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Bases métaboliques
et physiologiques
de I'acclimatation
du porcelet au froid

Chez les homéothermes, le maintien de la température interne résulte

d’un équilibre entre la production de chaleur par 'organisme
(thermogénese) et sa dissipation dans le milieu ambiant {thermolyse).
Présent chez la plupart des mammiferes, le tissu adipeux brun a un role
majeur dans la thermogénese. Le porcelet, quasiment dépourvu de ce tissu,
a développé des mécanismes de production de chaleur originaux.

Au cours des derniéres décennies, I'intensifi-
cation de la production porcine s’est manifes-
tée par une augmentation de la taille des ate-
liers, de la densité d’'animaux dans les bati-
ments et par la généralisation de I'élevage sur
sol nu. De plus, la réduction de I'état d’engrais-
sement, par voies génétique et nutritionnelle, a
accentué la sensibilité du porc a son environne-
ment thermique. Lorsque la température

Résumé

Les manifestations métaboliques d'une exposition au froid et leurs conséquences
sur la croissance du porcelet sont présentées et analysées en termes de méca-
nismes mis en jeu dans la régulation de la thermogénése. Les approches zoo-
techniques, biochimiques, endocrinologiques et bioénergétiques sont successive-
ment abordées.

L’acclimatation du porcelet a une température basse s'accompagne d'une aug-
mentation de la dépense énergétique (production de chaleur) et nécessite un
accroissement de la prise alimentaire ; en alimentation rationnée, 1'exposition au
froid s'accompagne d’une réduction des performances. Les effets du froid sur la
composition corporelle varient en fonction des conditions d’alimentation.

Le réle clé des lipides et du tissu adipeux blanc (captation, synthése, stockage et
mobilisation des acides gras), déja suggéré par les résultats zootechniques, est
démontré par I'étude des enzymes de leur metabolisme (lipoprotéine lipase, lipo-
géneése, lipolyse), suggérant une augmentation du débit de renouvellement des
acides gras au froid. Le role énergétique des glucides est aussi important. Au
plan endocrinologique, les catécholamines et les hormones thyroidiennes appa-
raissent comme les effecteurs essentiels de la thermogéneése au froid.

En I'absence de quantités notables de tissu adipeux brun, le muscle semble un
site privilégié d'utilisation et d’'oxydation des acides gras libérés par le tissu adi-
peux. 11 'y développe en effet, outre le frisson, des mécanismes spécifiques de
dissipation de chaleur (découplage partiel des mitochondries du muscle rhom-
boide, stimulation de la pompe Na' /K -ATPase du muscle intercostal) qui contri-
buent efficacement au maintien de la température corporelle.

ambiante est suboptimale, 'activation de la
fonction de thermorégulation a des consé-
quences zootechniques et économiques défavo-
rables, s’exprimant principalement en termes
de mortalité chez le jeune (10% des porcelets
meurent au cours des 3 premiers jours de vie)
et de réduction de I'efficacité alimentaire chez
le porc en croissance.

De nombreuses études qualitatives ont bien
caractérisé les voies de la thermolyse en fonc-
tion des divers parametres de I’environnement
climatique (Mount 1968). Parallelement, des
approches quantitatives ont permis d’analyser
les conséquences d'un environnement thermi-
que défavorable sur le métabolisme énergétique
et les performances de croissance du porc. Par
ailleurs, les mécanismes fondamentaux mis en
jeu dans la régulation de la thermogénése
(substrats utilisés, localisation et mécanismes
biochimiques de production de chaleur, hor-
mones impliquées), mal connus jusqu’a pré-
sent, ont récemment fait I'objet de plusieurs
études, a la fois aux Pays-Bas (Verhagen 1987),
en Grande-Bretagne (Heath 1978, Cheah et al
1985) et en France (Herpin 1988), améliorant
ainsi les connaissances sur la biologie du por-
celet placé dans un environnement froid.

Dans la majorité de ces travaux, le porcelet
agé de 5 a 8 semaines, pesant entre 10 et 20 kg,
a été choisi comme modele d’étude de la fonc-
tion de thermorégulation, compte tenu de sa
trés grande sensibilité au froid et de 'absence
quasi-totale de tissu adipeux brun dans cette
espece. Présent chez tous les mammiféres
hibernants, ce tissu existe pourtant chez la plu-
part des autres mammiféres homéothermes,
étant plus particulierement développé chez le
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nouveau-né (enfant, lapin, veau, agneau) et
chez certains rongeurs (rat, souris). Il se distin-
gue du tissu adipeux blanc de réserve par sa
couleur brune (liée a la richesse en cytochrome
de ses adipocytes), par la présence de nom-
breuses mitochondries et gouttelettes lipidi-
ques, et par une innervation et une vascularisa-
tion tres développées. Il est principalement
localisé dans la région interscapulaire, le long
des gros vaisseaux et a proximité des organes
essentiels. L’importante quantité de chaleur
produite par ce tissu lors de l'oxydation des
nutriments apportés par le sang, contribue, par
son association avec le systéme circulatoire, au
réchauffement de tout 'organisme.

L'objet de cet article est de faire le point des
acquisitions récentes sur les mécanismes et la
régulation de la thermogéneése chez le porcelet.
Aprés une bréve présentation des études a
caractere zootechnique, nous aborderons les
aspects biochimiques (métabolismes lipidique
et glucidique), endocrinologiques et bioénergé-
tiques (mécanismes cellulaires de production
de chaleur), en soulignant la complémentarité
de ces différentes approches.

1 / Réactions du porcelet
a I'exposition au froid

Comme tous les homéothermes, le porc placé
en dessous d'une certaine température main-
tient sa température centrale constante grace a
un grand nombre de réactions physiologiques
conduisant a la fois & une augmentation de la
thermogénese et a une réduction de la thermo-
lyse. La réduction de la thermolyse met en jeu
des réactions comportementales (regroupe-
ment, posture), autonomes (piloérection, vaso-
constriction périphérique) et morphologiques
(animaux plus compacts) qui s’associent pour
diminuer les pertes de chaleur. En effet, ces dif-
férentes réactions controlent a la fois 'augmen-
tation de P'isolation thermique de I'animal et la

La réduction des pertes de chaleur met en jeu des réactions physiologi-
ques et comportementales. A titre d’exemple, les pertes de chaleur d'un
porcelet de 3 kg placé a 20° C sont 40 a 50 % plus élevées s'il est seul
que s'il est maintenu dans la portée.
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Figure 1. Relation générale entre la température
ambiante, la production de chaleur et la tempéra-
ture corporelle chez un homéotherme (d'aprés

Mount 1974). T : température de sommet (métabolisme
maximal). Tci : température critique inférieure.
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réduction de sa surface d’échange avec le
milieu ambiant, deux parametres essentiels de
I'intensité de la thermolyse au froid. Ainsi, a
titre d’exemple, les pertes de chaleur d’un por-
celet de 3 kg placé a une température de 20°C,
sont 40 a 50 % plus élevées s'il est seul que s’il
est maintenu au sein de la portée (Mount
1968). Seuls les facteurs relatifs a 'augmenta-
tion de la thermogénése seront abordés ici.

1.1 / Notion de température critique

Les relations enfre température ambiante,
production de chaleur et température corpo-
relle sont présentées sur la figure 1. La zone de
neutralité thermique est I'intervalle de tempéra-
ture auquel correspond une thermogéneése
minimale. Lorsque la température est inférieure
a la température critique inférieure (Tci), 'ac-
croissement des pertes est compensé par une
augmentation équivalente de la production de
chaleur (Mount 1974, Noblet et Le Dividich
1982). La température corporelle est ainsi
maintenue constante: c’est la thermogéneése
chimique qui s'effectue aux dépens des syn-
theses de protéines et de lipides, et, en consé-
quence, des réserves corporelles chez I’animal
en croissance.

L'optimisation des performances en élevage
porcin intensif a conduit de nombreuses
équipes a déterminer cette température critique
inférieure ainsi qu’a identifier ses facteurs de
variation : I’age, le stade physiologique, le
poids, Tlisolation thermique de I'animal, la
taille du groupe, le niveau alimentaire et les
facteurs de I’environnement. A titre d’exemple,
la figure 2 représente schématiquement les
influences respectives de la teneur en lipides
corporels et de la prise alimentaire sur la tem-
pérature critique du porcelet de la naissance
jusqu’a I’age de 9 semaines. La Tci du nouveau-
né, alors dépourvu de lipides de réserve, est
voisine de 34°C. Elle diminue progressivement
avec I’age pour atteindre 24°C a trois semaines.
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Figure 2. Relations entre la température critique
inférieure, la prise alimentaire et la teneur en
lipides corporels chez le porcelet, de la naissance
jusqu’a 'dge de 9 semaines (d'aprés Le Dividich
1981).
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Au sevrage, la thermogéneése est limitée par la
faible quantité d’aliment ingérée, tandis que la
mobilisation des réserves lipidiques, précédem-
ment constituées, réduit I'isolation thermique
tissulaire : la Tci augmente ainsi de 2 a 4°C. A
partir d’'une semaine aprés le sevrage, 1'aug-
mentation de la thermogénése, associée a celle
des quantités d’aliment ingérées, entraine une
diminution progressive de la Tci de 1 a 2°C par
semaine (Le Dividich 1981).

1.2 / Effets du froid sur le métabolisme
énergétique

De nombreux travaux ont été consacrés ces
derniéres années a 'étude des aspects nutri-
tionnels, thermiques et aux interactions entre la
température ambiante et la nutrition chez le
porcelet sevré, afin de définir les conditions
optimales de sevrage. En maintenant des porce-
lets a différentes températures, leurs auteurs
ont mis en évidence une réponse classique au
froid : augmentations de la consommation
d’oxygéne et de la prise alimentaire.

a / Production de chaleur ef prise alimentaire

La stimulation de la production de chaleur
est fonction des conditions expérimentales
choisies, mais des augmentations de l'ordre de
50 % dans des conditions modérément froides
(10° C contre 25° C) sont généralement rappor-
tées. La dépense supplémentaire d’énergie
nécessaire au maintien d’une croissance identi-
que au froid et a la neutralité thermique peut
étre estimée a 21 kJ par kg de poids métaboli-
que et par degré en dessous de la Tci (Le Divi-
dich et al 1980). Les valeurs du quotient respi-
ratoire reflétent une augmentation de l'utilisa-
tion des lipides au froid (Noblet et Le Dividich
1982, Herpin 1988), confirmée par les données
de composition corporelle, le dépdt protéique
n’étant par contre que peu ou pas affecté par la
température ambiante (Fuller 1965, Close et al
1978).

L’augmentation de la prise alimentaire du
porcelet sevré, nourri a volonté et élevé au
froid, a été signalée par de nombreuses
équipes ; elle se répartit uniformément sur tout
le nycthémere. La consommation moyenne
d’aliment passe de 90 g par kg de poids méta-
bolique a la température de 35° C, a approxima-
tivement 155 g par kg de poids métabolique a
10° C, avec des variations liées a la composition
de la ration et & sa concentration énergétique et
protéique (Fuller 1965, Le Dividich et Noblet
1986). Nos travaux (Herpin et al 1987a), en
accord avec ceux de Macari et al (1983 a et b) et
de Verhagen (1987), montrent que 'augmenta-
tion de la prise alimentaire fait partie intégrante
de la stratégie développée par I'animal exposé
au froid pour subvenir a ses besoins énergéti-
ques et, a ce titre, doit toujours étre prise en
compte dans les études de thermorégulation.

b / Croissance et composition corporelle

L’augmentation du métabolisme énergétique
du porcelet exposé au froid entraine une dimi-
nution de I'énergie disponible pour la crois-
sance lorsque la prise alimentaire est limitée
par le rationnement (Fuller et Boyne 1971,
Verstegen et al 1977, Herpin et al 1987a). Ainsi,
une réduction de 1°C de la température
ambiante dans lintervalle 28-18° C provoque
une diminution de la vitesse de croissance de
12 g/jour chez des porcelets de 20 kg (Le Divi-
dich et Noblet 1982). Par contre, lorsque I'ali-

Tableau 1. Influence de la température ambiante sur la composition corporelle du porc a l'abattage
(base 100 = résultats obtenus a 20° C) (Le Dividich et Rinaldo 1989).

Température ambiante (° C) 12 20 28
a méme niveau de rationnement
% muscle 103 100 98
% gras 91 100 104
longe / bardiére 115 100 95
% bardiere 92 100 105
% panne 85 100 117
a méme gain de poids journalier
% muscle 97 100 98
% gras 103 100 101
longe / bardiere 88 100 104
% bardiere 109 100 95
% panne 83 100 120
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Figure 3. Effet de
l'acclimatation au froid
sur l'activité de la
lipoprotéine lipase (LPL)
du tissu adipeux et du
coeur de porcelet

(Herpin 1987Db). Activité en
u Eq d'acides gras libérés par
heure et par g de tissu
(moyenne £ ETM ; n=10).
Seuils de signification :

P <005;"P <0001
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ment est distribué a volonté, I'augmentation de
la prise alimentaire est généralement suffisante
pour éviter un retard de croissance (Macari et
al 1983a et b, Herpin et al 1987 b).

L'influence de la température ambiante sur
la composition corporelle dépend essentielle-
ment du niveau alimentaire (tableau 1). Ainsi,
en alimentation a volonté, les carcasses seraient
plus grasses au froid car 'augmentation de la
quantité d’aliment ingérée excéde le besoin
supplémentaire d’énergie (Verstegen et al
1985), tandis que si le niveau alimentaire est
égalisé sur celui de témoins maintenus a la
thermoneutralité, I’état d’engraissement des
carcasses est réduit, le froid entrainant une
réduction de la quantité d’énergie métabolisa-
ble disponible pour la croissance (Fuller 1965,
Le Dividich et al 1987). Enfin, pour un méme
gain de poids journalier, Le Dividich et al
(1987) et Lefaucheur et al (1989) ne mettent en
évidence aucun effet de la température
ambiante sur l'adiposité des carcasses, alors
que Verstegen et al (1985} estiment qu’elles
peuvent étre légérement plus grasses lorsque
les porcelets sont élevés au froid. L'acclimata-
tion du porc au froid se manifeste aussi dans la
répartition de la masse adipeuse (davantage de
tissu adipeux sous-cutané) et sur le degré d’in-
saturation des dépdts adipeux sous-cutanés
(pourcentage d’acides gras insaturés plus
élevé ; Fuller et al 1974, Verslegen et al 1985,
Le Dividich et al 1987).

2 |/ Métabolisme des nutriments
énergétiques au froid

De nombreux facteurs régulent I'utilisation
des nutriments par les tissus : niveau d’activité
du tissu, stimulations hormonales, disponibilité
en nutriments dans la circulation, flux sanguin
arrivant aux tissus, activilés et régulations
enzymatiques. Les activités enzymatiques et

activité LPL
147
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métaboliques mesurées in vitro peuvent donc
étre considérées comme potentielles et repré-
sentatives des capacités maximales du tissu.
Elles rendent compte de I'importance de telle
ou telle voie métabolique mais ne sont pas
nécessairement des indicateurs parfaits de I'in-
tensité du métabolisme in vivo.

2.1 / Lipides

Le role clé des lipides et du tissu adipeux
blanc lors de I'acclimatation au froid, déja sug-
géré par les résultats zootechniques, est
confirmé par I'étude des enzymes de leur méta-
bolisme.

a / Captation périphérique des acides gras

La captation des triglycérides sanguins par
les tissus est assurée par la lipoprotéine lipase
(LPL) (Steffen et al 1978). Cette enzyme joue
donc un role important dans le contréle du
stockage et de I'oxydation des lipides par les tis-
sus.

Chez des porcelets exposés a un froid chroni-
que (12" G) pendant 3 semaines, I'activité de la
LPL augmente dans les tissus adipeux blancs
(+30 a 160 %) et dans le coeur (+ 64 %)
(figure 3). Le poids du coeur, qui utilise essen-
tiellement les acides gras pour son métabo-
lisme énergétique, est aussi plus important
chez le porcelet élevé au froid. Lactivité LPL
cardiaque totale est donc accrue de 84 % a
12¢ C, reflétant ainsi ’adaptation de cet organe
a l'augmentation globale du métabolisme de
I'animal. Dans le tissu adipeux blang, la stimu-
lation de la capacité de captation des triglycé-
rides circulants peut entrer dans le cadre d’'une
mise en réserve transitoire de ces nutriments
énergétiques, en vue de leur hydrolyse future
en fonction des besoins.

b / Synthése de nove d’acides gras

Le NADPH, indispensable a la synthése des
acides gras, est le plus souvent en quantité
limitante dans la cellule. Selon Allee et al
(1971), les enzymes productrices de NADPH,
telles que I'enzyme malique (EM) et la glucose
6 phosphate deshydrogénase (G6PDH), peuvent
étre considérées comme de bons indicateurs de
I'intensité de la lipogéneése in vitro.

La lipogénese dans le tissu adipeux et le foie,
et ses facteurs de variation - 4ge, régime, heure
de la journée, localisation du prélévement - ont
ainsi été étudiés par plusieurs équipes, mais
sans que la température du local d’élevage ne
soit prise en compte. Le statut nutritionnel de
I’animal est alors apparu comme le principal
facteur influencant le taux de lipogénese.

Nos résultats mettent en évidence, chez les
animaux acclimatés au froid, une augmentation
des capacités de synthése d’acides gras dans
tous les tissus adipeux étudiés (figure 4), et
confirment le réle prépondérant du tissu adi-
peux en tant que site lipogénique chez le porc,
en accord avec les résultats de Mersmann et al
(1973). La capacité de synthese des acides gras
par le foie n’est cependant pas nulle, et semble
méme augmenter légerement au froid. L'aug-
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Figure 4. Effet de l'acclimatation au froid sur l'ac-
tivité de l'enzyme malique et de la glucose 6
phosphodéshydrogénase (G6PDH), marqueurs
de lintensité de la lipogenése, dans le tissu adi-
peux blanc et le foie de porcelet (Herpin 1987b).

Activités en umoles de NADPH formé par minute et par g de
tissu (moyenne + ETM ; n=10). Seuils de signification : * P
< 005;"P <001;* P <0001
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mentation des capacités lipogéniques du tissu
adipeux blanc, liée en partie a I'accroissement
de la consommation d’aliment, et donc de I'ap-
port alimentaire de précurseurs des lipides, tra-
duit une synthese accrue d’acides gras pour
subvenir aux besoins énergétiques du porcelet.

I’augmentation des capacités de captation et
de syntheése des acides gras entraine donc une
plus grande disponibilité en acides gras dans
les tissus adipeux blancs du porcelet acclimaté
/au froid. En I'absence de quantités notables de
tissu adipeux brun et compte tenu des faibles
capacités oxydatives du tissu adipeux blanc
(Herpin et al 1987b), le métabolisme des acides
gras doit vraisemblablement étre orienté vers
I'estérification, puis vers le transfert dans les
sites utilisateurs (muscle, foie...). Ceci suggere
I'existence d’une lipolyse accrue dans le tissu
adipeux blanc.

¢ / Lipolyse

Les mesures in vitro de 'anabolisme et du
catabolisme des lipides dans le tissu adipeux
de porc, et en particulier I'étude de la stimula-
tion hormonale de la lipolyse par les catéchola-
mines, sont utilisées depuis de nombreuses
années pour mieux comprendre le métabolisme
in vivo pendant la croissance.

La sensibilité du tissu adipeux aux catéchola-
mines est & son maximum chez les porcelets les
plus jeunes, puis elle tend a diminuer avec
P’age entre 45 et 150 jours (Mersmann et al
1976). Le taux de lipase hormono-sensible, qui
réalise la premiere étape de I'hydrolyse des tri-
glycérides, suit une évolution parallele (Steffen
et al 1978). Par ailleurs, Curtis et Rogler (1970)
ont montré que des I'dge de 2 jours le porcelet
est capable de mobiliser des acides gras en
réponse a une exposition au froid, malgré des
réserves lipidiques peu importantes. In vitro,
les capacités lipolytiques et notamment la sen-
sibilité et 'intensité de la réponse du tissu adi-
peux blanc a la noradrénaline sont accrues
chez les porcelets acclimatés au froid (Herpin
1988). Ainsi, la noradrénaline a la concentra-
tion de 10 uM, multiplie la valeur basale de la
lipolyse par 6 au froid, au lieu de 4 chez les
témoins. C'est a notre connaissance, le seul
résultat concernant la lipolyse in vitro du tissu
adipeux du porcelet exposé au froid. Cepen-
dant, certains résultats laissaient présager une
telle réponse. Ainsi, Whittemore et al (1978)
ont mis en évidence I'existence d'une mobilisa-
tion plus aisée des réserves lipidiques pendant
la période post-sevrage et Le Dividich et al
(1980} une diminution de ces réserves lorsque
la température ambiante baisse. L'augmenta-
tion de la lipolyse induite par la noradrénaline
est donc un maillon important dans le méca-
nisme de 'acclimatation au froid. A cet égard,
Horn et al (1973} comparant le porcelet et le
marcassin ont montré que la supériorité des
capacités thermorégulatrices du marcassin
pouvait étre en partie liée a la plus grande acti-
vité de la lipase hormono-sensible.

Lors d'une exposition chronique au froid, on
assiste donc a une stimulation générale des dif-
férentes voies du métabolisme lipidique suggé-
rant une augmentation du débit de renouvelle-
ment des acides gras. Par son réle de captation,
de syntheése, de stockage et de mobilisation des
acides gras, le tissu adipeux blanc occupe une
place centrale dans les mécanismes de 1'accli-
matation au froid. Sa réponse accrue aux caté-
cholamines permet la fourniture réguliére de
substrats lipidiques pour l'oxydation en fonc-
tion des besoins énergétiques du porcelet. Il
reste a préciser les principaux sites d’oxydation
de ces acides gras.

2.2 |/ Glucides

a / Activités des enzymes du métabolisme
glucidique

Compte-tenu de l'importance des glucides
dans le maintien de la température pendant la
période néo-natale, les effets d’'une exposition
au froid sur le métabolisme glucidique ont été
principalement étudiés chez le porc nouveau-
né. Ainsi, s’il semble admis que les activités
des enzymes de la glycolyse et du cycle des
pentoses se développent rapidement et ne limi-
tent pas le catabolisme du glucose au cours des
premiers jours de vie, I'existence d’une gluco-
néogénese efficace dés la naissance reste
encore sujette a controverse (Swiatek et al
1970, Pegorier et al 1982). Par contre, les quel-
ques résultats obtenus chez le porcelet sevré
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Tableau 2. Mesures du débit de renouvellement (mg.kg'.min"') du glucose chez le porc a l'aide du glu-

cose 6-3H.
Race Age Température Renouvel. Référence

Large White nouveau-né 35" C 5,60
Large White nouveau-né 200 C 7,10 } Duee et al 1988
Large White x Wessex | 6-12 semaines (23° Q)7 3,94 Freeman et al 1970
Large White 6-8 semaines 23°C 3,67 } Travhurn et al 1981
Large White 6-8 semaines | 10° C (12 heures) | 3,84 y
Ossabaw 7-8 semaines (23 C)? 3,96
Yorkshire 7-8 semaines (23> C)? 2,97 } Cote ef al 1982
Yorkshire x Landrace 6-8 semaines |23 ° C (3 semaines)| 3,12 } Heroin ef al 19874
Yorkshire x Landrace 6-8 semaines | 12" C (3 semaines) [ 3,88 p

? Température ambiante non spécifiée ; on suppose qu’elle était thermoneutre (23" C).

attestent de l'activité élevée des enzymes du
métabolisme intermédiaire des glucides a cet
age. Cependant, a notre connaissance, aucune
donnée n’existe sur I'évolution de 'activité de
ces enzymes chez le porcelet exposé au froid.

b / Débit de renouvellement du glucose

Les quelques études réalisées sur le porcelet
sevré indiquent un débit de renouvellement du
glucose variant entre 3 et 4 mg.kg'.min"'
(tableau 2), les conditions expérimentales utili-
sées permettant d’expliquer la relative hétéro-
généité des résultats. Chez le nouveau-né, placé
dans une situation métabolique relativement
semblable, cette valeur est plus élevée (5,6
mg.kg'.min"'). Cette ditfférence pourrait étre en
partie liée a un organe gros utilisateur de glu-
cose tel que le cerveau, puisque sa masse rela-
tive est 15 fois plus importante chez le nou-
veau-né que chez I'adulte.

Lors d'un séjour de 3 semaines au froid,
I'augmentation du débit de renouvellement du
glucose (+ 20 %) apparait dés la premiere
semaine d’exposition a la température de 12" G
et se maintient au cours des deux semaines sui-
vantes (Herpin et al 1987a). A l'opposé, lors
d’'une exposition courte au froid (quelques
heures a 10° C) Trayhurn et al (1981) ne consla-
tent aucune modification de ce parametre. Il
semble donc qu'une exposition chronique de
plusieurs jours au froid soit nécessaire pour
induire des modifications durables du métabo-
lisme glucidique chez des porcelets de cet age.

Chez le porc nouveau-né a jeun, Duee et al
(1988) ont observé une augmentation du
renouvellement (+ 25 %) et du taux de dispari-
tion (clearance) (+ 35 %) du glucose sanguin
lorsque les porcelets exposés a un froid modéré
(20° C) ne sont que légérement hypothermiques
(température rectale: 35" C), leur température
rectale normale étant de 39° C. La production et
I'utilisation du glucose a des fins thermogéni-
ques sont donc accrues dans ces conditions.
Par contre, lorsque des nouveau-nés a jeun sont
exposés a une température de 12° G, ils devien-
nent rapidement {10-12 heures) hypothermi-
ques (température rectale : 28° C) et hypergly-
cémiques, la clearance du glucose étant réduite
de 40 % {Duee et al 1988). L’altération de la
réponse thermogénique du porcelet a cetle
température, déja observée par Curtis et al
(1970), est donc la conséquence, non pas d'un
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défaut de mobilisation des réserves glucidi-
ques, mais d’une inhibition de I'utilisation péri-
phérique du glucose, la sécrétion d’insuline
étant vraisemblablement altérée a la fois par le
froid et par les catécholamines libérées par le
systéme nerveux sympathique (Le Dividich,
communication personnelle).

On observe donc une accélération générale
du métabolisme énergétique du porcelet au
froid, I'ensemble des substrats énergétiques
disponibles étant mis a contribution pour aug-
menter la production de chaleur.

3 / Régulation hormonale
de la thermogénese

La majorité des travaux atteste du role clé
des catécholamines et des hormones thyroi-
diennes dans le développement et le contréle
de la thermogénése chez le porc. Les quelques
études réalisées sur les glucocorticoides,
I'ACTH ou encore le glucagon n'ont en effet
jamais clairement mis en évidence le role direct
de ces hormones dans la thermorégulation.

3.1 / Catécholamines

Chez le porc, les études se sont limitées a
une estimation des effets de la noradrénaline et
de ses agonistes et antagonistes (propranolol)
sur la consommation d'oxygéne, les paramétres
sanguins et la lipolyse in vitro, ou encore & une
mesure des taux plasmatiques et urinaires de
catécholamines dans différentes conditions
thermiques.

Chez le porcelet sevré exposé au froid (25° a
-5° ) pendant quelques heures, la concentra-
tion plasmatique de noradrénaline augmente
lorsque la température diminue, tandis que la
concentration d’adrénaline ne varie pas
(Ingram et al 1980, Barrand et al 1981). Cette
réponse rapide des catécholamines stimule
vraisemblablement la thermogénése et induit
les réajustements cardio-vasculaires néces-
saires pour minimiser les pertes de chaleur. Par
conire, aprés plusieurs jours d'exposition au
froid (1 a 3 jours a 5° C), ces mémes auteurs ont
observé des niveaux similaires & ceux des ani-
maux témoins pour les deux amines. Enfin,
chez des nouveau-nés a jeun exposés a une
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Figure 5. Effet de l'acclimatation au froid sur I'ex-
crétion urinaire d’adrénaline et de noradrénaline
chez le porcelet (Herpin 1988). Le jour -7 correspond
au début de la semaine de décroissance de la température
et le jour zéro au début des 3 semaines d'exposition a une
température stable de 12 ou 23 °C. Seuils de signification :
P <005;"P <001

Noradrénaline (pg/24h)

30.,

204

104

température de 20° C pendant quelques heures
(température critique : 34° C), Duee et al (1988)
ont mis en évidence une élévation du taux de
catécholamines plasmatiques.

Les concentrations plasmatiques des caté-
cholamines ne donnent toutefois qu'une esti-
mation imprécise de I'activité du systéme sym-
pathico-surrénalien étant donné l'instantanéité
de leur sécrétion en cas de stress et leur durée
de vie limitée dans la circulation. Une meil-
leure indication de la synthése et de la sécré-
tion des catécholamines est fournie par la
mesure des taux urinaires de ces hormones et
de leurs principaux métabolites. Ainsi, chez
des porcs agés de 8 semaines et placés pendant
3 heures a 10° C, Baldwin et al (1969) observent
une augmentation de l'excrétion urinaire de
catécholamines. Sur des porcs plus jeunes et
des mouveau-nés, Kaciuba-Uscilko (1972) et
Stanton et Mueller (1973) constatent aussi une
élévation des catécholamines urinaires lors
d’une exposition a un froid intense pendant
quelques heures. Enfin, lors d'une exposition
de longue durée au froid, 3 semaines a 12° C,
Pexcrétion journaliére d’adrénaline reste faible
(figure 5) tandis que I’élimination urinaire de
noradrénaline augmente, plus particulierement
au début de la deuxieme semaine d’acclimata-
tion. Cette augmentation importante du taux de
noradrénaline (3 fois) pourrait initier la mise en
place d’une thermogénése chimique, sans
intervention du frisson, comme le suggéraient
déja les travaux de Le Blanc et Mount (1968),
Kaciuba-Uscilko et Ingram (1977) et Heath et
Ingram (1983). On sait en effet que la noradré-
naline intervient au niveau des terminaisons
nerveuses sympathiques pour déclencher la
thermogénése sans frisson dans le tissu adi-
peux brun du rat acclimaté au froid, en favori-
sant la mobilisation et l'oxydation des substrats
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tissu adipeux blanc.

(P : phosphate ;

Pi : phosphate inorganique).



262 /P HERPIN

lipidiques. En I'absence de quantités notables
de tissu adipeux brun chez le porcelet, le ou les
sites de cette thermogéneése restent a définir.

En plus de ce rdle probable dans le dévelop-
pement de la thermogénese sans frisson, les
catécholamines contrélent la vasomotricité
périphérique et stimulent la mobilisation des
substrats énergétiques chez le porcelet exposé
au froid. Dans le tissu adipeux blanc, elles agis-
sent, via les B-récepteurs, pour stimuler I'adé-
nylcyclase et activer ainsi la lipase hormono-
sensible (figure 6). De plus, elles stimulent la
glycogénolyse hépatique et musculaire et aug-
mentent la gluconéogénese a partir du lactate
et des acides aminés chez le rat.

3.2 / Hormones thyroidiennes

Les relations entre le niveau des hormones
thyroidiennes et l'environnement thermique
ont été plus spécialement explorées chez le
porc nouveau-né par Kaciuba-Uscilko et al
(1970), Slebodzinski et al (1981) et Nowak
(1983). La thyroide du porcelet est mature et
hyperactive des la naissance : on peut observer
un pic de thyroxine (T4), sans doute condi-
tionné par le stress de la parturition, et une
augmentation importante du taux de thyrotro-
pine (TSH) sanguin. Cette hyperactivité dimi-
nue par la suite et se stabilise vers I'age de 8
jours. Chez le porcelet plus 4gé (8 semaines),
une augmentation du taux de sécrétion et du
métabolisme de la T4 sont observés par Evans
et Ingram (1977) lorsque la température est
réduite de 32 a 8° C. La sécrétion des hormones
thyroidiennes est stimulée pendant I'exposition
au froid et elles augmentent la consommation
d’oxygéne et la production de chaleur. De plus,
l’acclimatation du porcelet au froid se mani-
feste par une augmentation linéaire des
concentrations plasmatiques de T3 et de T4
(figure 7) qui caractérise I'intégration progres-
sive du systéme thyroidien a la régulation de la
thermogénese. Alors que d’aprés les résultats
de Evans et Ingram (1977), 'augmentation des
concentrations plasmatiques de T4 au froid
n’est maintenue pendant plus de 48 heures que

Figure 7. Effet de I'acclimatation au froid sur les
concentrations plasmatiques des hormones thy-
roidiennes T3 et T4 chez le porcelet (Herpin
1988). Seuils de signification : * P < 0,05; ** P < 0,01.
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si les animaux sont alimentés a volonté, nous
avons montré que cette augmentation était
effective et durable méme chez des porcelets
rationnés exposés au froid (Herpin et al 1987a).
S’il est possible que la stimulation de la glande
thyroide au froid passe, en partie, par 1'aug-
mentation de la prise alimentaire, il semble
néanmoins qu’une fraction non négligeable de
cette stimulation puisse étre imputable a un
effet direct de la température.

Le ou les mécanismes par lesquels les hor-
mones thyroidiennes exercent leurs effets calo-
rigéniques chez le porc ne sont pas connus. Un
certain nombre d’hypothéses peuvent cepen-
dant étre formulées a l'appui des résultats
acquis et des mécanismes déja envisagés dans
d’autres especes (Sestoft 1980). Alors que les
catécholamines stimulent directement 'activité
de certaines enzymes, permettant ainsi la libé-
ration des nutriments énergétiques utilisables
pour la thermogéneése, les hormones thyroi-
diennes agissent a la fois sur la biosynthése de
ces enzymes et au niveau de certains méca-
nismes consommateurs d’ATP (molécule repré-
sentant la forme de stockage de |'énergie dans
l'organisme), nécessitant ainsi un temps de
latence plus long. Ces réactions (pompes ioni-
ques, cycles métaboliques) seront évoquées
brievement dans la derniére partie de cet arti-
cle. Les hormones thyroidiennes peuvent ainsi
intervenir sur le métabolisme lipidique. L’acti-
vité de la LPL et des enzymes de la lipogénese
est controlée par différentes hormones dont la
noradrénaline et les hormones thyroidiennes.
Elles peuvent aussi stimuler la lipolyse a la fois
directement en régulant la synthése protéique,
et indirectement en sensibilisant le tissu adi-
peux a I’action des catécholamines.

Les catécholamines et les hormones thyroi-
diennes peuvent donc étre considérées comme
les effecteurs essentiels de la thermogénese lors
de 'exposition au froid. Elles sont a l'origine
d’une partie des adaptations qui interviennent
dans les métabolismes lipidique et glucidique,
affectant ainsi la croissance de 'animal. Elles
sont aussi responsables de P'induction ou de la
potentialisation de certains mécanismes cellu-
laires producteurs de chaleur.

4 / Les mécanismes de production
de chaleur

A c0té des réponses rapides caractéristiques
d’'une exposition courte au froid, telles que le
frisson, d’autres réactions se développent lors-
que l'exposition se prolonge, I'animal s’adap-
tant progressivement (figure 8). On parle alors
de thermogéneése sans frisson (TSF), correspon-
dant au plan métabolique a l'ensemble des
mécanismes chimiques producteurs de chaleur
ne faisant pas intervenir la contraction muscu-
laire. Cette thermogénése sans frisson de régu-
lation (TSFR) s’ajoute alors a la thermogénése
sans frisson obligatoire (TSFO), appelée encore
métabolisme de base (Jansky 1973). Les princi-
paux mécanismes de TSFR sont associés, soit a
l'utilisation incompléte de 1'énergie libérée par
I'hydrolyse de 'ATP (1, 2, 4), soit directement a
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un défaut de synthése d’ATP lors de 'oxydation
des nutriments (3). IIs sont les suivants :

1-la production d’extra-chaleur postprandiale
associée a Vutilisation digestive et métabolique
des nutriments, 'animal augmentant sa prise
alimentaire lorsqu’il est exposé au froid. L'ex-
tra-chaleur est liée au faible rendement énergé-
tique des réactions biologiques.

2 - I'activation des pompes ioniques membra-
naires utilisatrices d’ATP et donc productrices
de chaleur, et plus particulierement la pompe
Na* /K* - ATPase au niveau musculaire. Il est en
effet bien établi que les mouvements d’ions a
travers les membranes biologiques et l'utilisa-
tion de I’énergie au niveau cellulaire sont inti-
mement liés (Milligan et Mc Bride 1985). L’effi-
cacité de cette pompe ionique étant faible
(35 % environ ; Clausen 1986) sa stimulation au
froid par les hormones thyroidiennes et les
catécholamines pourrait aboutir a une augmen-
tation locale de la production de chaleur.

3 - la dissociation des réactions d’oxydation de
celles de synthése d’ATP dans les mitochon-
dries (découplage) permettant une accélération
des oxydations et de la respiration, et une aug-
mentation de la production de chaleur au détri-
ment de la synthése d’ATP (Smith et Horwitz
1969). Ce mécanisme est maintenant bien
connu dans le tissu adipeux brun du rat et le
muscle d’oiseau exposés au froid.

4 - I’activation des « cycles métaboliques »,
lorsque 2 chalnons opposés du méme métabo-
lisme faisant intervenir une molécule d’ATP
sont stimulés simultanément, augmentant ainsi
la consommation d’ATP et la production de
chaleur sans qu’aucune synthése nette n’appa-
raisse (Newsholme 1978). C’est le cas en parti-
culier du cycle lipolyse-réestérification des
acides gras: il nécessite la consommation de
plusieurs molécules I’ATP, lors de la réactiva-
tion du glycérol et des acides gras pour |'estéri-
fication, alors que la réaction opposée, la lipo-
lyse, ne produit aucun ATP. 1'augmentation du
débit de renouvellement des acides gras au
froid laisse présager une stimulation de ce
cycle.

4.1 / Le frisson thermique

Le frisson est un tétanos imparfait des mus-
cles du squelette, lié a une contraction simulta-
née et rythmique des muscles antagonistes qui
ne produit pas de mouvement (Hemingway
1963). Les cellules musculaires sont bien
entendu le seul site de production de chaleur
par frisson. Le mécanisme biochimique respon-
sable de cette activité thermogénique est main-
tenant bien connu, tous les substrats disponi-
bles (glucides, lipides, protéines) pouvant étre
utilisés par le muscle lors du frisson (Masoro
1966). Des la naissance le porc est capable de
faire appel au frisson pour produire de la cha-
leur ; cependant ce mécanisme intervenant a la
périphérie de I'animal a une efficacité limitée
pour la thermorégulation.

Figure 8. Principe des mécanismes thermogéniques chez un homéo-
therme au cours de l'exposition au froid (d’aprés Jansky 1973). EC: extra-
chaleur, TSF : thermogénése sans frisson, TSFR : thermogénése sans frisson de régula-
tion, TSFO : thermogénése sans frisson obligatoire. Lorsque la température baisse et que
la capacité de thermogénése sans frisson (TSF) est dépassée, le frisson se met en place.
L’adaptation au froid permet 'abaissement de la température seuil de frissonnement et
raugmentation de la TSF. Alors que l'extra-chaleur est perdue a la neutralité thermique,
son niveau augmente au froid a la suite de la consommation accrue daliment et elle peut
alors étre utilisée en paralléle avec la TSFR pour couvrir les besoins thermogéniques.
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4.2 / La thermogéneése sans frisson
chez le porc

Alors que ce phénomeéne est bien établi chez
les rongeurs, en particulier dans le tissu adi-
peux brun, I'absence de quantités notables de
ce tissu chez le porc a longtemps laissé planer
un doute quant a I'existence véritable de la TSF
dans cette espece. Cependant, la mise en évi-
dence a la fois de son site et de quelques-uns
de ses mécanismes (Herpin et al 1987b, Herpin
1988} s’est récemment ajoutée aux premieres
démonstrations indirectes (réponse métaboli-
que aux catécholamines) de sa présence chez le
porc (Le Blanc et Mount 1968, Heath 1978,
Heath et Ingram 1983).

Toute cellule siége d’'un métabolisme oxyda-
tif est source de thermogénese. La recherche
des organes ou tissus aux capacités oxydatives
les plus développées peut donc permettre de
définir les sites potentiels de production de
chaleur. Chez des porcelets exposés a un froid
chronique, nous avons ainsi mis en évidence
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une augmentation des capacités oxydatives du
foie (+ 30 %) et du muscle, et plus particuliére-
ment du muscle rhomboide interscapulaire
(+ 75 %). La participation du muscle a la TSF a
ensuite été confirmée par I'identification de 2
mécanismes thermogéniques :

- 'augmentation de I'activité de la pompe Na*/
K*- ATPase membranaire (+70 %) associée a
une augmentation de la consommation d’oxy-
géne du muscle. Cette activité accrue, généra-
trice de chaleur, explique 20 % de I'augmenta-
tion de la consommation d’oxygéne des porce-
lets.

- ’apparition d’un découplage partiel entre
l'oxydation des nutriments et la mise en réserve
de I’énergie sous forme d’ATP, dans les mito-
chondries sarcoplasmiques musculaires, plus
spécialement dans le muscle rhomboide. Ceci
conduit a une augmentation de la production
directe de chaleur et ainsi & une réduction de
I'ATP, et donc de I’énergie disponible pour les
synthéses et la croissance.

Ces différents mécanismes, mis en place au
cours d’'un séjour prolongé a une température
basse, permettent donc de pallier I'efficacité
limitée, voire la disparition du frisson dans ces
conditions. D’autres expérimentations sont en
cours dans notre laboratoire, afin de préciser a
la fois l'origine et le déterminisme de ces méca-
nismes de TSF dans le muscle, ainsi que les
mécanismes de production de chaleur dans le
foie.

Conclusion

Un environnement froid affecte directement
le métabolisme et les performances du porc a
tous les stades de sa vie. Contrairement aux
espeéces chez lesquelles le tissu adipeux brun
est au centre des mécanismes thermorégula-
teurs (rongeurs, lapin, enfant, agneau nouveau-
né), le porcelet posséde trés peu de tissu spé-
cialement développé pour la thermorégulation.
Néanmoins, placé dans un environnement
froid, il augmente sa prise alimentaire et déve-
loppe une réponse thermogénique efficace
nécessitant la participation de plusieurs
organes ou tissus (tissu adipeux blanc, muscle,
foie), de différents nutriments énergétiques
(acides gras, glucose) et hormones (catéchola-
mines et hormones thyroidiennes), et aboutis-
sant a la mise en place de mécanismes spécifi-
ques de production de chaleur. Dans le méme
temps, des réactions physiologiques (piloérec-
tion, vasoconstriction périphérique, modifica-
tions de conformation) et comportementales
(agrégation, posture) s’associent pour diminuer
les pertes de chaleur.

Cette acclimatation de I’animal a son milieu
s’accompagne d'une dépense supplémentaire
d’énergie, d’une élévation de I'indice de
consommation et, dans certains cas, d'une alté-
ration de la croissance et de la qualité des car-
casses. Dans les conditions classiques d’éle-
vage, 'exposition au froid est inévitable lors de
la naissance et du sevrage, deux étapes criti-
ques de la vie du porcelet ol les probléemes de
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thermorégulation sont exacerbés. L'ensemble
des travaux présentés dans cet article contribue
a une meilleure connaissance de la physiologie
thermique et du métabolisme intermédiaire du
porcelet ; ils devront étre complétés, plus parti-
culiérement chez le nouveau-né (oxydation des
acides gras, utilisation des nutriments énergéti-
ques du colostrum, ...}, pour déboucher a terme
sur une meilleure maitrise de cette période cri-
tique.
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P. HERPIN. Metabolic and physiological basis of cold acclimation in the piglet.

Cold-induced metabolic adaptations and their consequences on piglel growth are analysed in terms of regulalory mechanisms of thermogenesis.
Zootechnical, biochemical, hormonal and bioenergelic aspects are successively presented.

Acclimation to cold requires an increase in food intake and results in an enhanced heat production ; when piglets are pair-fed, their growth rates
are reduced by cold exposure. Cold-induced modifications of body composition depend on dietary conditions.

The key role of lipids and white adipose tissue (uptake, synthesis, storage and mobilization of fatty acids) suggested by zootechnical dala, is
demonstraled by enzyme activity measurements {lipoprotein lipase, lipogenesis, lipolysis) which suggest an increased rate of fally acid turnover.
The energetic role of carbohydrates is also of some importance. Catecholamines and thyroid hormones are the main regulatory effectors of ther-
mogenesis in the cold.

As brown adipose tissue is absent in swine, muscles seem to play a major role in utilization and oxidation of faity acids released by white adi-
pose tissue. In addition lo shivering, some specific mechanisms of heal production which contribute efficiently to the regulation of body tem-
perature, take place in muscles : loose-coupled milochondria from rhomboideus muscle, Na+ /K+ -pump stimulation in intercostal muscle.

HERPIN P, 1989. Bases métaboliques et physiologiques de I'acclimation du porcelet au froid. INRA Prod. Anim., 2 (4), 255-265.





