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Introduction . '

Ce sont essentiellement des chercheurs
américains qui se sont intéressés au phéno-
mene trés exceptionnel dans le monde des
poissons d'une certaine forme de conservation
de la chaleur interne que I'on rencontre chez
les thons et quelques requins (Lamnidae). Bien
que ce phénoméne n’ait pas fait I'objet de
recherches ou d‘expérimentations conduites
sur les thons exploités par les flottilles de
péche frangaises, il est tout 3 fait justifié de
rappeler ici I'état des connaissances acquises
et de faire la synthése des hypothéses et faits
réels sur ce sujet caractéristique des thons
quelles que soient les régions dans lesquelles
on les rencontre.

Depuis la plus haute Antiquité, on retrouve
des observations selon lesquelles la chair de
thons récemment capturés semble plus
chaude que I'eau dans laquelle ces poissons
ont été péchés. La premiére personne & dé-

crire précisément ce phénomeéne est le physi-

cien anglais Davy qui relate en 1835 avoir
mesuré des écarts d'enyirpn 10° C entre la

(1) Océanographe biologiste de I'ORSTOM, 213 rue la-
fayette, 75010 Paris, en fonction au Centre de recherches
océanographiques de Dakar (ISRA) BP 2241, Dakar (Séné-
gal).
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température de I'eau de mer et celle de la
chair de certains thons. Ce n’est qu'en 1923
que le biologiste japonais Kishinouye a mis en
relation cette faculté des thons & maintenir une
chaleur interne supérieure a celle de leur envi-
ronnement, avec la présence chez ces espéces
d'un systéme circulatoire trés particulier qu'il
qualifie de « systéme vasculaire échangeur de
chaleur par circulation & contrecourant » {ou
rete mirabile). Cette faculté de conserver la
chaleur produite par le métabolisme et la
présence de ce systéme vasculaire trés parti-
culier sont propres aux thons et & certains
requins (Lamnidae), et uniques dans le monde
des poissons. Dans la famille des scombridae,
ce systéme échangeur de chaleur permet de
distinguer I'ensemble des treize espéces de
thons (groupe des thunnini) de toutes les au-
tres espéces de cette famille.

Le principe de ce systéme peut étre sché-
matisé de la maniére suivante :

Le sang, chauffé par I'activité métabolique
{travail musculaire), est dirigé par les veines
vers les branchies pour y étre réoxygéné; ce
sang veineux chaud va donner une partie de sa
chaleur au sang bien oxygéné mais plus froid
qui vient des branchies et se dirige dans les
artéres vers les muscles; cet échange de cha-
leur peut se faire grace a l'existence d'un
réseau de vaisseaux capillaires, trés fins et trés
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- comment et pourquou les thons sont parfois chauds

rapprochés, dans lequel les capillaires veineux,
qui transportent le sang « chaud », croisent en
un réseau compliqué les capillaires artériels
qui aménent le sang « frais »; I'écoulement du
sang dans ces deux types de capillaires est
ralenti par la complexité méme du réseau, et
comme la circulation dans les deux réseaux,
artériel et veineux, se fait en sens inverse, il y
a échange de chaleur entre sang veineux
« chaud » et le sang artériel « froid ».

Aprés Kishinouye, ce n'est que dans les
années soixante et soixante-dix que plusieurs
auteurs ont pu réellement mesurer avec préci-
sion sur des thons récemment capturés, ou
observés directement en mer au moyen de
margquages acoustiques, les écarts de tempé-
rature entre |'eau et le sang de diverses espé-
ces de thons, et & analyser précisément le
systéme circulatoire de ces espéces. Par ail-
leurs, de nombreux travaux se sont attachés a
préciser les mécanismes intimes permettant la
conservation de chaleur en relation avec le
métabolisme des thons, et d’en analyser les
conséquences sur le comportement et la ré-
partition des espéces.

Dans cet article, nous nous attacherons a
souligner les différences qui existent dans les
divers systémes circulatoires échangeurs de
chaleur et permettent de distinguer trois grou-
pes d’espéces chez les thons; nous énumeére-
rons ensuite les avantages ou les contraintes
que le systéme échangeur de chaleur semble
impliquer avant d'évoquer comment il peut
jouer sur le comportement ou la répartition
des espéces.

Description du systéme wvas-
culaire échangeur de chaleur

Ce systéme, dont la description générale est
donnée en introduction, peut se trouver en
trois endroits différents du corps, ce qui con-
duit & distinguer trois types d’ échangeurs de
chaleur : .

— Un systéme échangeur de chaleur laté-
ral ou SEL (fig. 1), composé d'un ou deux
rete mirabile, localisés sur chaque c6té du
corps et dans chacun desquels des capillai-
res artériels et veineux issus d'une artére
cutanée et d'une veine cutanée, s’entre-
croisent. L'anatomie de I’ensemble du sys-
téme {origine des artéres cutanées, raccor-
dement des veines cutanées, association
des capillaires...) et |'importance de son
développement permettent de distinguer et
de classifier {phyllogénie} les différentes

. espéces de thons (fig. 1).

— Un systéme &changeur de chaleur cen-
tral ou SEC situé sous la colonne verté-
brale dans I'arc hémal {fig. 1) et dont le rete
mirabile est formé par |'association de capil-
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laires veineux reliés & la veine cardinale
postérieure et de capillaires artériels issus
de l'aorte dorsale. L'importance et |'agen-
cement du -rete mirabile, |'association plus
ou moins étroite de I'arte 'dorsale et de la
veine cardinale postérieure; et la position
plus ou moins proche du SEC de la face
ventrale desvertébrés dans V'arc hemal,
ainsi que tout simplement la présence ou
I'absence de I'ensemible ‘de’ ce systéme
&changeur de chaleur central,' sont égale-
ment des éléments caractéristiques des
différentes gspépes de thons.’
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Classnflcatlon des thons
basée sur le systéme
echangeur de chaleur -

La présence d'un systéme échangeur de
chaleur latéral {SEL) est caractéristique de tou-

tes les espéces de thons (Thunnini). Le déve-

loppement plus ou‘ moins important de ce
systéme permet de classer phyllogénétique-
ment les différentes espéces de thons-{fig.: .

Le genre le plus primitif est Auxis qui n'a -

qu'une paire d'artéres.cutanées; chez les au-
tres especes, le SEL et la vascularisation cuta-

née sont de plus en plus développés quand on -

passe du listao, Katsuwonus (2 paires d'artéres
cutanees), puis successivement aux différentes
espéces du genre Thunnus a savoir I'alcacore
{T. albacares), le patudo (T. obesus) et le thon
rouge (T. thynnus). Ce développement du SEL
semble aller de pair avec une réduction de
I'importance du systéme échangeur de chaleur
central; ce dernier est pratiquement. absent
chez le patudo et inexistant chez le thon rouge
espece chez laquelle il n y a pas de veme
cardinale posterieure.

La présence ou I’ absence d un systéme
échangeur de chaleur central a permis de
distinguer deux groupes de thons; le groupe a
affinités tempérées ou « groupe thon rouge »,
incluant le germon (7. alalunga) et le thon
rouge (7. thynnus), qui n'a pas de SEC, et le
groupe & affinités tropicales ou groupe alba-
core incluant les genres Auxis (Auxide), Fu-
thynnus (Ravil), Katsuwonus (Listao), T. Albaca-
res (Albacore). Le patudo (T. obesus) serait
intermédiaire a ces deux groupes en raison du
développement pratiquement nul de son SEC
et de la présence, comme chez le thon rouge
d’un systéme échangeur de chaleur viscéral
{SEV); c'est de systéme échangeur de chaleur
viscéral qui donne I aspect stné du foxe de ces
deux espéces.

A l'intérieur du groupe albacore, le dévelop-
pement du SEC, ainsi que la disposition et
I'importance des muscles rouges permettent
de distinguer les espéces cotiéres peu migra-
trices que sont 'auxide {Auxis) et le ravil (Eu-
thynnus), des espéces hautement migratrices
& vaste aire de répartition comme |'albacore
{T. albacores) et le listao {K. pelamis); ia dispo-
sition des muscles rouges de l'albacore (en
contact avec la surface du corps) permet de
dire qu’a taille égale I'albacore est une espéce
plus tropicale et moins cosmopohte que le
listao.
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— un systéme échangeur de chaleur vicé-
ral (SEV) situé sur la face ventrale du foie
et composé de plusieurs retia mirabilia, ou
c6nes vasculaires (1 3 5 cOnes 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 présence ou-l'absence de ce

systéme permet aussi de répartir les thons "

en deux groupes distincts.

! SEC

_E.lineatus { thonine ou ravil )’

T . . . s

T. albacates {albacore) ..

t

1

Avantages et mécanismes
de la thermorégulation
chez les thons

En général, chez 'ensemble des poissons,
toute la chaleur produite par le fonctionne-
ment du métabolisme, et véhiculée par le
sang, est dissipée au niveau des branchies.
Chez les thons, la chaleur métabolique est plus
ou moins conservée, ou pour le moins dlsmpée
avec un certain retard, grice au systéme
échangeur de chaleur; ceci se matérialise par

vc
ac

SEL

R

SEC
. ad
(a vep

K. pelamis ( listao )

T. tynnus (thon rouge)

f

Figure 1: coupes transversales de quatre espdces de thons qui montrent la position des
échangeurs de chaleur Iatérale (SEL) et centraux (SEC} ainsi que Is disposition schématique dos
musclos rouges (parties hachurées); et I'emplacement de Faorte dorsale {ad), de Ia veine cardinale
postérieure (VCP); de Ia veine cutanée (VC) et de I'artére cutanée (AC} (d"aprés Graham, 1985).
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un excés de chaleur des muscles des thons par
rapport & leur environnement. Cet excés me-
suré au moment de leur capture, peut aller
jusqu'a 21°6 C chez le thon rouge, jusqu’a
21°C chez le patudo, 7° C chez I albacore et
11°7 C chez le listao.

Avantages liés 4 la conservatlon
delachaleur = . - . . ..

La quantité de chaleur métabollque produnte
est fonction de.l'intensité du travail muscu-
laire. On a pu calculer que 80 % de |'énergie
dépensée par un listao est transformée en
chaleur, seuls les 20 % qui restent servent
réellement & la propulsion de ['animal; donc
plus un thon va nager vite, plus il va produire
de chaleur. Cette observation a conduit de
nombreux auteurs & faire I'hypothése que le
principal intérét pour les thons de conserver la
chaleur était de faciliter le travail musculaire et
d’assurer une vitesse de nage soutenue maxi-
male.

H

D’autres avantages dlrectement liés au
maintien d’une ' température relativement

chaude ou a l'inertie thermique qu’engendrent *

les systémes échangeurs de chaleur ont été.

avancés: ' - s T

permettre une souplesse certaing sur le
contrdle d'un:métabolisme élevé tel que
celui des thons, :

faciliter la diffusion de I'oxygéne de la

myoglobine vers les mitochondries des cel- |

lules musculaires qui travaillent, ' ki

permettre une certaine indépendance

vis-a-vis des variations extérieures de la

température, et par 14 faciliter les déplace-
ments dans des milieux aux caractérlstl-
ques contrastées, e

augmenter la rapidité de digestion en main-
tenant une_température assez élevée des
visceéres.

N

La thermorégulation chez les thons

Les différents avantages potentiels d’'une

température interne élevée et leur importance ’

relative restent cependant encore largement”

des hypothéses & démontrer. En effet, la prin-

cipale question qui reste encore a élucider est

en fait directement liée au fonctionnement et
au role du systéme échangeur de chaleur,
notamment chez les thons tropicaux qui évo-
luent dans des eaux dont la température est
relativement élevée (supérieure a 20° C).

Nous avons vu schématiquement que le rble
principal et apparemment unique du systéme

contrble que I'on désigne par le terme « ther-
morégulation », et qu’il semble logique d’invo-
quer chez les thons. . . | . o
v, 3 y.
Thermorégulation par comportement
. t

Si I'on.s’en tient au seul r6le du systéme
échangeur de chaleur évoqué jusqu'a présent
(conservation d’'une partie de la chaleur méta-
bolique), plusieurs mécanismes de thermoreé-
gulation peuvent étre invoqués conjointement
ou non; nous les regroupons ci-dessous sous
le terme « thermorégulation par comporte-
ment » car tous font intervenir un mouvement

ou une activité des individus. Ces mécanismes
sont :

— Déplacements verticaux du poisson, qui le
font passer alternativement des eaux chaudes
de surface aux eaux plus froides des couches
d’eaux profondes. De tels mouvements ont été
clairement mis en évidence par des expérien-
ces de marquages acoustiques qui permettent
de suivre a distance et d'enregistrer I'évolution
{mouvements verticaux et déplacements hori-

- zontaux) des individus marqués

— Modification de la vntesse de nage pour

i diminuer la quantité de chaleur produite {ralen;
" tissement de la nage) ou pour accroftre la

quantité de chaleur dissipée a l'extérieur (accé-
lération de la nage).

— Augmentation de la surface du corps par
laquelle une grande partie de la chaleur est
généralement dissipée & |'extérieur, notam-
ment par ie déploiement des nageoires dorsa-
les ou par tout autre moyen qui peut accroitre
la turbulence de I'eau autour du corps.

Cependant, aucune de ces tactiques de
thermorégulation ne ,semble’ en elle-méme
réellement suffisante pour dissiper les fortes
quantités de chaleur produites & de hauts
niveaux d'activités, notamment dans des eaux
tropicales, Par ailleurs, certaines de ces tacti-
ques semblent méme peu conciliables avec la
biologie des thons qui, grands pélagiques

" migrateurs, sont toujours a la recherche d'un

échangeur de chaleur est de conserver a l'inté- -

rieur du corps une partie de la chaleur produite
par l'activité métabolique {muscles), ce qui, a
partir d'un certain niveau d’activité, peut con-
duire a8 ce que la température interne soit
supérieure a la température externe de I'envi-
ronnement. La température interne des thons
semble ainsi conditionnée par le niveau d'acti-
vité de I'individu et par la température de son

environnement. On comprend alors la néces- -

sité absolue a ce que I'élévation de tempéra-

ture interne puisse étre contrdlée (notamment

lors d'évolutions en eaux chaudes) par un
mécanisme quelconque afin qu'elle ne s'éléve
pas au-deld d’un certain seuil qui pourrait étre
fatal & l'organisme; c’est ce mécanisme de
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! maximum d’efficacité de leur nage et pour-

raient entraver celle-ci par la création de turbu-

_lences supplémentaires ou étre génés par des
. ralentissements impératifs de leur activité.

Partant "de l'observation selon laquelle le
probléme de dissipation de la chaleur se pose
surtout pour les espéces qui fréquentent habi-
tuellement les eaux tropicales (auxide, ravil,
albacore, listao), et que ce n’est que chez ces
espéces que l'on observe la présence d'un
systéme échangeur de chaleur central, Sharp
et Vlymen ont été amenés a postuler en 1979
l'idée selon igquelle ce systéme servirait ou
participerait & un processus tendant plutét a
faire baisser la chaleur qu’a la conserver; ce
processus pourrait se réaliser si, comme le
suggérent ces auteurs, le systéme échangeur
permettait en fait une conduction accélérée du
sang dirigée sur les branchies, lieu essentiel de
dissipation de la chaleur.

Thermorégulation physiologique

Trois chercheurs {Dizon, Brill et Yuen) cons-

" tatant que les thons doivent parfois dissiper au

maximum la chaleur produite (& niveau d’acti-

.vité. élevé) ou, au contraire, conserver cette

chaleur, ont été amenés & postuler I'existence
d'une véritable thermorégulation physiologi-
que chez ces espéces. Leur postulat repose a
I'origine sur des expérimentations et observa-
tions directes faites sur des thons (listao)
maintenus en captivité dans des bassins; ces
auteurs se sont apergus d'une part que des
modeles de prédictions de la température in-
terne des animaux observés semblaient indi-
quer que l'efficacité du systéme échangeur de
chaleur peut varier {de 17 & 47 %) et que ceci
expliquerait que les températures internes
observées sont souvent inférieures a celles
prédites par les modeéles. D'autre part, aucun
des modeles utilisés ne peut clairement dé-
crire les relations complexes (et trés variables)
entre la température interne, la vitesse de
nage et la température du milieu environne-
ment. lls admettent alors que pour les thons le
movyen le plus simple pour résoudre les pro-
blémes de rétension ou de dispersion de la
chaleur selon les besoins, est de pouvoir shun-
ter a volonté le systéme échangeur de chaleur.
C'est cette faculté de découplage du systéme
échangeur qui permet alors la thermorégula-
tion des thons. .. . '

Bien que les mécanismes physiologiques de
cette thermorégulation restent encore large-
ment mal élucidés, deux processus semblent
intervenir: - . -

+ = Le premier mécanisme permet de limiter
la quantité de chaleur produite par améliora-
tion de l'efficacité de la nage; ainsi, lors de
périodes d'intense activité, ce sont les muscles
blancs qui entrent en jeu; ceux-ci fonctionnent
pour une large part de maniére anaerobique et
produisent donc beaucoup moins de chaleur
que les muscles rouges; de plus, ils ‘ne sont
pas reliés au systéme circulatoire échangeur
de chaleur. ’

— Selon le second mécanisme, encore lar-
gement inexploré, le systéme échangeur de
chaleur permettrait, dans certains cas, & de
plus importantes quantités de chaleur de se
dissiper au niveau des branchies.

Conclusion

Bien que le role des systémes vasculaires
échangeurs de chaleur, et surtout leur implica-

tion dans un ensemble visant & assurer une
certaine thermorégulation chez les thons, res-

tent encore & préciser, il est indéniable que la
structure et le développement de ces syste-
mes, associés a la disposition des muscles
rouges, ont des implications directes sur I'éco-
logie des thons. ’

-~ Pour illustrer ce réle du systéme échangeur
de chaleur sur le comportement, on peut
mentionner par exemple pour les pécheurs
sportifs, que la nature ou le développement du
systéme échangeur de chaleur joint & la tem-
pérature du milieu au moment de la capture
semblent influer directement sur la combati-
vité des différentes 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 apres
un combat intense et montés & bord morts
avec la chair anormalement molle peuvent
s'expliquer par I'impossibilité de ces individus
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a accomplir une thermorégulation suffisante
dans des conditions extrémes et anormales
d’activité. i

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
méme espéce, des différentes gammes de
tailles de I'espéce considérée. On peut- ainsi
séparer :

— les petits thons cétiers et 3 affinité stric-

tement tropicale : Auxis (auxide), Euthynnus .

(thonine)..., espéces dont le systéme échan-
geur de chaleur. central est bien développé, le
systéme échangeur-de chaleur latéral -tout
juste fonctionnel, et qui possédent d’impor-
tants muscles rouges ayant une large surface
de contact avec l'extérieur, surface par:la-
quelle la chaleur peut se dissiper.. .

—les jeunes individus {taille inférieure a

. o, o ey

S t
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70 cm) & affinité tropicale quasi exclusive des
espéces T. albacares (albacore) et T obesus

{patudo) dont les systémes échangeurs de °

chaleur sont encore mal développés par rap-
port a celui des adultes;

— les albacores adultes a affinité tropicale,
mais moins marquée que celle des jeunes, en
ce sens qu'ils sont fréquemment observés aux
limites horizontales et verticales de I'habitat de
I'espéce dans des eaux & 16° C-20° C.

— les especes cosmopolites comme le listao

(K. pelamis), dont I'aire de répartition déborde
largement les seules régions tropicales;

' —les'patudos adultes 2 affinité plut6t tem-
pérée 10° C-18° C, (contrairement aux jeunes
de ‘I'espéce) et que l'on rencontre le plus
souvent dans les eaux froides (10-15° C) de

profondeur (300-400 m) dans les régions stric-'
. tement tropicales, ou dans celles de surface-

des régions nord et sud de |'habitat de I'es-
péce. " ‘

[

— les thons a affinité tempérée assez stric-
tement (12°-18° C) comme le germon (7. ala-
lunga), ou tempérée mais trés cosmopolite

" (5°-28° C) comme le thon rouge (T thynnus) qui

est I'espece de thon phyllogénétiquement la
plus avancée. -

On comprend alors bien l'importance et I'in-
térét de connaitre les phénomeénes de thermo-
régulation chez les thons puisque ceux-ci in-
fluencent directement leur répartition verticale
et horizontale (biogéographie). Ces connais-
sances caractéristiques des différentes espé-
ces sont donc tout & fait transposables aux
thons du golfe de Guinée et permettent de
comprendre certaines * caractéristiques des
pécheries tropicales telles que les zones préfé-
rentielles d’abondance apparente et de bonne
capturabilité des différentes “espeéces {(alba-
core, listao et putado) ou gammes de tailles
des individus d'une espéce donnée.
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