au maximum la chaleur pro
duite (à niveau d'activite eleve), ou au contraire conser
ver cette chaleur, ont ete amenes à postuler l'existence
d'une veritable thermoregulation physiologique chez
ces especes. Leur postulat repose à l'origine sur des
experimentations et observations directes faites sur des
thons (listao) maintenus en captivite dans des bassins:
ces auteurs se sont aperçu:

- d'une part que des modeles de predictions de la
temperature interne des animaux observes semblaient
indiquer que l'efficacite du systeme echangeur de cha
leur pouvait varier de 17 à 47 'X, et que ceci expliquerait
que les, temperatures internes observees sont souvent
inferieures à celles predites par les modêles:

- d'autre part aucun des modeles utilises ne peut
clairement decrire les relations complexes (et tres va
riables) entre la temperature interne, la vitesse de nage
et la temperature du milieu environnant.

[Is admettent alors que pour les thons le moyen le
plus simple pour resoudre les problèmes de retention ou
de dispersion de la chaleur selon les besoins, est de
pouvoir arrêter à volonte ce systeme echangeur de
chaleur. C'est cette faculte de decouplage du systeme
echangeur de chaleur qui permettrait alors la thermore
gulation des thons.

Bien, que les mecanismes physiologiques de cette
thermoregulation restent encore largement mal eluci
des, deux processus semblent intervenir:

- le premier mecanisme permet de limiter la quan
tite de chaleur produite par ameIioration de l'efficacite
de la nage: ainsi lors de periodes d'intense activite, ce
sont les muscles blancs qui entrent en jeu: ceux-ci
fonctionnent pour une large part de maniere anaerobi
que (ce qui tend à diminuer la consommation d'oxy
gene), et produisent donc beaucoup moins de chaleur
que les muscles rouges: de plus ils ne sont pas relies au
systeme circulatoire echangeur de chaleur;

- selon le second mecanisme, encore largement
hypothetique. le systeme echangeur de chaleur permet
trait dans certains cas, à de plus importantes quanti tes
de chaleur de se dissiper au niveau des branchies.
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5.2. Intérêt de la conservation de la chaleur

La quantite de chaleur métabolique produite est fonc
tion de l'intensité du travail musculaire. On a pu calcu
ler que 80 % de l'énergie dépensée par un listao est
transformée en chaleur. seuls les 20 % restant servant
réellement à la propulsion de l'animal (Webb, 1975).
En conséquence, plus un thon va nager vite plus il va
produire de chaleur. Cette observation a conduit de
nombreux auteurs à faire l'hypothése que le principal
intérêt pour les thons de conserver la chaleur était de
faciliter le travail musculaire et d'assurer une vitesse de
nage soutenue maximale (Carey et al., 1971).

D'autres avantages directement liés au maintien d'une
température relativement chaude ou à l'inertie thermi
que qu'engendrent les systémes échangeurs de chaleur
ont été avancés:

- permettre une souplesse certaine sur le contrôle
d'un métabolisme élevé tel que celui des thons (Ho
chachka et al., 1978):

- faciliter la diffusion de l'oxygéne de la myoglobine
vers les mitochondries des cellules musculaires qui
travaillent (Stevens and Carey, 1981);

- permettre une certaine indépendance vis-à-vis des
variations extérieures de la température et par là faciliter
les déplacements dans des milieux aux caractéristiques
contrastées (Graham, 1975):

- augmenter la rapidité de digestion en maintenant
une température assez élevée des viscéres (Magnuson,
1969).

En guise de conclusion à ces deux paragraphes, il
convient de remarquer que les différents avantages
(évoqués ci-dessus) pour les thons du maintien d'une
température interne relativement élevée et surtout l'im
portance relative de ces différents avantages, restent
encore largement des hypothéses à démontrer. En fait,
la principale question qui reste encore à l'heure actuelle
à élucider est directement liée au fonctionnemnt et au
rôle du systéme échangeur de chaleur si l'on se référe
notamment aux thons tropicaux qui évoluent dans des
eaux dont la température est relativement élevée (supé
rieure à 20°C).

6. CONCLUSION: THERMOREGULATION ET
REPARTITION GEOGRAPHIQUE DES THONS

Bien que le rôle des sytémes vasculaires échangeurs
de chaleur, et surtout leur implication dans un ensemble
visant à assurer une certaine thermorégulation chez les
thons, restent encore à préciser, il est indéniable que la
structure et le développement de ces systémes, associés
à la disposition des muscles rouges, ont des implica
tions directes sur l'écologie des thons.

Pour illustrer ce rôle du systéme échangeur de cha
leur sur le comportement on peut mentionner plusieurs
exemples:

- pour les pêcheurs sportifs, la nature ou le dévelop
pement du systéme échangeur de chaleur joint à la
température du milieu au moment de la capture sem
blent influer directement sur la combatitivité des diffé
rentes espéces de thons; le thon, rouge dont le systéme
échangeur de chaleur est le plus sophistiqué serait ainsi
toujours plus combatif qu'un albacore ou qu'un patudo
par exemple. Des cas de poissons capturés aprés un

combat intense et montés à bord morts avec la chair
anormalement molle peuvent s'expliquer par l'impossi
bilité de ces individus d'accomplir une thermorégula
tion suffisante dans des conditions extrêmes et anorma
les d'activité. Les thons présentant cette chair ramollie
sont parfois observés à l'occasion de gros coups de
senne, et sont désignés par le terme anglais de « burnt
tunas». Ces individus peu prisés par les conserveries
sont totalement impropres à la consommation crue sous
forme de « Sashimi ", trés apprécié des japonais. Il est
d'ailleurs assez remarquable que sur le marché japonais
les espéces de thons qui ont la plus grande valeur
commerciale soient justement les espéces dont le sys
téme échangeur de chaleur est le plus efficace (patudo,
thon rouge) et chez lesquelles le phénoméne de « burnt
tunas » est rarement observé.

Les différentes caractéristiques du systéme échangeur
de chaleur permettent en grande partie de comprendre
les affinités écologiques (en regard de la température du
milieu) des diverses espéces de thons ou, au sein d'une
même espéce, des différentes gammes de taille de l'es
péce considérée. On peut ainsi séparer:

- les petits thons côtiers et à affinité strictement
tropicale: Alixis (auxide), ElIth.l'I1I1I1S (thonine )... , espé
ces dont le systéme échangeur de chaleur central est
bien développé, le systéme échangeur de chaleur latéral
tout juste fonctionnel, et qui possédent d'importants
muscles rouges (ayant une large surface de contact avec
l'extérieur.

- les jeunes individus (LF < 70 cm) à affinité tropi
cale quasi-exclusive: T. a/bacares (albacore) et T. obeslls
(patudo), dont les systémes échangeurs de chaleur sont
encore mal développés par rapport à celui des adultes;

- les albacores adultes à affinité tropicale, mais
moins marquée que celle des jeunes, en ce sens qu'ils
sont fréquemment observés aux limites horizontales et
verticales de l'habitat de l'espéce dans des eaux à 15°C
- 20°C;

- les espéces cosmopolites comme le listao (K.
pe/amis), dont l'aire de répartition déborde largement
des seules régions tropicales;

- les patudos adultes à affinité plutôt tempérée
10°C- 18°C, (contrairement aux jeunes de l'espéce) et
que l'on rencontre le plus souvent dans les eaux froides
( 10-15°C) de profondeur (300-400 m) dans les régions
strictement tropicales, ou dans celles de surface des
régions nord et sud de l'habitat de l'espéce;

- les thons à affinité tempérée assez stricte
( 12°-18°C) comme le germon ( T. alallll1ga), ou tempé
rées mais trés cosmopolite (5°-2S°C) comme le thon
rouge ( T. th.l'I1I1I1S) qui est l'espéce de thon phylogénéti
quement la plus avancée.

On comprend alors bien l'importance et l'intérêt de
connaitre les phénoménes de thermorégulation chez les
thons puisqu'ils influencent directement la répartition
verticale et horizontale (biogéographie) des différentes
espéces.

Ces connaissances sur la thermorégulation des diffé
rentes espéces permettent de mieux comprendre certai
nes caractéristiques des pêcheries thoniéres telles que
les zones préférentielles d'abondance apparente ou de
bonne capturabilité de chaque espéce, voire au sein
d'une espéce donnée les répartitions respectives des
jeunes et des adultes.
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