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Résumé - Abstract

Adaptations métaboliques du caneton de Barbarie (Cairina moschata) et du Manchot

royal (Aptenodytes patagonicus) en réponse a un stress chronique froid

De par leur importante diversité phénotypique (10000 espéces), les oiseaux ont colonisé la
plupart des niches écologiques, aussi « extrémes » soient-elles. Les zones polaires (Arctique et
Antarctiques) et le climat extrémement froid qui les caractérise, suscitent l'intérét de nombreuses
études. Ce travail de thése avait pour but d’explorer les différents mécanismes intervenant dans la
mise en place de la thermorégulation chez I'oiseau.

Nous nous sommes principalement intéressés, par une approche intégrative, de I'animal
entier (méthodes de calorimétrie indirecte) a I'expression génique (techniques de RT-PCR), a
caractériser les modifications métaboliques et I'implication d’'une protéine découplante (avUCP) dans
les mécanismes de thermorégulation, et principalement la thermogenése sans frisson (NST) en
réponse a une exposition chronique au froid.

Au cours de deux études menées chez le caneton de Barbarie, nous avons démontré I'aspect
« adaptatif » de la NST ainsi que l'implication potentielle de 'UCP aviaire dans ce mécanisme en
faisant varier tout d’abord la température d’acclimatation puis la durée d’exposition pour caractériser la
mise en place de la NST au cours de la croissance.

Lors d'une troisieme étude, nous nous sommes intéressés a une étape clé de la vie des
manchots royaux (passage en mer) caractérisée par un stress thermique important et une activité
physique accrue dus aux longs séjours en eau froide. Ce contexte environnemental et physiologique
entraine nécessairement des adaptations métaboliques, comme la mise en place d’'un métabolisme

lipidique efficace soutenant ainsi les dépenses énergétiques accrues lors des voyages en mer.

Metabolic adaptations of Muscovy duckling (Cairina moschata) and King penguin

(Aptenodytes patagonicus) to chronic cold exposure

Because of their huge phenotypic diversity (10,000 species), birds were able to colonize many
“extreme” ecological niches. Many studies have been focus on the polar areas (i.e. Arctic and
Antarctica) with their typical cold climate. The aim of this work was to explore the onset of
thermoregulatory mechanisms in birds.

Using an integrative approach, from whole animal (indirect calorimetry) to gene expression
(RT-PCR analysis), we investigated metabolic adaptations and avian uncoupling protein implication in
non shivering thermogenesis (NST) during chronic cold exposure.

In two studies, working on Muscovy ducklings, we have highlighted the “adaptative” aspect of
NST and potential implication of avUCP in this mechanism in relation to different ambient
temperatures of acclimation and to cold exposure duration.

In a third study, we were interested by passage from shore to marine life of King Penguins that
represents a key step of their life. This is defined by massive cold stress (cold water) and increase of
physical activity (long-time swimming), leading great metabolic adaptations, such as an increase of

lipid oxidative capacities which would sustain expensive energetic cost of marine life.
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ADP adénosine-5’-diphosphate

ATP adénosine-5’-triphosphate

AGs acides gras

ANT transporteur des nucléotides adényliques (adénine nucléotide translocase)
BSA albumine bovine sérique (bovine serum albumine)
COx cytochrome oxydase

FADH, flavine adénine dinucléotide

FCCP carbonyl cyanide-p- trifluromethoxyphenyl-hydrazone
G6P glucose-6-phosphate

GAPDh glycéraldéhyde 3-phosphate déshydrogénase

GDP guanosine-5’-diphosphate

H>0, péroxyde d’hydrogéne

NADH nicotinamide adénine dinucléotide

NEFA acides gras non estérifiés

NST thermogenése sans frisson (non shivering thermogenesis)
RMR meétabolisme de repos

ROS dérivés réactifs de I'oxygene (reactive oxygen species)
SOD superoxide dismutase

T, 3, 5, 3'-trilodo-L-thyronine

TAB tissu adipeux brun

TG Triglycérides

UCP protéine découplante (Uncoupling Protein)

VO, débit d’'oxygéne consommé
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En 2001, en tournant le « Peuple Migrateur », Jacques Perrin a montré au grand
public I'incroyable diversité des Oiseaux. La classe des Aves (Linneus, 1758) composée de
prés de 10 000 espéces constitue le plus grand groupe de vertébrés endothermes, les
Mammiféres ne comptant que 5500 espéces connues. De par leur nombre important, les
Oiseaux sont les témoins d’une importante diversité morphologique et d’une vaste répartition
géographique. lls ont ainsi colonisé avec succés la plupart des niches écologiques, aussi
« extrémes » soient-elles... Que ce soit le chocard a bec jaune (Pyrrhocorax graculus) seul
endotherme a se reproduire a prés de 6500 m, l'alouette de Dunn (Eremalauda dunni) qui vit
au milieu du désert d’Arabie et dont la zone de neutralité thermique se situe entre 35T et
45T, l'oie a téte barrée ( Anser indicus) qui peut voler a des altitudes de plus de 9000 m au
cours de ses migrations au dessus de la chaine himalayenne ou la sterne arctique (Sterna
paradisae) nichant en Arctique qui parcourt chaque année 36 000 km pour hiverner dans la
région subantarctique, les exemples extraordinaires d’adaptations phénotypiques ne
manquent pas. Ainsi la colonisation des environnements froids a induit chez les Oiseaux
bon nombre de modifications morphologiques et physiologiques. Cette contrainte climatique
a largement été illustrée dans « La Marche de L’'Empereur » (Jacquet, 2004) et « Happy
feet » (Miller, 2005) par I'incroyable capacité du Manchot empereur (Aptenodytes fosteri) a

vivre et a se reproduire au coeur de I'hiver austral sur les cétes du continent Antarctique.

Outre cet exemple particulier, de nombreuses espéces d'oiseaux vivent a des
latitudes élevées, que ce soit en Arctique ou en Antarctique, nécessitant la mise en place
d’adaptations pour le maintien de leur endothermie. Elles peuvent étre d’ordres
comportemental (regroupements en créches, terriers), morphologique (raccourcissement des
membres, amélioration de la qualité d’isolation et diminution de la surface d’échange

thermique) et/ou métabolique (frisson thermique et/ou thermogenése sans frisson).

Méme si la thermogenése sans frisson (NST pour Non Shivering Thermogenesis)
est trés bien caractérisée chez les Mammiferes par la présence du tissu adipeux brun et
l'activité thermogéne d’'une protéine découplante spécifique, TUCP1 (UnCoupling Protein 1),
son existence reste a ce jour débattue chez les Oiseaux. En effet, étant dépourvues de tissu
adipeux brun, de nombreuses espéces semblent incapables de réguler leur température
interne via ce mécanisme de NST. Cependant, chez deux espéces d’'oiseaux, le Canard de
Barbarie (Cairina moschata) et le Manchot royal (Aptenodytes patagonicus), une capacité
de NST a été clairement décrite lors d’expositions chroniques au froid. De plus, au début des

années 2000, la découverte d’une protéine découplante aviaire (avUCP), notamment chez

1
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ces deux espéces, a entrainé un engouement scientifique pour essayer de décrire le ou les
réles potentiels de cette protéine : par analogie fonctionnelle avec les isoformes UCP 1, 2 et
3 des Mammiféeres, des fonctions anti-radicalaires, dans le métabolisme lipidique et

thermogénes peuvent lui étre imputées.

De fait, avoir la possibilité d’étudier ces deux espéces dans le but de caractériser un
peu mieux d'une part ce mécanisme de thermogenése sans frisson et d’autre part,
limplication de la protéine avUCP dans les processus de thermorégulation représentait une

excellente opportunité.
Pourquoi ces deux espéces en particulier ?

Le Manchot royal, oiseau semi nidicole et « totalement » adapté a la vie marine, est
un trés bon candidat pour étudier les facultés de thermogenése de régulation développées
par un oiseau face a des conditions climatiques naturellement défavorables. Trois grands

stress thermiques jalonnent le cycle de vie du Manchot royal :

- lors de son éclosion, ou le poussin n'est pas encore endotherme et ou sa régulation
thermique n’est possible que par les soins de ses parents

- lors de ’hiver austral subantarctique, au cours duquel la température reste aux alentours
de 0T mais avec des précipitations et des vents trés importants, entrainant une
augmentation du « froid ressenti » (effet « Windchill ») ou le poussin reste a terre

- lors du passage en mer des juvéniles, véritable choc thermique di notamment a la
conductance thermique de I'eau largement augmentée (x 20 par comparaison avec celle de

I'air).

Le manchot royal représente donc un fabuleux modéle pour étudier la plasticité
phénotypique mais son statut d’animal sauvage protégé et sa situation géographique lui

conférent cependant certaines limites.

Pour s’affranchir de ces difficultés, nous avons étudié un oiseau domestique, le
caneton de Barbarie (Cairina moschata) présentant les caractéristiques d’animaux de
laboratoire, c’est-a-dire appartenant a une souche bien identifiée (ici par un pédigrée INRA)
pour éviter le plus possible les variabibilités inter-individuelles, facile a obtenir et a élever.
Nous avons pu acclimater différents groupes de canetons a des températures basses en
contrélant les autres parameétres (photopériode, humidité, ventilation) nous focalisant ainsi
sur I'effet direct d’'une exposition chronique au froid. De plus, un avantage non négligeable
de cette espéce est qu’il est possible de réaliser une étude plus invasive chez cet oiseau,

éthiquement discutable et difficile a mettre en place chez le Manchot royal.
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Nous avons pu ainsi comparer les adaptations métaboliques mises en place chez
une espéce soumise de fagon naturelle et chez une espéce acclimatée expérimentalement a

un stress froid chronique.

Cependant il semble invraisemblable que la thermogenése sans frisson ne soit
restreinte qu'a ces deux espéces d'Oiseaux. De fait, tout au long de mon
manuscrit, jessaierai de replacer ce mécanisme concret dans un contexte
écophysiologiste afin de se questionner quant aux avantages écologiques que peut

apporter un tel processus thermogéne chez certaines espéeces aviaires.

Aussi la premiére partie de cette thése, sous forme de « Rappels bibliographiques »,
servira a replacer nos études expérimentales dans leur contexte scientifique. Pour cela, nous
avons essayé de synthétiser dans un premier temps les principales études portant sur les
processus thermogénes des oiseaux. Et dans un deuxiéme temps nous avons tenté
d’exposer les différents réles potentiels de 'UCP aviaire en relation avec la thermogenése de
régulation. A la fin de ce chapitre, les deux modeéles d’études ainsi que leurs avantages et
limites ont été décrits. La deuxieme partie « Matériel et Méthodes » reprendra les principales
méthodes utilisées au cours de ma thése dans les différentes études expérimentales. La
troisieme partie sera consacrée a la présentation des trois « Etudes expérimentales »
effectuées au cours de ma thése, sous forme d’articles publié ou en préparation. Enfin, la
quatrieme et derniere partie intitulée « Discussion générale et perspectives», servira a clore
ce travail en proposant une large digression sur des aspects intégrés ainsi que des

perspectives pour répondre aux nouveaux questionnements.
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Petite introduction au concept d’écophysiologie

L’écophysiologie est I'étude des adaptations d’'un organisme a son environnement
[Figure 1.1]. Pour essayer de bien intégrer ce concept, nous allons reprendre chaque terme

de cette définition.

Environnement <— Organes

ECOLOGIE PHYSIOLOGIE

ECOPHYSIOLOGIE

Figure 1.1 : lllustration du concept d’Ecophysiologie. C’est la fusion de deux grandes disciplines,
I’Ecologie (qui définit les interactions entre les Etres Vivants et leur Environnement) et la Physiologie
(qui définit I'étude du fonctionnement des Etres Vivants et de leur Organes).

1. L’environnement

L’environnement d’'un organisme vivant n’est pas restreint seulement au climat. C’est
en effet un systéme complexe comprenant de nombreuses variables propres a l'individu
(alimentation, prédation, compétition intra et inter-espéces) mais aussi physiques (teneur en
oxygéne, pression atmosphérique, altitude et température...) (Willmer et al., 2000). A part
certains milieux de vie trés spécifiques, comme le milieu souterrain trés tamponné, donc trés
peu variable, la majorité des environnements est soumise a une variabilité au cours du
temps (saisons, cycles nycthéméraux) ou de I'espace (migrations...). Ces changements vont
étre a la source d’'une multitude d’adaptations comportementales et/ou génétiques générées

par les individus pour faire face a leur milieu.

Au cours de nos études, nous nous sommes focalisés sur les variations climatiques
du milieu, et plus précisément sur la contrainte thermique froide, en conditions naturelle ou

expérimentale.
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2. L’Adaptation : un concept encore confus...

Aux vues des différentes définitions que l'on peut trouver pour le terme

« adaptation », ce concept reste encore aujourd’hui délicat a définir.

a. Acclimation, Acclimatization et Adaptation: a l’origine de la

confusion

La confusion vient notamment de la littérature anglaise dans laquelle on trouve trois

termes : Acclimation, Acclimatization et Adaptation.

Le terme « acclimation » est traditionnellement utilisé pour expliquer les changements
adaptatifs d’'un organisme en réponse a des variabilités environnementales (en particulier,
des changements climatiques) induites de fagon expérimentale. Le terme « acclimatization »
est quant a lui réservé pour décrire les adaptations d’'un organisme en réponse a des
changements climatiques naturels (Willmer et al.,, 2000 ; IUPS Thermal Commission,
2001 ; Wilson et Franklin, 2002).

Pour les auteurs du Glossary of Terms for Thermal Physiology I’ « acclimation » et
I' « acclimatization » sont toutes deux comprises dans le concept d’ « adaptation », décrit
comme étant 'ensemble des modifications d’un organisme visant a réduire les contraintes
physiologiques imposées par un stress environnemental. |l est mentionné deux types
d’adaptations : phénotypique (changements opérés au cours de la vie de l'organisme) et
génotypique (résultat de la sélection génétique). Donc acclimation et acclimatization sont

considérées dans les modifications phénotypiques.

Cependant, Willmer et collaborateurs (2000) apportent quelques précisions quant a
l'aspect réversible de ces deux phénomeénes. Il parle alors de réponses physiologiques a
différentes échelles, en partant de la plus longue a se mettre en place de maniére
irréversible, i.e. 'adaptation, jusqu’a des réponses physiologiques et/ou comportementales
immédiates et tres ponctuelles, en passant par des modifications phénotypiques plus rapides

et réversibles (« acclimation » et « acclimatization »).

L’auteur fait aussi une distinction prononcée entre les modifications phénotypiques
apparaissant aux stades juvéniles des organismes et parle ainsi de plasticité

développementale, concept repris par Wilson et Franklin en 2002.
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b. La difficulté de la traduction frangaise

On comprend alors aisément que le manque de précision sémantique de la langue

frangaise entraine des confusions...

En effet, I' « Adaptation » frangaise est restreinte a I'adaptation génotypique, c’est-a-
dire liée a la sélection naturelle, donc intergénérationnelle. Et I' « Acclimatation » francaise
est définie comme étant 'ensemble des changements persistants d’une fonction spécifique
due a une exposition prolongée a une condition d’environnement (Eckert et al., 1999). Le
méme auteur apporte une précision supplémentaire en décrivant le phénoméne de
« Naturalisation », traduction sémantique du terme anglais « acclimation », terme trés peu

usité [Figure 1.2].

(Adapted) Figure 1.2 : lllustration des
différents termes
Adaptation, Acclimatation et
Naturalisation
A Acclimaté L’Ours Pg{aire est, adapté a
(Acclimatized) son  milieu, l'explorateur
[ m humain peut devenir
[ A partiellement acclimaté et le
rat de laboratoire est forcé a
s’acclimater au froid. D’aprés

Naturalisé Willmer et al, 2000.
(Acclimated)

b ’ Adapté

B

3. Plasticité phénotypique ou acclimatation

La plasticité phénotypique est la capacité que posséde un génotype unique a
produire plusieurs formes alternatives de morphologie, d’état physiologique et/ou de
comportement en réponse a des conditions environnementales. (West-Eberhard, 1989)

Historiqguement, une acclimatation entraine nécessairement des modifications
avantageuses (fitness et physiologie améliorée) en réponse a un stress environnemental :
c’est 'hypothése de I'acclimatation bénéfique (Leroi et al., 1994). Pour simplifier nos propos,
'acclimatation est une plasticité phénotypique qui ne prend pas en compte les effets

néfastes des variations environnementales.
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Pour faciliter la compréhension de la these, nous utiliserons donc le terme
d’acclimatation pour définir les modifications phénotypiques intra-générationnelles et
réversibles d’'un organisme face a un stress environnemental et nous définirons le terme
d’adaptation comme étant I'ensemble des modifications intergénérationnelles d’'une

population en réponse a une contrainte environnementale.

Il. La thermogenése de régulation

1. Généralités

Depuis quelques temps, que ce soit dans la communauté scientifique ou au niveau
du grand public, les variations climatiques sont devenues un sujet de prédilection.
Effectivement on parle de plus en plus du réchauffement climatique (Walther et al., 2002 ;
Hughes, 2000 ; Bradshaw et Holzapfel, 2006) mais il ne faut pas oublier que dans
certaines zones du globe terrestre, I'hiver reste une période rude. Les variations climatiques
sont un des facteurs environnementaux entrainant le plus de contraintes au niveau des
organismes qui les subissent. Ces organismes doivent s’adapter et/ou s’acclimater pour faire

face au stress engendré par ces fluctuations thermiques.

Tous les organismes, ectothermes et endothermes, qui vivent dans des milieux de vie

non tamponneés, subissent des contraintes environnementales.
a. Ectothermes versus Endothermes

Les ectothermes, groupe composé des insectes, des amphibiens, des reptiles et des
poissons, subissent ces contraintes thermiques. En effet, ils sont incapables de réguler leur
température interne (Tc, pour température corporelle) qui évolue de fagon stricte en fonction
de la température ambiante. Pour lutter contre le chaud ou contre le froid, ils ont
principalement adopté des stratégies comportementales (évitement, enfouissement...).
Cependant, lors de stress thermiques froids, ils ont développé différents mécanismes de
défense d’ordre physiologique, comme la tolérance au gel (prise en glace partielle des
fluides corporels) ou la surfusion (abaissement de la température de congélation en dessous
de 0T) retrouvées chez les insectes (Sinclair et al., 2003) et chez les amphibiens
(Costanzo et al., 1993 ; Voituron et al., 2002).
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Contrairement a ce groupe, les endothermes (mammiféres et oiseaux) se
caractérisent, eux, par la capacité a réguler leur température interne a un niveau éleve et
constant dans une certaine zone de température, appelée zone d’homéothermie, plus ou

moins importante selon les espéces (spécialistes vs généralistes) [Figure 1.3].

Ectothermes Endothermes
‘ A | homéothermie I hyperthermie
‘ w |hypothermiey |/
?
a I I
3 | 1
g - %) I I
: \\ 5 | 1
L XY I
2 a
£ | I
Q
= | | y -
Température ambiante (°C) w
Figure 1.3 : Ectothermes versus Endothermes - deux réactions différentes face aux variations

thermiques. On remarque sur cette représentation graphique, que la température corporelle des ectothermes

peut parfois étre élevée. Du coup, I'appellation « animaux a sang froid » est un abus de langage...

Le principal avantage que procure I'endothermie par rapport a I'ectothermie est sans
nul doute le fait que les endothermes, en s’affranchissant des contraintes de température
ambiante, arrivent a garder optimal leur métabolisme dans la zone d’homéothermie.
Cependant I'inconvénient majeur est que l'organisme est obligé d’allouer un important
budget énergétique pour ce systéme de régulation thermique, ce qui en période de carence

alimentaire, peut étre trés contraignant.
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b. Températures Critiques

Ainsi, pour garder leur température interne constante, les endothermes arrivent a
moduler leur métabolisme en fonction de la température ambiante [Figure 1.4]. Il est
important de noter que la plupart des endothermes sont généralement mieux équipés d’un
point de vue physiologique pour lutter efficacement contre le froid (thermogenése) que
contre le chaud (thermolyse).

A
] v/
3 | |
~ /
| |
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v /‘ I | Désordre
V.2 | | métabolique
£5
\]
= ' !
Désordre
‘g\g métabolique I I
+— Q I Y I
93 : /
=t I | |
d‘_) TCT >
TCS
Ta(°C)

Figure 1.4: Relation entre Métabolisme et Température corporelle en fonction de Ila
température ambiante. Ta : Température ambiante, Tc : Température corporelle, TCl : Température
Critique Inférieure, TCS : Température Critique Supérieure. En deca de la TCI, I'élévation du
métabolisme pour des températures ambiantes basses correspond au mécanisme de thermogenése.
La TCS, quant a elle, délimite la température ambiante pour laquelle les pertes évaporatives
(mécanismes de thermolyse) vont augmenter sans élévation du métabolisme pour permettre de
maintenir une homéothermie. Lorsque les pertes évaporatives ne permettent plus de réguler la
tempéraure corporelle, le métabolisme augmente et I'organisme entre en hyperthermie. (d’apres
Barré et al., 2001)

Au-dela d’'une certaine température ambiante, appelée Température Critique
Supérieure (TCS), les mécanismes de thermolyse (pertes évaporatives, vasodilatation
périphérique...) vont s’activer pour maintenir une température interne constante sans
élévation du métabolisme. Lorsque ces mécanismes ne sont plus efficaces, le métabolisme
augmente, conduisant a un désordre métabolique l|étal, caractérisé par une hyperthermie.
En deca de la Température Critique Inférieure (TCI), les endothermes augmentent leur
métabolisme pour produire de la chaleur (thermogenése) et arrivent ainsi a garder élevée et
constante leur température interne. Il faut ajouter qu’a partir d’'une certaine température
ambiante, ils ne sont plus capables d’augmenter suffisamment leur métabolisme, ce qui

entraine une hypothermie potentiellement mortelle.
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Dans la suite de ma thése, nous n’aborderons pas d’avantage les processus
d’acclimatation et d’adaptation mis en place chez les Ectothermes. Nous nous focaliserons

sur la thermogenese de régulation des endothermes et en particulier celle des Oiseaux.
2. Chez les Oiseaux

La classe des oiseaux, avec prés de 10000 espéces connues, forment le groupe le
plus important du sous-embranchement des Vertébrés Endothermes (5400 espéces de
mammiféres recensées) (GlobalTwicher.com). lls ont su coloniser la plupart des niches
écologiques et ont donc été souvent confrontés au cours du temps a des conditions
environnementales plus ou moins extrémes allant des climats tempérés chauds ou froids
jusqu’aux zones désertiques (revue dans Williams et Tieleman, 2001), de haute-altitude
(revue dans Willmer et al., 2000), polaires arctique (Scholander et al., 1950) et antarctique
(revue dans Shirihai, 2007)...

La lutte contre le froid s’organise en trois étapes plus ou moins chevauchantes :
- des stratégies comportementales (revue dans Schmidt-Nielsen,1990)

Elles peuvent étre réalisées a I'échelle individuelle et/ou interindividuelles et mises en
place a plus ou moins long terme, telles que I'évitement (migrations), I'enfouissement
(terriers et abris de certains oiseaux polaires), les regroupements (« turtle huddling » des
Manchots empereurs) et le repli sur soi en augmentant la couche dair isolante par
piloerection (pour protéger les extrémités et minimiser la surface corporelle en contact avec
I'environnement). |l faut ajouter que c’est souvent ce type de stratégies qui est observé dans

les premiers temps d’'une exposition au froid.
- des stratégies morphologiques qui apparaissent en général au cours de I'évolution.

Ainsi, la plupart des animaux polaires ont réduit leurs extrémités (membres
locomoteurs, oreilles principalement exposées au froid), ont diminué leur rapport
surface/volume (favorisé par une croissance rapide, Schekkerman et al., 2003 ; Raccurt et
al., 2008) et augmenté leur isolation (densité du plumage, augmentation de la couche
adipeuse). Ce type de stratégie mise en place sur le long terme s’apparente clairement a
une adaptation et de fait n’est que trés peu modifiables lors de phénoménes climatiques

stochastiques.
- des stratégies métaboliques et vasculaires mises en place lors d’'une acclimatation

Outre la torpeur, stratégie caractérisée par un cycle de phases d’hypométabolisme

suivies de phases de réchauffement en fonction des variations nycthémérales, retrouvée

11
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chez quelques espéces, notamment les colibris (revue dans Bicudo et al.,, 2002), la
thermogenése de régulation ou facultative est définie par deux mécanismes principaux, la
thermogenése de frisson et la thermogenése sans frisson. Ces mécanismes
s’accompagnent de modifications physiologiques précoces telles que la vasoconstriction
périphérique, la mise en place d’anastomoses artérioveineuses qui jouent un réle important

dans la réduction des pertes de chaleur périphériques par convection.

a. La thermogenése de frisson

1. Définition

Elle apparait comme la premiére réponse mise en place par 'organisme soumis a un
stress thermique froid. Il s’agit d’'un tétanos imparfait des muscles squelettiques, lié aux
contractions asynchrones des muscles antagonistes, conduisant a une production de chaleur

sans mouvement locomoteur (IUPS Thermal Commission, 2001 ; Duchamp, 1990).

Le frisson thermique répond donc a un stimulus «froid », détecté par les
thermorécepteurs périphériques et centraux. Les motoneurones a transmettent I'information
jusqu’aux effecteurs principaux : les muscles squelettiques [Figure 1.5]. Tous les types de
muscles ne sont pas impliqués en méme temps dans les mécanismes de frisson. Les fibres
musculaires oxydatives lentes caractérisant des muscles a métabolisme aérobie (comme le
gastrocnemius ou le soleus) résistantes a la fatigue sont recrutées. Les autres types de
fibres (rapides oxydatives-glycolytiques, et rapides glycolytiques) seront recrutés par la suite,

si l'activité de frisson persiste (Aulie et Toien, 1988 ; revue dans Duchamp, 1990).

A l'échelle cellulaire, la contraction musculaire, engendrée par une libération de
calcium au niveau du réticulum sarcoplasmique, entraine une consommation d’ATP (par les
pompes SERCA (Sarco/ endoplasmic Reticulum Ca?-ATPase) et des ponts actine-myosine
composant les myofilaments). Cette consommation accrue d’ATP nécessite une
augmentation de [l'activité de I'ATP synthase dans les mitochondries. Ce mécanisme
entraine une augmentation du métabolisme (consommation d’oxygéne mitochondriale)
d’environ 4 a 5 fois lorsqu’il est stimulé de fagon maximale, contrairement a un exercice
locomoteur tel que le vol qui induit une augmentation de 20 fois, ce qui peut lui permettre de
durer dans le temps. L’énergie produite par les mitochondries, normalement utilisée pour un
travail mécanique, est pricipalement dissipée sous forme de chaleur (revue dans Block,
1994 ; Marjoniemi, 2001).

12
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Figure 1.5 : Contréle du Frisson thermique en réponse a un stress froid. Suite a un stimulus
« Froid », les thermorecepteurs centraux (M.E) et périphériques (principalement ceux situés sur la
peau) vont transmettre une information aux motoneurones alpha (les mémes qui interviennent lors
d’'une contraction musculaire volontaire). Contrairement aux mammiféres, I'hypothalamus chez les
oiseaux, ne contient pas de thermosenseurs du type « froid ». A I'échelle cellulaire, la contraction
musculaire active un cycle libération-repompage de Calcium contenu dans les citernes calciques du
Réticulum Sarcoplasmique (RS), entrainant une synthese accrue d’ATP au niveau mitochondrial.
(D’apres Block, 1994 ; Montaron et al., 1995, Marjoniemi, 2001)

2. Différents patterns de frisson

Il existe plusieurs sortes d’activité de frisson. Soit le frisson apparait par bouffées, soit
il est continu [Figure 1.6]. Il semblerait d’ailleurs que ces deux patterns de frisson entrainent
une consommation préferentielle de substrats différents. Lors de bouffées de frisson,
I'organisme utiliserait plutét des substrats d’origine glucidique, alors que de fagon continue, il
consommerait plutét des lipides (revue dans Hohtola, 2004).
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Figure 1.6 : Variation de I’activité du frisson en fonction de la température ambiante. En A),
EMG brut enregistré chez un caneton de Barbarie a thermoneutralité (27C), a 15T et a 0C. On
remarquera la différence de patterns de frisson entre les deux basses températures. A
thermoneutralité, l'activité électromyographique est basale, a une température intermédiaire, le
caneton développe une activité de frisson par bouffées et a basse température, le frisson devient
continu. En B), représentation schématique de I'évolution de lintensité de frisson (en vert) en fonction
de la température ambiante. (Tf : température d’apparition du frisson)

3. Le frisson thermique, durable dans le temps ?

De par sa définition méme, il semble contraignant pour les fonctions locomotrices, ce
qui peut étre trés préjudiciable dans certaines phases de vie en milieu naturel, notamment en
cas de fuite face a un prédateur. Ce dernier point de vue est remis en cause par plusieurs
études (revue dans Hohtola, 2004). Elles tendent a montrer que le frisson thermique serait
le mécanisme le plus important, voir méme le seul (Marjoniemi, 2001) a étre impliqué dans

la thermogenése de régulation chez les oiseaux.

D’aprés Hohtola (2004), les trois prérequis conditionnant un « bon » site de
production de chaleur se retrouvent chez le muscle squelettique. En effet, le muscle

squelettique représente une masse suffisamment conséquente pour défendre I'organisme
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contre le froid, le contrdle nerveux du frisson suit la voie de la contraction volontaire, capable

instantanément de répondre aux variations thermiques [Figure 1.5].

Pourtant le troisieme point soulevé par Hohtola, qui est la capacité de rester actif sur
le long terme, ne semble pas définir le frisson thermique comme un bon moyen adaptatif de

thermogeneése.

Ainsi, de fagon comparable a ce qui se passe chez le mammifere de petite taille
(rongeurs et nouveau-nés), lors d’'une exposition chronique (saisonniére ou expérimentale)
au froid, un mécanisme adaptatif se substitue a la thermogenése de frisson pour produire de
la chaleur sans activité musculaire contractile. Il s’agit de la thermogenése sans frisson ou
NST (Non Shivering Thermogenesis) (revue dans Duchamp et al., 1999), dont I'existence

est encore trés controversée chez les oiseaux (Marjoniemi, 2001 ; Hohtola, 2004).

b. La thermogenése sans frisson

Par définition, il s’agit donc d’'une augmentation du métabolisme stimulée par une

exposition chronique au froid sans activité électromyographique (EMG).

1. Petit rappel chez les mammiféres

Chez les mammiféres, la thermogenése sans frisson est principalement due a la
présence du tissu adipeux brun. Ce tissu spécifique thermogéne (revue dans Cannon et al.,
2004), présent chez les petits mammiferes (rongeurs et hibernants) et nouveau-nés,
constitue le site préférentiel de la NST [Figure 1.7]. Il est soumis a des régulations
hormonales et nerveuses, notamment via la noradrénaline. La stimulation par le froid
entraine une hyperplasie du tissu adipeux brun et une fragmentation des gouttelettes
lipidiques contenues dans les adipocytes bruns, qui deviennent de fait, multiloculés [Figure
1.8].

Figure 1.7 : Localisation des dépéts de tissu adipeux
brun chez le rat (d’apres Portet, 1983, dans Barré et al,
2001, Physiologie énergétique). Le tissu adipeux brun des
mammiféres est situé a des endroits précis du corps, sous
forme de dépdts le long des artéres et pres des organes
vitaux (zone interscapulaire, supra-cardiaque et péri-rénale).
Cette disposition  particuliere lui confere une
caractéristique importante : une riche vascularisation.
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Figure 1.8 : lllustration des différences morphologiques entre les adipocytes du tissu adipeux
blanc et les adipocytes du tissu adipeux brun. lls sont morphologiquement différents des
adipocytes blancs de par leur important contenu en mitochondries (d’ou leur couleur brune) et e