
es thons et Ia thermorbgulation : 
comment et pourquoi les thons sont parfois c k6 JAN\,! îsag 

Introduction 
Ce sont essentiellement des chercheurs 

americains qui se sont interesses au phho-  
mène tres exceptionnel dans le monde des 
poissons d'une certaine forme de Conservation 
de la chaleur interne que l'on rencontre chez 
les thons et quelques requins (Lamnidae). Bien 
que ce phhomene n'ait pas fait l'objet de 
recherches ou d'experimentations conduites 
sur les thons exploites par les flottilles de 
pêche françaises, il est tout d fait justifie de 
rappeler ici I'btat des connaissances acquises 
et de faire la Synthese des hypotheses et faits 
reels sur ce sujet caracteristique des thons 
quelles que soient les regions dans lesquelles 
on les rencontre. 

Depuis la plus haute Antiquite, on retrouve 
des observations selon lesquelles la chair de 
thons recemment captures semble plus 
chaude que l'eau dans laquelle ces poissons 
ont &te pêches. La premiere personne d de- 
crire precisement ce phhomene est le physi- 
cien anglais Davy qui relate en 1835 avoir 
mesure des Bcarts d'enyiron IOo C entre la 

(1) Ocbanographe biologiste de I'ORSTOM, 213 rue La- 
fayette, 75010 Paris, an fonction au Centre de recherches 
ocbanographiques de Dakar (IsRA), BP 2241, Dakar (SQnB- 
gal). 
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temperature de l'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 faculte des thons B maintenir une 
chaleur interne superieure B celle de leur envi- 
ronnement, avec la presence chez ces especes 
d'un Systeme circulatoire tres particulier qu'il 
qualifie de ii Systeme vasculaire Bchangeur de 
chaleur par circulation B contrecourant )) (ou 
rete mirabile). Cette faculté de conserver la 
chaleur produite par le metabolisme et la 
presence de ce Systeme vasculaire tres parti- 
culier sont propres aux thons et d certains 
requins (Lamnidae), et uniques dans le monde 
des poissons. Dans la famille des scombridae, 
ce Systeme bchangeur de chaleur permet de 
distinguer l'ensemble des treize especes de 
thons (groupe des thunninl) de toutes les au- 
tres especes de cette famille. 

Le principe de ce Systeme peut être sch6- 
matise de la maniere suivante : 

Le sang, chauffe par I'hctivit(? metabolique 
(travail musculaire), est dirige par les veines 
vers les branchies pour y être r6oxygbn6; ce 
sang veineux chaud va donner une partie de sa 
chaleur au sang bien oxygen6 mais plus froid 
qui vient des branchies et se dirige dans les 
arteres vers les muscles; cet Bchange de cha- 
leur peut se faire grace d l'existence d'un 
reseau de vaisseaux capillaires, tres fins et tres 

. ,. 
Amhagsment des pBches dans 185 eaux com- 
munautaires (sùite) 
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rapproches, dans lequel les capillaires veineux, 
qui transportent le sang (i chaud I), croisent en 
un reseau complique les capillaires arteriels 
qui amdnent le sang (i frais 1); I'ecoulement du 
sang dans ces deux types de capillaires est 
ralenti par la complexit6 même du reseau, et 
comme la circulation dans les deux reseaux, 
arteriel et veineux, se fait en sens inverse, il y 
a &change de chaleur entre sang veineux 
(i chaud )) et le sang arteriel (i froid n. 

Apres Kishinouye, ce n'est que dans les 
annees soixante et soixante-dix que plusieurs 
auteurs ont pu reellement mesurer avec preci- 
sion sur des thons recemment captures, ou 
observes directement en mer au moyen de 
marquages acoustiques, les Bcarts de tempe- 
rature entre l'eau et le sang de diverses esph- 
ces de thons, et B analyser precisement le 
Systeme circulatoire de ces especes. Par ail- 
leurs, de nombreux travaux se sont attaches B 
preciser les mecanismes intimes permettant la 
conservation de chaleur en relation avec le 
metabolisme des thons, et d'en analyser les 
consequences sur le comportement et la re- 
partition des especes. 

Dans cet article, nous nous attacherons B 
souligner les differences qui existent dans les 
divers Systemes circulatoires Bchangeurs de 
chaleur et permettent de distinguer trois grou- 
pes d'especes chez les thons; nous enumere- 
rons ensuite les avantages ou les contraintes 
que le Systeme Ochangeur de chaleur semble 
impliquer avant d'evoquer comment il peut 
jouer sur le comportement ou la repartition 
des esphces. 

Description du systih" was- 
culaire Bchangeur de chaleur 

Ce Systeme, dont la description generale est 
donnee en introduction, peut se trouver en 
trois endroits differents du corps, ce qui con- 
duit B distinguer trois types d'echangeurs de 
chaleur : 

- Un Systeme 6changeur de chaleur lat6- 
ral ou SEL (fig. I), compose d'un ou deux 
rete mirabile, localises sur chaque cate du 
corps et dans chacun desquels des capillai- 
res arteriels et veineux issus d'une artere 
cutanee et d'une veine cutanbe, ,s'entre- 
croisent. L'anatomie de l'ensemble du sys- 
teme (origine des arteres cutanees, raccor- 
dement des veines cutanees, association 
des capillaires ...) et l'importance de son 
developpement permettent de distinguer et 
de classifier (phyllogbnie) les differentes 

j especes de thons (fig. 1). . 

* '  

- Un Systeme Bchangeur de chaleur cen- 
tral ou SEC situe sous la colonne verte- 
brale dans l'arc hemal (fig. 1) et dont le rete 
mirabile est forme par l'association de capil- 
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laires veineux relies A la veine cardinale 
posterieure et de capillaires arteriels issus 
de l'aorte dorsale. L'importance et I'agen- 
cement du .rete mirabile, l'association plus 
ou moins etroite de I'arte'dorsale et de la 
veine cardinale postbrieure; et la position 
plus ou moins proche du SEC de la face 
ventrale , des .vertebres'' dans l'arc hemal, 
ainsi que tout simplement la,presence ou 
l'absence de l'ensemble de ce systeme 
Bchangeur de chaleur central,' sont egale- 
ment des elements caractbristiques des 
differentes especes de thons.'~ ' 

* . . i  I ' 1 . ;  . * ,  1 ,  * - .  . . 
; I I .  ' '. !,.!I, ,I , : 2. , 

.-;" ( 1  . . ' . , ~ , . ,  . . , 8  I c * '  

8 . . * I  :?, i! i ',' , 

Cias&ication des thQris. ' * 

basGe sur 16 Systeme 
6ctiangeur. de chaletir :':! 

s r .  ' I I  . I  ' 2 , )  I 

, .  

e , . .  ' . , ,  ... : 

La présence d'un,, Systeme Bchangeur de 
chaleur lateral (SEL) est caractbristique de tou- 
tes les especes de thons (Thunnini). Le dbve-. 
loppement plus OU' moins important de ce 
systeme permet de classer phyllogbn8tique- 
ment les differentes especes de thons .(fig. 1). 
Le genre le plus primitif est Auxis qui n'a . 
qu'une paire d'art&res..cutanées; chez les au- 
tres especes. le SEL.et la vascularisation cuta: 
née sont de plus en plus dbveloppes quand on . 
passe du listao, Katsuwonus (2 paires d'arteres 
cutanees), puis successivement aux differentes 
especes du genre Thunnus A savoir I'alcacore 
(T. albacares), le patudo (T.  obesus) et le thon 
rouge (T. thynnus).,Ce developpement du SEL 
semble aller de pair avec une reduction de 
l'importance du systeme Bchangeur 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 veine 
cardinale posterieure. "' " 

La présence ou, l'absence d'un Systeme 
Bchangeur de chaleur central a permis de 
distinguer deux groupes de thons; le groupe A 
affinites temperées ou i( groupe thon rouge II, 

incluant le germon (T.  alalunga) et le thon 
rouge (T. fhynnus), qui n'a pas de SEC, et le 
groupe B affinites tropicales ou groupe alba- 
core incluant les genres Auxis (Auxide), Eu- 
thynnus,(Ravil), Katsuwonus (Listao), T. Albaca- 
res (Albacore). Le patudo (T. obesus) serait 
intermediaire B ces deux groupes en raison du 
developpement pratiquement nul de son SEC 
et de la prbsence. comme chez le thon rouge 
d'un systeme Bchangeur' de chaleur visceral 
(SEV); c'est de Systeme échangeur de chaleur 
visceral qui donne l'aspect strie dwfoie de ces 
deux esphces. I , I  

A I'int6rieur du groupe albacore, le develop- 
pement du SEC, ainsi que la  disposition et 
l'importance des muscles rouges permettent 
de distinguer les especes côtieres 'peu migra- 
trices que .sont I'auxide (Auxis) et le ravil (Eu- 
thynnus), des especes hautement migratrices 
B vaste aire de repartition comme I'albacore 
(T. albacores) et le listao (K. pelamis); la dispo- 
sition des muscles rouges de I'albacore (en 
contact avec la surface du corpsj permet de 
dire qu'a taille egale I'albacore est une espece 
plus tropicale et moins cosmopolite que le 
listao. .. 

~ , t  

. I .  
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- un Systeme Bchangeur de chaleur vic6- 
re1 (SEV) situe sur la face ventrale du foie 
et compose de plusieurs retia mirabilia, ou 
c6nes vasculaires (1 A 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. 

, .  I . . *  1 .  

Avantages et mécanismes 
de la thermor6gwlation 
che2 les thons 

En general, chez l'ensemble des poissons, 
toute la chaleur produite par le fonctionne- 
ment du m6tabolisme. et vehiculee par le 
sang, est dissipee au niveau des branchies. 
Chez les thons, la chaleur mbtabolique est plus 
ou moins consewbe, ou pour le moins dissipbe 
avec un certain retard, grace au Systeme 
bchangeur de chaleur; ceci se materialise par 

* l .  

K. p e l a m i s  ( listao ) E. l i n e a t u s  thonine OU ravil ) 
1 ,  

, (  

T. albacafcs  (albacore ) - ' T. tynnus (thon rouge) 

I 

Figure 1: coupes trensversales de quatre especes de thons qui montrent le position des 
dchangeurs de chaleur latthle (SEL) et centraux (SEC) ainsi que le disposition schhatique des 
musclm rouges (partlea hachur8es); et l'emplacement de l lorte dorsale (ad), de la veine cardinale 
post4rieure WCPI; de la veine cutant% WC) et de I'artdre cutan& (AC) (d'apds Graham, 1985). 
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Y. 
un exces de chaleur des muscles des thons par 
rapport A leur environnement. Cet exces me- 
sure au moment de leur capture, peut aller 
jusqu'A 21O5 C chez le thon rouge, jusqu'A 
21OC chez le patudo, 7O C chez I'albacore et 
1Io7 C chez le listao. ' , 

. , ,  . .  
' I  : .. I ,a '  

Avantages /i& à /a conservation ~. : . .  
de /a, chaleur ' .' ': , .  L I  . e.,:l: . ': .. 

La quantitb de chaleur metabolique produite 
est fonction de. I'intensite' du travail muscu- 
laire. On a pu calculer que 80 % de l'energie 
depensee par un listao est transformbe en 
chaleur, seuls les 20 % qui restent servent 
rbellement A la propulsion de l'animal; donc 
plus un thon va nager vite, plus il va produire 
de chaleur. Cette observation a conduit de 
nombreux auteurs A faire I'hypothdse que le 
principal intbrêt pour les thons de conserver la 
chaleur etait de faciliter le travail musculaire et 
d'assurer une vitesse de nage soutenue maxi- 
male. , '  . * 

. ,e 

1 '  

D'autres avantages 'directement lies au 
maintien d'une ' temperature relativement 
chaude ou A l'inertie thermique qu'engendrent 
les Systemes echanseurs ,de chaleur ont et6 - 

- <  1 
, diminuer la quantitb de chaleur produite (ralen; avances: 

- Permettre une SouPlesse certaine Sur le I tissement de la nage) ou pour accroitre la 
contrôle d'un 'm&abokme eleve tel que quantite de chaleur dissipbe A I'exterieur (acce; 
celui des thons, leration de la nage). 

- faciliter la diffusion de I'oxygdne de la -Augmentation de la surface du corps par 
mYoglobine vers les mitochondries des cet- laquelle une grande partie de la chaleur est 
Iules musculaires qui travaillent, ' generalement dissipbe A I'exterieur, notam- 

- permettre une certaine independance ment par le deploiement des nageoires dorsa- 
ViS-A-vis des variations exterieures de la les ou par tout autre moyen qui peut accroître 
temperature, et par IA faciliter les dbplace- la turbulence de l'eau autour du corps. 
ments dans des milieux aux caract6risti- Cependant, ,aucune de ces tactiques de 
ques contrastbes, thermoregulation ne semble en elle-même 

- augmenter la rapidite de digestion en main- reellement suffisante pour dissiper les fortes 
tenant une-temperature assez Blevee des quantites de chaleur produites A de hauts 
visceres. niveaux d'activites, notamment dans des eaux - tropicales. Par ailleurs, certaines de ces tacti- 

contrble que l'on designe par le terme (( ther- 
moregulation u, et qu'il semble logique d'invo- 
quer chez les thons. ' r ,  

Thermorkgulation par comportement * 

1 ,  . I  

I 

Si l'on s'en tient au seul r61e du Systeme 
&changeur de chaleur Bvoque jusqu'd present 
(conservation d'une partie de la chaleur meta- 
bolique), plusieurs mecanismes de thermorb- 
gulation peuvent être invoques conjointement 
ou non; nous les regroupons ci-dessous sous 
le terme U thermorbgulation par comporte- 
ment )) car tous font intervenir un mouvement 
ou une activitb des individus. Ces mecanismes 
sont : 
- Deplacements 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 bte 
clairement mis en bvidence par des experien- 
ces de marquages acoustiques qui permettent 
de suivre A distance et d'enregistrer I'evolution 
(mouvements verticaux et deplacements hori- 
zontaux) des individus marques. 

-Modification de la vitessl de naae Dour 

. , ques semblent même peu conciliables avec la 
biologie des thons qui, grands pelagiques 
migrateurs, sont toujours A la recherche d'un 

temperature interne elevee et leur importance :i maximum d'efficacit6 de leur nage et pour- 

La thermorégulation chez les thons 
Les differents avantages potentiels d'une 

relative restent cependant encore largement. 
des hypotheses A demontrer. En effet, la prin- 
cipale question qui reste encore A elucider est 
en fait directement like au fonctionnement et 
au rôle du Systeme bchangeur de chaleur, 
notamment chez les thons tropicaux qui evo- 
luent dans des eaux dont la temperature est 
relativement Blevee (supkrieure A 20° C). 

Nous avons vu schematiquement que le rôle 
principal et apparemment unique du Systeme 
Bchangeur de chaleur est de conserver A I'int6- 
rieur du corps une partie de la chaleur produite 
par I'activite metabolique (muscles), ce qui, A 
partir d'un certain niveau d'activitb, peut con- 
duire A ce que la temperature interne soit 
superieure A la temperature externe de l'envi- 
ronnement. La temperature interne des thons 
semble ainsi conditionnee par le niveau d'acti- 
vite de l'individu et  par la temperature de son 
environnement. On comprend alors la neces- 
site absolue A ce que 1'618vation de tempera- 
ture interne puisse être contrôlbe (notamment 
lors d'evolutions en eaux chaudes) par un 
mecanisme quelconque afin qu'elle ne s'618ve 
pas au-del8 d'un certain seuil qui pourrait être 
fatal A l'organisme; c'est ce mecanisme de. 

raient entraver celle-ci par la creation de turbu- 
lences supplementaires ou être genes par des 
ralentissements imperatifs de leur activitk. 

Partant  de l'observation selon laquelle le 
problerne de dissipation de la chaleur se pose 
surtout pour les especes qui frequentent habi- 
tuellement les eaux tropicales (auxide, ravil, 
albacore, listao), et que ce n'est que chez ces 
especes que l'on observe la presence d'un 
Systeme Bchangeur de chaleur central, Sharp 
et Vlymen ont et6 amenbs A postuler en 1979 
l'idee selon Idquelle ce Systeme servirait ou 
participerait A un processus tendant plutbt A 
faire baisser la chaleur qu'A la conserver; ce 
processus pourrait se realiser si, comme le 
suggerent ces auteurs, le Systeme Bchangeur 
permettait en fait une conduction accbleree du 
sang dirighe 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 (A niveau d'acti- 
vite. Blevb) ou, au contraire, conserver cette 

chaleur, ont btB amenes A postuler l'existence 
d'une veritable thermoregulation physiologi- 
que chez ces especes. Leur postulat repose A 
!'origine sur des expbrimentations et observa- 
tions directes faites sur des thons (listao) 
maintenus en captivite dans des bassins; ces 
auteurs se sont aperçus d'une part que des 
modeles de predictions de la temperature in- 
terne des animaux observes semblaient indi- 
quer que l'efficacitb du Systeme Bchangeur de 
chaleur peut varier (de 17 A 47 %) et que ceci 
expliquerait que les temperatures internes 
observees sont souvent infbrieures A celles 
predites par les modeles. D'autre part, aucun 
des modeles utilises ne peut clairement dé- 
crire les relations complexes (et tres variables) 
entre la temperature interne, la vitesse de 
nage et la temperature du milieu environne- 
ment. Ils admettent alors que pour les thons le 
moyen le plus simple pour résoudre les pro- 
blemes de retension ou de dispersion de la 
chaleur selon les besoins, est de pouvoir shun- 
ter A volonte le Systeme bchangeur de chaleur. 
C'est cette faculte de decouplage du Systeme 
Bchangeur qui permet alors la thermoregula- 
tion des thons., 

Bien que les mbcanismes physiologiques de 
cette thermoregulation restent encore large- 
ment mal blucidbs, deux processus semblent 
intervenir : 
1 - Le premier mecanisme permet de limiter 
la quantite de chaleur produite par ambliora- 
tion de I'efficacitb 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 anaerobique et 
produisent donc beaucoup moins de chaleur 
que les muscles rouges; de plus, ils ne sont 
pas relies au Systeme circulatoire Bchangeur 
de chaleur. 

-Selon le second mbcanisme, encore lar- 
gement inexplore, le Systeme Bchangeur de 
chaleur permettrait, dans certains cas, A de 
plus importantes quantitbs de chaleur de se 
dissiper au niveau des branchies. 

csaplclusi,on 
Bien que le rôle des Systemes vasculaires 

&changeurs de chaleur, et surtout leur implica- 
tion dans un ensemble visant A assurer une 
certaine thermoregulation chez les thons, res- 
tent encore A preciser, i l  est indeniable que la 
structure et le dbveloppement de ces systd- 
mes, associes A la disposition des muscles 
rouges, ont des implications directes sur l'eco- 
logie des thons. 
' * Pour illustrer ce rôle du Systeme Bchangeur 
de chaleur sur le comportement, on peut 
mentionner par exemple pour les pêcheurs 
sportifs, que la nature ou le dbveloppement du 
Systeme Bchangeur de chaleur joint A la tem- 
perature du milieu au moment de la capture 
semblent influer directement sur la combati- 
vite des differentes especes de thons; le thon 
rouge dont le Systeme Bchangeur de chaleur 
est le plus sophistiqub serait ainsi toujours plus 
combatif qu'un albacore ou qu'un patudo par 
exemple. Des cas de poissons captures apres 
un combat intense,et montes A bord morts 
avec la chair anormalement molle peuvent 
s'expliquer par I'impossibilit6 de ces individus 
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A accomplir une thermoregulation suffisante 
dans des conditions extr6mes et anormales 
d'activitb. 

Les differentes caracteristiques du Systeme 
&changeur de chaleur permettent en grande 
partie de comprendre les affinites Bcologiques 
(en regard de la temperature du milieu) des 
diverses especes de thons ou, au sein d'une 
mSme espece, des differentes gammes de 
tailles de I'espece considerbe. .On, peut ,ainsi 
separer : 
- les petits thons cbtiers et A affinite stric- 

tement tropicale : Auxis (auxide), Euthynnus 
(thonine) ..., especes dont l e  Systeme echan- 
geur de chaleur. central est bien dbvelopp6, le 
systdme Bchangeur. de chaleur lateral .tout 
juste fonctionnel, et qui possedent d'impor- 
tants muscles rouges ayant une large surface 
de contact avec I'exterieur, surface par la- 
quelle la chaleur peut se dissiper.. : I 

-les jeunes individus (taille inferieure A 
, ' l  ! , * i  I . f ,  . . " I  , e  

t . ,. , s .  

. .  : . - . ? I .  , . .., 

I .  t ,  

. I  i I .  ' .  ;, . 
I .  , . 

. . . *  0 . b .  I I , . ,  ~, . t  

, , # P .  

, . ,  

70 cm) A affinite tropicale quasi exclusive des 
especes T. albacares (albacore) et T obesus 
(patudo) dont les Systemes Bchangeurs de 
chaleur sont encore mal developpes par rap- 
port A celui des adultes; 
- les albacores adultes A affinite tropicale, 

mais moins marquee que celle des jeunes, en 
ce sens qu'ils sont frequemment observes aux 
limites horizontales et verticales de l'habitat de 
I'espdce dans des eaux A 15O C-20° C. 
- les especes cosmopolites comme le listao 

(K. pelamis), dont l'aire de repartition deborde 
largement les seules regions tropicales; 
- les patudos adultes A affinite plutbt tem- 

perce IOo C-18O C, (contrairement aux jeunes 
de 'I'espece) et que l'on rencontre le plus 
souvent dans les eaux froides (IO-15O C) de 
profondeur (300-400 m) dans les regions stric- 
tement tropicales, ou dans celles de surface 
des regions nord et sud de l'habitat de. I'es- 
pece. 

1 I !  

- les thons A affinite temperbe assez stric- 
tement (12O-18O C) comme le germon (T. ala- 
lunga), ou temperbe mais tres cosmopolite 
(5'-28" C) comme le thon rouge (T. thymus) qui 
est I'esphce de thon phyllogenetiquement la. 
plus avancee. 

On comprend alors bien l'importance et l'in- 
ter& de connaître les phenomenes de thermo- 
regulation chez les thons puisque ceux-ci in- 

/ fluencent directement leur repartition verticale 
et horizontale (biogeographie). Ces connais- 
sances caracteristiques des differentes esp& 
ces sont donc tout A fait transposables aux 
thons du golfe de Guinee et permettent de 
comprendre certaines ' caract&rist.iques des 
pacheries tropicales telles que les zones pr6f6- 
rentielles d'abondance apparente et de bonne 
capturabilite des differentes especes (alba- 
core, listao et  putado) ou gammes de tailles 
des individus d'une espece donnee. 

I .  '. 
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