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Préface

« Il y a une véritable grandeur dans cette maniére
denvisager la vie, avec ses puissances diverses attribuées
primitivement & un petit nombre de formes ou méme a une
seule ; et, tandis que notre planéte obéissant a la loi fi e de
la gravitation continue a tourner, une quantité infinie de
belles et admirables formes, sorties d'un commencement si
simple, nont pas cessé de se développer et se développent
encore ! » — Charles Darwin, conclusion de Iouvrage De
lorigine des Especes.

Bien qu’enseignant la biologie depuis maintenant de nom-
breuses années, nous continuons d’étre surpris par la gran-
deur de la vie si justement exprimée par Charles Darwin. En
tant que physiologistes des animaux, nous sommes conti-
nuellement étonnés par la merveilleuse complexité des fonc-
tions qui s’entremélent afin de permettre au corps animal
d’exister. En tant que biologistes, nous sommes également
fascinés par la puissance et I'originalité des mécanismes de
’évolution, qui ont permis a la vie de s’adapter tant au froid
glacial de I’Antarctique qu’a la chaleur brilante des évents
hydrothermaux. En tant quhumains possédant structures,
processus et génes dans nos cellules qui nous connectent a
toutes les formes de vie sur la planéte, cet état de fait se ré-
vele étre a la fois une lecon d’humilité et une source d’inspi-
ration. C’est bien la grande vision de la Vie que nous nous
efforcons de transmettre a nos étudiants.

Cette seconde édition de Physiologie Animale : des genes
aux organismes met en lumiére les mécanismes et processus
évolutifs des fonctions du corps animal, de ses génes aux sys-
téemes d’organes et a Porganisme dans sa globalité qui interagit
avec son environnement. Cet ouvrage est destiné aux étudiants
a mi ou fin de parcours de premier cycle universitaire. Comme
cet ouvrage représente potentiellement la seule occasion don-
née aux étudiants de se confronter a la physiologie, au-dela
d’un simple niveau introductif, tous les aspects de cette derniére
sont couverts au travers de multiples exemples d’animaux. Cet
ouvrage est utile autant pour les programmes de biologie géné-
rale et de zoologie que pour les programmes préprofessionnels
d’élevage des animaux, en médecine et science vétérinaire, en
biologie marine, en biologie de la faune et flore sauvage et
péche, et également en sciences de la santé humaine.

Nous visons trois objectifs majeurs dans I’écriture de cette
deuxieme édition. Le premier est que les étudiants prennent
conscience que nos propres connaissances sont incomplétes,
mais, pour autant, en continuel avancement. Ils doivent, par
ailleurs, avoir connaissance des processus d’acquisition de ces
savoirs. En outre, de I'information pertinente basée sur des
découvertes récentes, ainsi que de nouvelles méthodologies de
recherche ont été incluses dans chacun des chapitres. De nou-
velles idées controversées et des hypothéses sont également
présentées pour illustrer le fait que la physiologie est une disci-
pline dynamique et évolutive. Les étudiants peuvent étre assu-

rés de Pactualité et de Iexactitude des contenus présentés.
Notre deuxieme objectif a été de clarifier et modifier les figures
et les contenus du texte selon les besoins, afin de renforcer la
couverture des caractéristiques physiologiques et d’assurer que
le texte et les images étaient concordants et cohérents. Enfin,
nous nous sommes efforcés de consolider ’'approche compara-
tive et évolutive en présentant des systémes empruntés a
d’autres animaux que les mammiféres, en raison de certaines
découvertes remarquables les concernant réalisées récemment.
Méme le sujet le plus captivant peut étre difficile a com-
prendre s’il n’est pas présenté efficacement. En outre, cet
ouvrage est congu selon un format logique et compréhensif
avec le souci permanent de mettre I’accent sur le fait que
chaque concept est un élément incontournable qui s’intégre
dans le sujet considéré dans sa globalité. Trop souvent, les
étudiants appréhendent les différents éléments et fonctions
d’un animal comme des entités séparées ; en comprenant
comment chaque composant est dépendant des autres, les
étudiants peuvent mieux apprécier le fonctionnement global
de Porganisme dans son intégralité. De plus, cet ouvrage est
congu davantage pour promouvoir la compréhension des
principes et concepts de base de la physiologie globale plutot
qu’un recueil d’éléments détaillés et séparés. Ce livre est ré-
digé de manieére simple, directe et des efforts particuliers ont
été faits pour en assurer une lecture fluide avec des transi-
tions aisées, un raisonnement logique et ’intégration d’idées
clés et fondamentales a travers ’intégralité de ’ouvrage.

Principes d’organisation majeurs

Ce livre suit une méthode de « systemes intégratifs » envisa-
gée a la fois dans le sens vertical et dans le sens horizontal.
Dintégration verticale concerne la nature hiérarchique de la
physiologie, au sein de laquelle les systemes d’organes et
leurs fonctions émanent des cellules et de leurs composants
moléculaires et des forces évolutives qui sont a Porigine de
I’émergence de ces composants. Aprés une introduction aux
trois thémes majeurs de la physiologie, les chapitres se suc-
cédent, allant de la physiologie moléculaire et cellulaire aux
systémes classiques d’organes. Les systemes d’organes sont
regroupés selon les fonctions universelles de régulation et
d’intégration, support et mouvement, maintenance et repro-
duction. Pour chaque systéeme d’organes, les forces évolu-
tives et les fondements cellulaires et moléculaires sont
étudiés, incluant de nouvelles recherches en génomique, qui
a un impact majeur sur tous les domaines de la biologie.
Lorsque c’est nécessaire, des supports anatomiques en
nombre suffisant sont inclus afin de rendre plus significative
la relation intrinséque entre structure et fonction.
Lintégration horizontale concerne les interactions de tous
les systemes qui participent au fonctionnement général de
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’organisme. Comme nous I’avons souligné préalablement, il
est fréquent d’appréhender un systéme comme une entité iso-
lée. Cet ouvrage s’efforce de surmonter cette difficulté de deux
maniéres. Premi¢rement, les théemes centraux de ce livre sont
I’homéostasie et d’autres formes de régulation — comment les
processus, du niveau génétique au niveau comportemental,
permettent au corps de répondre aux demandes de change-
ment tout en assurant le maintien de la cohérence interne né-
cessaire au bon fonctionnement des cellules et des organes.
Chaque chapitre met non seulement ’accent sur ces thémes,
mais souligne également les interactions avec d’autres sys-
téemes. Deuxiémement, des chapitres intégratifs spécifiques
— Equilibre hydro-minéral et acido-basique, Equilibre énergé-
tique et Physiologie thermique — sont focalisés sur des phéno-
menes fondamentaux cruciaux pour Porganisme considéré
dans sa globalité et impliquant plusieurs systemes d’organes.

En plus d’une organisation a systémes intégrés, cet ou-
vrage inclut une approche comparative qui illustre les solu-
tions évolutives sélectionnées par les animaux pour faire face
a leur environnement. Des mécanismes utilisés par des
groupes majeurs de vertébrés, par les insectes et d’autres
groupes révélateurs de métazoaires sont traités pour trois
raisons. Premiérement, des comparaisons entre groupes
d’animaux différents permettent de souligner I'importance
des fonctions et les principes universels de fonctionnement
révélant ainsi 'unité fondamentale et ’harmonie de la vie.
Deuxiémement, la présentation d’adaptations uniques ou
marquantes témoigne de la diversité qui résulte de ’adapta-
tion évolutive. Enfin, cet ouvrage incorpore des informations
sur les especes animales d’intérét qui peuvent servir a ceux
qui se destinent a des carriéres en relation avec les animaux,
spécialement les vertébrés.

Détendue de cet ouvrage a été limitée par une sélection
judicieuse du contenu pertinent, dont la quantité puisse rai-
sonnablement étre assimilée par les étudiants au cours d’un
seul trimestre. Afin de rester a jour avec les progres rapides en
sciences biologiques, les étudiants désirant faire carriére dans
le domaine de la physiologie animale doivent étre dans la ca-
pacité de faire appel a des concepts généraux compris et assi-
milés plutot que d’avoir recours a des notions isolées. C’est
pour cette raison que cet ouvrage est con¢u pour valoriser la
compréhension et ’assimilation des principes et concepts fon-
damentaux de physiologie plutot que la seule mémorisation de
détails. Pour autant, la précision est de mise quand nécessaire.
Tous les aspects de la physiologie sont couverts, dont I'immu-
nité et la reproduction qui bénéficient de chapitres séparés,
ainsi qu’une couverture détaillée de la digestion pré-gastrique
et post-gastrique.

Aides a 'apprentissage
et éléments d’intérét majeur

Illustrations pédagogiques Les illustrations anatomiques, les
représentations schématiques, les photographies, tableaux et
graphiques viennent appuyer et compléter le texte courant.
Lutilisation généralisée de descriptions intégrées dans les fi-
gures avec une schématisation pas-a-pas des processus permet
aux étudiants 2 mémoire et compréhension visuelle de revoir
et intégrer les processus a travers un panel de schémas visuels.
Des diagrammes des flux sont utilisés pour aider les étudiants
a assimiler I'information écrite. Dans ces diagrammes, des

nuances plus claires ou plus foncées d’'une méme couleur dé-
notent la baisse ou ’augmentation d’une variable donnée, par
exemple la pression artérielle ou le taux de glucose sanguin.
La distinction visuelle est nettement faite entre les entités
physiques, telles les structures corporelles et les substances
chimiques, et leurs actions proprement dites.

Enoncés prédictifs comme titres de sous-sections Plutdt que
utilisation traditionnelle de titres courts pour annoncer
chaque sous-section (par exemple « Valves cardiaques »), des
énoncés prédictifs annoncent aux étudiants le point que va
aborder la section a venir (par exemple, « Les valves car-
diaques permettent un écoulement orienté dans le cceur »).
Ces titres scindent les concepts généraux en éléments plus
modestes et plus assimilables. La liste de ces titres dans les
contenus en début d’ouvrage sert a fixer des objectifs précis
pour chaque chapitre et présente une valeur ajoutée certaine.

Référencement croisé Plusieurs chapitres sont construits en
s’appuyant sur des contenus présentés dans des chapitres
précédents et, pour autant, chaque chapitre est concu de
maniére a ce qu’il soit autonome et suffisant pour donner a
’enseignant une souplesse de pédagogie. Avec un référence-
ment croisé considérable, les séquences de présentation peu-
vent étre abordées selon les besoins de ’enseignant.

Questions sans réponse Les sciences physiologiques sont en
constant changement en raison de découvertes nouvelles et
de remises en question de concepts plus anciens. Dans la
majorité des chapitres, les Questions sans réponse présen-
tent une vue d’ensemble, des questions concernant des idées
controversées et de nouvelles hypotheses pour illustrer la
nature dynamique de la recherche en physiologie, le tout afin
de stimuler les étudiants a formuler leurs propres idées. Plu-
sieurs de ces questions ont été mises a jour dans le cadre de
cette seconde édition.

Eléments encadrés Des éléments détaillés et encadrés ont été
placés de maniere judicieuse au sein des chapitres. Au-dela
des fondamentaux présente aux étudiants les sujets d’intérét
majeur, des informations pertinentes sur différents thémes
dont les perspectives historiques, les enjeux environnemen-
taux et les maladies courantes. Les encadrés Challenges et
controverses présentent les frontiéres de la recherche en phy-
siologie avec de nouvelles hypothéses et les questions sans
réponse, allant au-dela des réponses données dans Questions
sans réponse. Un regard plus aigu sur Padaptation illustre
I’envergure et les limites de I’adaptation avec des exemples
convaincants triés sur le volet. Biologie moléculaire et Géno-
mique fournit des exemples provenant de projets de re-
cherche de pointe sur le génome animal et des recherches
associées pour révéler les fonctions physiologiques des génes
récemment découverts. La plupart des encadrés sont nou-
veaux ou ont été mis a jour dans cette seconde édition.

Fondements évolutifs La majorité des chapitres donne une vue
d’ensemble des évenements majeurs de I’évolution et des forces
sélectives, typiquement dans les chapitres du début. Tous les
sujets sont placés dans un contexte biologique réel qui fu-
sionne a la fois Papproche directe (mécanistique) de la physio-
logie traditionnelle et les explications évolutives ; ceci aide a
expliquer les pouvoirs de la sélection naturelle, mais également
les caractéristiques souvent décalées et illogiques de la vie.



Fondements génomiques, moléculaires et cellulaires Bien que
cet ouvrage soit principalement organisé selon les systéemes du
corps, il couvre, des le début, des sujets concernant les cellules,
les molécules et la génomique et incorpore ces derniers a travers
l’ouvrage comme base de compréhension du fonctionnement
des organes. Les outils actuels utilisés dans la recherche en
physiologie moléculaire sont également repris dans la plupart
des chapitres. Ceci est la recherche physiologique de pointe.

Pathophysiologie Cet ouvrage est également congu pour ai-
der les étudiants a réaliser qu’ils intégrent des contenus
pertinents et applicables. Puisqu’un certain nombre d’étu-
diants qui utilisent ce livre sont amenés a poursuivre une
carriére ayant un aspect clinique, des références a des problé-
matiques physiopathologiques sont utilisées pour appuyer la
pertinence du propos vers un contexte et des objectifs pro-
fessionnels. Par exemple, il est fait référence aux effets des
toxines environnementales sur certains systémes de orga-
nisme, une problématique qui va en grandissant.

Mots clés, appellations dérivées et glossaire Les mots clés sont
définis au fur et a mesure de leur apparition dans 'ouvrage. Un
glossaire, en fin de livre, permet aux étudiants de revoir et de
réviser rapidement les mots clés. En raison de la charge impor-
tante de vocabulaire nouveau en physiologie, pour une grande
part quelque peu intimidant au départ, des appellations déri-
vées sont fournies pour en faciliter la compréhension.

Intégration Dans la logique de I’approche par la méthode
des systemes intégrés, chaque systeme possede une section
Faire des liens, qui aide les étudiants a mettre en perspective
comment le systéme qui vient d’étre présenté s’inteégre a
I’animal dans sa globalité et dans ses fonctions régulatrices.

Résumés des chapitres Chaque chapitre se termine par un
Résumé du chapitre qui liste les concepts clés de ce dernier.

Questions de révision Deux nouvelles caractéristiques aident
I’étudiant a retenir les contenus. Premiérement les questions
de tests de compréhension ont été ajoutées a la fin de chaque
section importante afin d’aider a la révision des concepts clés
préalablement couverts. Les réponses a ces questions sont
centralisées dans la partie appendice en fin d’ouvrage. Deu-
xiémement, a la fin de chaque chapitre, se trouvent des ques-
tions de synthése rassemblées sous la rubrique Revue,
synthése et analyse, qui intégre le contenu du chapitre, creuse
davantage le sujet et défie I’étudiant a un niveau plus élevé.

Lectures suggérées Chaque chapitre se conclut par une liste
d’articles et ouvrages, récents et plus anciens, qui apportent un
éclairage détaillé sur le contenu du chapitre préalablement
étudié.

Nouveautés de la seconde
édition

Cette édition a été révisée en profondeur. Parmi les modifi-
cations, on trouve :

Illustrations nouvelles et perfectionnées Plus de 90 % des
illustrations ont été actualisées dans cette nouvelle édition,
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avec davantage d’images 3D, de nombreux schémas concep-
tuels repris afin de faciliter la compréhension des étudiants,
des couleurs plus vives, contemporaines et séduisantes et un
design globalement plus harmonieux. De nouvelles images
d’animaux illustrant des facteurs physiologiques clés ont été
rajoutées. D’autre part, des symboles d’entités physiques
sont intégrés dans plusieurs diagrammes de flux pour per-
mettre de comprendre quelles structures sont mobilisées et
dans quelles actions spécifiques.

Par ailleurs, plusieurs nouvelles figures ont été ajoutées,
comme celles qui portent sur les sujets suivants : la réponse
cellulaire au stress oxydant sous conditions normales et
pathologiques et les effets du stress chronique sur le vieillis-
sement cellulaire ; le mécanisme par lequel de nouvelles
connexions synaptiques se créent en association avec la mé-
moire a long terme ; la formation de I’ceil de céphalopode ;
la fonction pinéale dans la reproduction saisonniére des
animaux ; nouvelles visions des mécanismes par lesquels
« I’état de capture » est généré chez les bivalves ; le transport
des lipides chez les insectes et chez les mammifeéres ; les flux
a contre-courant dans les poumons des oiseaux ; les méta-
bolismes protéiques et glucidiques dans la panse des rumi-
nants ; le réchauffement climatique et le métabolisme
animal.

Contenus nouveaux et actualisés Nous avons incorporé des
contenus adaptés et pertinents a différents endroits de I’ou-
vrage, comme les exemples suivants le montrent : le Cha-
pitre 2 posséde une nouvelle section qui traite de la génération
de cellules souches et des nouvelles découvertes concernant
les microARN et les petits ARN interférents ; le Chapitre 5
contient des mises a jour sur I’apprentissage et une nouvelle
section sur le sommeil ; le Chapitre 6 contient des nouveautés
sur les récepteurs de type TRP dans la majorité des cellules
sensorielles ; le Chapitre 7 contient de nouvelles données sur
la TSH et la reproduction saisonniére des animaux, des mises
a jour sur les hormones des invertébrés et des informations
sur I’épigénétique ; le Chapitre 8 inclut une mise a jour sur le
role de la titine et de nouveaux concepts concernant la fatigue
musculaire ; le Chapitre 9 contient de nouvelles données sur
les génes dans I’évolution du cceur a quatre chambres ; le
Chapitre 10 présente une mise a jour sur les cellules dendri-
tiques, les cellules T régulatrices, les nanotubes, I'immunité de
la lamproie et celle des insectes. Le Chapitre 11 inclut des
découvertes récentes sur la respiration des insectes, sur les
poumons des crocodiles similaires a ceux des oiseaux, sur
I’hémoglobine des mammouths ; le Chapitre 12 inclut des
découvertes récentes sur les hormones (anti) diurétiques des
insectes et de nouvelles hypothéses sur le mécanisme rénal a
contre-courant des mammiferes ; le Chapitre 13 posséde une
nouvelle section sur les effets de I’acidification des océans sur
les animaux ; le Chapitre 14 posséde des contenus mis a jour
sur la production de méthane des ruminants en relation avec
le réchauffement climatique ; le Chapitre 15 comprend une
nouvelle section d’importance sur les effets du changement
climatique sur la thermophysiologie et des hypothéses concer-
nant la croissance métabolique et les hormones gastro-intes-
tinales dans la régulation de I’équilibre énergétique ; le
Chapitre 16, enfin, renferme de nouvelles informations sur la
reproduction saisonniére des mammifeéres, ’acte sexuel des
femelles et davantage de précisions sur les modes de repro-
duction des invertébrés ainsi que de nouvelles données sur le
rut du cerf et les roles multiples de la prolactine.
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Part importante accordée aux aspects évolutifs et compa-
ratifs Nous avons ajouté des détails sur ’adaptation phy-
siologique : le Chapitre 1 renferme des informations
complémentaires sur les caractéres vestigiaux, les compromis
colit-bénéfice dans I’évolution, le principe de Krogh ; le Cha-
pitre 6 apporte des précisions sur I'utilisation des infrasons et
des ultrasons par les animaux, le role du géne Pax6 dans
I’évolution des yeux des animaux, les mécanismes d’électro-
réception et de magnétoréception et les organes électriques,
la vision des couleurs et des UV chez les poissons, reptiles,
oiseaux, mammiferes (dont les baleines) et crevettes-mantes ;
le Chapitre 7 incorpore davantage de données comparatives
sur les fonctions thyroidiennes ; le Chapitre 9 contient de
nouveaux éléments concernant les protéines de I’hémo-
lymphe des arthropodes, I’évolution de la coagulation chez
les mammiferes et du débit cardiaque chez divers endo-
thermes et ectothermes ; le Chapitre 10 a été profondément
remanié et comporte une vue d’ensemble des fonctions
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plusieurs prix récompensant ses qualités
de professeur.

Il apporte a ce texte une vaste perspective
évolutive et une expérience de 30 ans den-
seignement en physiologie animale, enri-
chies d'une grande diversité d’informations
externes.
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Affaire de taille. Une petite
souris, assise sur la trompe

d’un éléphant, a un rapport
surface/volume plus important
que l'éléphant. Cette différence
affecte profondément

leurs physiologies.

Bob Elsdale/Getty Images

Homeéostasie et intégration :
les fondements de la physiologie

1.1 Introduction

Vie. Le mot vie est l'essence des sciences
biologiques et n’a pas cependant une défi-
nition claire. Nous reconnaissons instincti-
vement ce qui est vivant de ce qui ne l'est
pas sur terre, mais nous sommes incapables
de reconnaitre une forme de vie étrangere
sur une autre planete. Comment pouvons-
nous définir la vie ? La plupart des tenta-
tives se focalisent sur les fonctions des sys-
temes vivants, c’est-a-dire sur les processus
dynamiques que possédent les formes de
vie et que les choses inertes n’ont pas. Les
étres vivants s’organisent en utilisant
'énergie et les matieres premieres de leur
environnement (un ensemble de processus
appelé métabolisme), maintiennent leur in-
tégrité face aux perturbations (un proces-
sus appelé homéostasie) et se reprodui-
sent. De telles capacités font Uobjet de la
physiologie — 'étude des fonctions des or-
ganismes ou comment les étres vivants
travaillent.

Les adaptations biologiques
s’interpréetent a deux niveaux :
le niveau mécanistique

(ou immédiat) et le niveau
évolutif (ou final)

Les physiologistes considérent souvent
les organismes comme des machines
dont les mécanismes d’action peuvent
étre expliqués comme des séquences de
cause a effet de processus physiques et
chimiques — les mémes types de proces-
sus qui interviennent dans d’autres com-
posants de I'univers. Toutefois, les carac-
téres biologiques, comme la coloration
du pelage ou I’acuité visuelle, différent
du reste de P'univers sur un point cru-
cial : ils sont le résultat de millions d’an-
nées d’évolution a travers des variations
aléatoires et la sélection naturelle : le
processus selon lequel les membres d’une
espéce, qui ont des caractéristiques géné-
tiques qui favorisent leur survie, sont
capables de se perpétuer, de produire
plus de générations que ceux qui ne les
posseédent pas. Par conséquent, les scien-
tifiques admettent que linterprétation,
Pexplication ou la description des phé-

nomeénes biologiques doivent toujours
étre envisagées a deux niveaux.

e DL’explication mécanistique
ou immédiate : C’est la réponse
a la question « Comment travaille-
t-il ? » Elle met en valeur le
mécanisme ou la composition d’une
fonction ou structure et est au centre
de P’approche traditionnelle des
sciences physiologiques et médicales.

¢ Dexplication évolutive ou finale :
apporte la réponse a la question
« Comment est-il devenu ainsi ? ».
Elle souligne le fait que les caracteres
sont le résultat de la variation et de la
sélection naturelle, bref qu’ils ont une
histoire évolutive. Une espéce doit
faire face a une variété de pressions
sélectives (stress environnementaux,
accouplement, et d’autres). Beaucoup
de génes different entre les individus a
Pintérieur d’une espéce et, sous une
pression de sélection particuliére,
certains variants sont mieux équipés
pour la survie ce qui leur permet de
mieux se reproduire que d’autres. Les
geénes variants sont plus représentés
dans les générations et I'espéce
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change génétiquement, mais progressivement en fonction du
temps. Le processus n’a pas de fin car les pressions sélectives
(comme le climat et les interactions prédateur-proie) sont
elles-mémes changeantes au cours du temps. Comme nous le
verrons, nous avons souvent besoin de connaitre I’histoire de
’espéce pour pleinement comprendre pourquoi un caractere
est ce qu’il est.

En raison du processus de sélection naturelle, les physiolo-
gistes considérent que la plupart des caractéres des organismes
sont des adaptations, c’est-a-dire des caractéres qui favorisent la
survie de I’espéce. Quand ils conduisent une analyse évolutive, les
biologistes distinguent deux sortes d’adaptations. Les traits
homologues entre deux organismes différents sont hérités d’un
ancétre commun, comme les ailes d’oiseaux et les bras de
I’lhomme : les deux organismes ont les mémes composants osseux
de base qui dérivent des membres d’un ancétre tétrapode. Au
contraire, des traits analogues présentent des structures et/ou des
fonctions similaires mais qui ont évolué indépendamment ; par
exemple, les ailes d’oiseau et d’insecte accomplissent des fonc-
tions similaires, mais ne partagent pas de structure ancestrale
commune.

La sélection naturelle est une force puissante, qui souvent
conduit a des adaptations remarquables comme les ailes. Toute-
fois, il est important de reconnaitre que la sélection est aussi
contrainte par le passé. Dévolution travaille principalement au
travers de modifications portant sur des caractéres déja évolués et
des variations de ces caractéres et ne conduit pas toujours au
design le plus logique et optimal. Nous verrons rapidement des
exemples, mais nous devons d’abord vous alerter sur un autre type
d’explication.

Les adaptations refletent Uhistoire évolutive
incluant les compromis colts-avantages

En plus des explications mécanistiques et évolutives, il y a des
approches purement téléologiques pour interpréter la diversité
des traits des organismes. Dans une approche téléologique, les
phénomeénes qui concernent les organismes sont expliqués en
fonction d’un but particulier a atteindre (utilité ou bénéfice)
répondant a un besoin, sans nécessairement prendre en compte la
facon dont le résultat est obtenu (mécanisme), ni comment il a
évolué. La téléologie est communément utilisée parce que la plu-
part des mécanismes biologiques desservent un but utile (c’est-a-
dire sélectionné au cours du temps de I’évolution pour étre ainsi).
Si vous essayez de trouver la finalité de ce que vous étudiez, vous
vous éviterez une bonne partie de pure mémorisation !

Cependant, il faut étre averti d’un piége : la téléologie est une
facon dangereuse de penser car elle assure que les traits sont tou-
jours logiques, car ils ont évolué vers des buts idéalisés. Mais il y a
au moins deux raisons pour qu’il n’en soit pas ainsi. La premiere
est que les adaptations sont souvent un ensemble de compromis
historiques ; ce qui signifie qu’elles ne correspondent pas nécessai-
rement a la solution la plus logique d’un probléme. La seconde est
que certaines structures sont vestigiales, c’est-a-dire qu’elles n’ont
pas (ou trés peu) de fonction utile. Elles ont vraisemblablement
évolué a partir de caractéres fonctionnels chez les formes ances-
trales, mais n’ont pas été éliminées par la sélection. Ces contraintes
sur la sélection naturelle ont été souvent négligées dans les sciences
physiologiques, particuliérement depuis que les sciences physiolo-
giques modernes ont démarré vers 1600, bien avant que Charles
Darwin ait présenté sa théorie sur ’évolution (en 1859, ’'année ou
il publia On the Origin of Species). Toutefois, un mouvement
récent appelé evolutionary physiology (physiologie évolutive) et sa
contrepartie appliquée Darwinian medicine (médecine darwi-
nienne), réévalue plusieurs explications téléologiques de la physio-
logie traditionnelle. Comme nous le verrons dans les prochains
chapitres, cela a des implications profondes dans la compréhension
de la physiologie.

Des exemples simples peuvent vous aider a séparer ces
approches (mécanistique/immédiate, évolutive, téléologique) et le
role des contraintes historiques. Prenons en premier le cas d’une
adaptation raisonnablement logique et utile : le frissonnement
chez les mammiferes. Lexplication mécanistique ou immédiate est
que, lorsque les cellules nerveuses sensibles a la température détec-
tent une baisse de la température du corps, elles envoient un signal
a hypothalamus, la région du cerveau responsable de la régula-
tion thermique. En réponse, ’hypothalamus active les voies ner-
veuses qui commandent des contractions rapides des muscles
(frissonnement) de maniére a produire de la chaleur (dans un
processus appelé feedback homéostatique négatif, mécanisme que
nous détaillerons rapidement). Lexplication #éléologique du pour-
quoi I’animal frissonne quand il fait froid est « de rester chaud »
pour maintenir une température interne relativement constante.
Cela ne répond pas toutefois a la question de savoir pourquoi il
est utile pour la plupart des mammiféres de conserver une tempé-
rature interne constante. Ce n’est pas nécessaire pour la grande
majorité des organismes qui vivent dans des habitats a tempéra-
ture variable, ainsi que pour les mammiféres hibernant en hiver.
Pour expliquer cela, nous devons analyser le cours de I’évolution
parmi les mammiféres de maniére a déterminer pourquoi la régu-
lation de la température corporelle a augmenté la survie du
groupe et pourquoi 37 a 39 °C (environ 99 a 102 °F) est la tem-
pérature idéale qui a été sélectionnée pour la plupart des mammi-
feres placentaires (mais pas pour les autres). Prenons maintenant
un exemple moins logique, la colonne spinale (vertébrale) humaine
et ses séries de vertébres osseuses reliées par des coussinets ou
disques intervertébraux. La mécanistique la décrit comme un sys-
teme de support mobile pour la partie supérieure du corps et
comme un conduit protecteur pour la majorité des nerfs. Téléolo-
giquement les vertebres peuvent étre considérées comme la voie
logique pour procurer a la fois flexibilité pour le mouvement et
rigidité pour le support et la protection des nerfs. Mais ceci ignore
le fait que la colonne n’est pas un design optimal. Les probléemes
de dos — nerfs pincés, dommages aux disques intervertébraux, et
d’autres — sont parmi les maux les plus communs dont souffre
Pespece humaine. Pour expliquer cela, nous devons regarder le
cours de I’évolution. La colonne a initialement évolué en tant que
dispositif de nage flexible horizontal chez les poissons, animaux
que la gravité ne concerne pas puisqu’ils flottent. Plus tard la
colonne devint un support (encore horizontal) adapté contre la
gravité et la pesanteur chez les vertébrés terrestres tétrapodes.
C’est seulement récemment qu’elle est devenue un support vertical
chez les ancétres hominides et ainsi n’a pas pu étre optimisée. Elle
ne le sera jamais car c’est un systéme fondamentalement horizon-
tal dans sa conception méme.

Les adaptations qui ne sont pas « parfaites » montrent un
autre aspect de lhistoire évolutive appelé compromis coiits-
avantages. Les adaptations ont des colits qui peuvent retentir
négativement sur d’autres adaptations. Le compromis le plus
basique implique de I’énergie, qui est typiquement limitée. Il faut
de I’énergie pour confectionner des structures comme les cerveaux
de grande taille, les squelettes, les embryons et un organisme ne
peut pas « tout faire ». Par exemple, des animaux comme les étoiles
de mer qui produisent des milliers ou des millions d’embryons ne
protegent ni ne fournissent beaucoup de vitellus (énergie) pour eux,
tandis que des animaux comme les oiseaux et les primates qui
dépensent une énergie considérable pour nourrir et protéger leurs
jeunes n’ont en conséquence pas beaucoup de descendants. Des
structures de grande taille peuvent avoir aussi d’autres cofits
comme une vitesse réduite et la manoeuvrabilité ; par exemple, une
coquille importante et épaisse sur le corps d’un escargot ralentit
automatiquement cet animal dans sa progression. Des exemples de
compromis vous sont familiers avec les machines humaines. Par
exemple, les automobiles petites et légeres atteignent des kilo-
métrages €élevés, mais un accident va provoquer des dommages
plus importants qu’avec un véhicule de plus grande taille et mieux
armé, dont le kilométrage est plus bas.
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Considérons, enfin, les caractéres vestigiaux. Leur réalité est
généralement révélée par les caractéres homologues fonctionnels
chez d’autres especes. Un exemple est Pergot, un petit doigt sur le
coté du pied de beaucoup de mammifeéres et de reptiles (incluant
les oiseaux). Les ergots dérivent de cinquiemes doigts fonction-
nels et peuvent encore servir pour grimper chez certaines espéces
mais, chez beaucoup de chiens, les ergots qui renferment peu de
muscles ou d’os pendent mollement et n’ont pas de fonction véri-
fiée. 1l existe également des génes vestigiaux appelés pseudogenes
(voir Chapitre 2 pour une possible fonction résiduelle de ces
genes). Par exemple, les étres humains sont incapables de synthé-
tiser la vitamine C (nécessaire a la survie ; voir p. 65) qui doit étre
présente dans les régimes et pourtant leur génome renferme un
géne devenu non fonctionnel qui codait pour une protéine cata-
lysant la synthése de la vitamine. On peut supposer que nos
ancétres avaient des régimes suffisamment riches en vitamine C
(apportée par les fruits par exemple) pour que la mise hors circuit
du géne par les mutations n’ait pas eu de conséquence sur la
survie. Un autre exemple est celui des mammiféres a vie courte
qui exprime le géne codant pour I'uricase, enzyme qui dégrade et
inactive I’acide urique (un antioxydant potentiel ; Chapitre 12),
tandis que les primates a durée de vie élevée, les oiseaux et les
reptiles n’expriment pas ce géne. Dans ce cas, on ne peut que
spéculer sur les événements qui ont conduit a la suppression du
produit d’expression du gene.

En étudiant les adaptations animales dans le texte de cet
ouvrage, il faudra garder a I’esprit les lecons de la colonne
vertébrale humaine, de I’escargot a coquille épaisse et de I’er-
got du chien : I"évolution se construit sur le passé et en consé-
quence est souvent contrainte par lui et la sélection implique
des compromis.

La physiologie est une discipline intégrative

Comme P’exemple de la colonne vertébrale I’a montré, la phy-
siologie est étroitement reliée a Panatomie, c’est-a-dire I’étude
de la structure des organismes. De la méme fagon que le fonc-
tionnement d’une automobile dépend des formes, de organisa-
tion et des interactions de ses différentes parties, la structure et
la fonction du corps d’un animal sont inséparables. La physio-
logie intégre aussi beaucoup d’autres champs disciplinaires. La
physique est nécessaire pour comprendre certains processus
comme la conduction électrique, la dynamique des fluides et la
force exercée par les systémes musculosquelettiques. Naturelle-
ment, tout processus vital dépend de réactions chimiques et
donc une solide compréhension de la chimie est cruciale. Les
fonctions biologiques dépendent également des grandes molé-
cules biologiques comme I’ADN et les protéines (voir Cha-
pitre 2) et, en conséquence, la biochimie et la biologie molécu-
laire apportent une contribution majeure a la compréhension de
la physiologie. A I"autre extrémité du spectre, nous avons besoin
de connaitre I’écologie d’un organisme pour expliquer, par
exemple, pourquoi certaines fonctions ont-elle évolué.

La biologie moléculaire est la discipline qui a le plus rapi-
dement progressé et son intégration dans la physiologie consti-
tue maintenant une force dominante dans beaucoup d’études
physiologiques. Les projets génomiques (séquengage des
génomes des espéces clés, les étres humains compris) en repré-
sentent le moteur le plus puissant. Le code génétique donne,
ultimement, des éléments essentiels sur I’organisme en fonction
et les fonctions affectent, en retour, la fagon dont le code est
utilisé (voir Chapitre 2 pour les détails). Beaucoup de physiolo-
gistes consacrent leur recherche a la compréhension des méca-
nismes de régulation des génes et comment ils sont utilisés dans
les processus physiologiques.

Les études génomiques ont eu un impact majeur sur la com-
préhension de I’évolution humaine. Elles ont, en particulier, révélé
la nature phénoménalement complexe et souvent illogique de
I’évolution au niveau le plus fondamental. Le génome humain,

par exemple, apparait criblé de génes initialement fonctionnels
qui ont muté en pseudogenes et contient un grand pourcentage
de séquences qui semblent ne pas avoir de fonction maintenant
ou dans le passé (bien que des études récentes leur accordent
certaines fonctions, comme nous le décrirons plus loin). De plus,
certains genes semblent provenir des bactéries et des virus !

La physiologie est aussi une discipline
comparative, qui suit souvent le principe de Krogh

Comme nous venons de le voir, une compréhension compléte de
la physiologie exige une intégration des données dans le sens
« vertical » : du niveau atomique a celui de Porganisme entier,
puis a P’échelle des interactions avec I’environnement et enfin a
celle des forces évolutives qui ont agi sur les organismes ances-
traux. Une autre approche de la physiologie — la physiologie
comparative — travaille dans le sens « horizontal », en compa-
rant les caractéres physiologiques de différents organismes. Une
telle recherche est importante pour au moins trois raisons. Pre-
miérement, nous apprenons des choses sur 'unicité et la diver-
sité de la vie sur Terre en découvrant les caractéres étonnants
qu’un petit nombre d’organismes partagent et que d’autres
n’ont pas. Par exemple, 'un des pionniers de la physiologie
comparative moderne au milieu du xx¢ siécle, Per Scholander
(1905-1980 ; un citoyen naturalisé américain, mais né en Suéde)
a analysé (parmi beaucoup d’autres choses) les adaptions phy-
siologiques des mammiféres plongeurs, le mécanisme de rem-
plissage des vessies natatoires des poissons et les adaptations
thermiques des mammiféres arctiques et des insectes.

Une telle connaissance est fascinante en soi mais peut avoir
parfois des applications pratiques. Voir Pencadré Un regard
plus aigu sur l'adaptation : les geckos sur du verre.

Deuxiémement, les études comparatives nous aident a
comprendre les compromis et les contraintes que révélent beau-
coup de caractéres biologiques, comme nous I’avons vu. En
troisiéeme lieu, les études comparatives nous permettent de faire
la distinction entre les fonctions qui sont universelles et celles
qui sont uniques. Ceci élargit notre compréhension de la nature
fondamentale de la vie. Par exemple, en étudiant les adaptations
des autres animaux a la température de ’environnement nous
apprenons que le besoin des mammiféres de maintenir une tem-
pérature du corps a peu prés constante n’est pas universel, mais
nous apprenons aussi (comme nous le verrons dans le Chapitre
15) qu’il y a des effets universels de la température sur les molé-
cules biologiques a laquelle toute vie doit s’adapter.

La physiologie comparative focalisée a la fois sur la diver-
sité et 'universalité de I’adaptation est souvent motivée par le
principe de August Krogh, formulé par le physiologiste allemand
Hans Kreb en 1975 : « Pour un grand nombre de problemes il y
aura un animal de choix ou quelques-uns sur lesquels ils pour-
ront étre plus commodément étudiés ». Ce principe fut fondé sur
les remarques faites par le grand physiologiste danois August
Krogh (1874-1949), fondateur du premier laboratoire de phy-
siologie animale, qui se fit le champion des approches intégrative
et comparative en physiologie. Il croyait que la diversité des
adaptations sur Terre était telle que, pour chaque processus phy-
siologique particulier, certaines espéces s’étaient adaptées de telle
facon qu’elles représentaient un modele idéal pour ’étudier. A
son tour, cette connaissance peut donner un apergu de ce proces-
sus dans une plus grande variété d’organismes. Par exemple,
pour comprendre comment les neurones (cellules nerveuses)
produisent des signaux électriques, le physiologiste anglais John
Zachary Young, en 1930, choisit ’axone géant de calmar car
I’implantation d’électrodes était plus aisée que dans des neu-
rones de mammiferes. Comme nous le détaillerons dans le Cha-
pitre 4, Young et ceux qui suivirent découvrirent a partir des
axones de calmar des principes de base qui s’appliquent aux
neurones de tous les animaux, y compris les notres.



Un regard plus aigu sur 'adaptation

Les geckos sur du verre

Trés peu d’animaux peuvent grimper sur la vitre
des fenétres et se déplacer la téte en bas sur des
plafonds lisses. Vous avez certainement observé
que les mouches et les araignées pouvaient le
faire. Si vous aviez a vivre ou a visiter des habitats
tropicaux vous verriez que des animaux de plus
grande taille — les geckos — sont également
capables d’accomplir une telle prouesse. Com-
ment ? Les mécanismes qui sous-tendent ces
capacités ont été découverts récemment. Les
pieds des geckos portent de petits coussinets
garnis de millions de soies. Les extrémités des

soies se ramifient en centaines de petites
branches ou spatules, de 200 nanomeétres de
large chacune. Les mouches et les araignées ont
des structures similaires. Kellar Autumn et ses
collegues ont trouvé que les spatules consti-
tuaient une surface énorme ou s’exercaient de
faibles attractions moléculaires appelées forces
de Van der Waals (dont vous avez certainement
entendu parler en cours de chimie). Non seule-
ment ces forces permettent a un gecko de s’ac-
crocher et de s’opposer a la gravité mais égale-
ment de détacher les spatules pour courir

rapidement sur la vitre. Avec cet exemple, nous
voyons comment la chimie fondamentale
explique directement la structure et la fonction
d’'un animal entier. Qui plus est, la capacité
unigue qu’a le gecko d’attacher et détacher de
facon répétée ses pieds a inspiré les scientifiques
pour concevoir, selon ce principe, des rubans
adhésifs réutilisables. C'est un exemple d’une
tendance en plein développement appelée bio-
micrie — qui consiste dans Uexploitation par
’homme des adaptations des organismes pour
créer des produits utiles.

© Mark Moffett/Minden Pictures

(a) Un gecko tokay.

(b) Le pied d’un gecko. Chaque coussinet est formé
de beaucoup de lamelles (replis) hérissées de millions
de petites soies qui adhérent aux surfaces par

des interactions de Van der Waals.

Travaillant sur une grande variété d’animaux, Krogh fit
des découvertes majeures sur (parmi d’autres) I'utilisation des
isotopes radioactifs dans la recherche sur le métabolisme, le
mouvement de "oxygéne des poumons au sang par diffusion
(travail dans lequel il a été aidé par sa femme, Marie), le méta-
bolisme au cours du vol de I’insecte, et la régulation de la cir-
culation sanguine dans les capillaires (pour laquelle il a obtenu
le Prix Nobel de Médecine en 1920). 1l a inspiré des généra-
tions de physiologistes comparatifs, par exemple sa fille, Bodil
Schmidt-Nielsen (1918-) et son mari Knut (1915-2007), un
Norvégien qui vint travailler dans le laboratoire de Krogh. Les
Schmidt-Nielsen vinrent en Amérique sur I’invitation de Per
Scholander, et lancérent les études pionniéres (entre autres) sur
les animaux vivant dans les environnements extrémes comme
les déserts (nous verrons un apercu de leur travail dans les
prochains chapitres). En accord avec le principe de Krogh, les
mécanismes largement utilisés sont souvent mieux révélés par
les études réalisées aux conditions extrémes de ’adaptation.

Le champ spécifiquement large que couvre la physiologie
offre un challenge majeur pour I’acquisition de connaissances.
Pour aider a conduire ce challenge et raconter comment les
animaux travaillent, nous devons intégrer les informations
concernant les traits ou caractéres physiques, chimiques, molé-
culaires/génétiques, anatomiques, écologiques, et évolutifs afin
de comprendre la fonction. Ainsi pour donner un sens plus
large a I’étude comparative, la discussion doit porter sur une
grande variété de types d’animaux. Pour comprendre pleine-

ment ces comparaisons, vous devez maitriser les relations
évolutives de base des phyla d’animaux. Si tel n’est pas le cas
ou si vous avez besoin d’une synthése, reportez-vous a la
Figure 1-1. En particulier, faites attention au fait que la dicho-
tomie entre animaux « vertébrés » et « invertébrés » n’a pas
de signification évolutive. En fait, il y a environ 30 phyla d’ani-
maux (groupes définis a partir de plans d’organisation diffé-
rents) et les vertébrés ne constituent qu’une subdivision du
phylum des Chordés (dont tous les membres possédent une
chorde dorsale ou notochorde a un stade de leurs cycles de
vie). Le phylum des Arthropodes (animaux a « pattes articu-
lées »), qui inclut les insectes, est de loin celui qui a connu et
connait le plus grand succés en termes de nombre d’espéces et
de masse animale vivante. Nous emploierons les termes de
vertébrés et d’invertébrés dans le texte et nommerons les phyla
les plus représentatifs.

test de compréhension 1.1

Définissez les termes d’explication ou interprétation « immé-
diate » et « évolutive » et donnez un exemple de chaque.

Que sont les adaptations et pourquoi ne correspondent-elles
pas toujours a des traits logiques et optimaux ?

Décrivez le principe de Krogh et donnez un exemple.
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Poriféres
Cténophores « Radiata »
Cnidaires (« Diploblastiques »)

Placozoaires

Hémichordés Deutérostomiens

Chordés

Rotiferes

Acanthocéphales

Cycliophores
Gastrotriches

Gnathostimulides

Plathelminthes

Entoproctes — Lophotrocho-
Mollusques zoalres
Sipunculides

 E— Brachiopodes
Phoronidés

Ectoproctes

Némertiens

Annélides

[ Priapulides

S Kinorhynques
Loriciferes

———— Nématomorphes

L Nématodes — Ecdysozoaires %
Chaetognathes %
Tardigrades -

_|: Onychophores
Arthropodes

FIGURE 1-1 Arbre évolutif animal, montrant les relations entre les phyla déduites de la morphologie

couplée a des analyses moléculaires. Les trois branches principales sont les Radiata, les Deutérostomiens

et les Protostomiens (non mentionnés mais rassemblant les Ecdysozoaires — animaux qui muent — et

les Lophotrochozoaires). Les neuf phyla les plus représentés donc ayant connu le plus grand succes,

auxquels nous nous référons le plus souvent dans le texte, sont en caractéres gras ; ce sont les Poriféres

(éponges), les Cnidaires (méduses, hydres, coraux, anémones, etc.), les Echinodermes (étoiles de mer,

oursins de mer, concombres de mer ou holothuries, etc.), les Chordés (tuniciers, vertébrés, etc.),

les Plathelminthes (vers plats), les Mollusques (escargots, octopodes, bivalves, etc.), les Annélides

(vers segmentés), les Nématodes (vers ronds) et les Arthropodes (crustacés, insectes, arachnides, etc.).

Source : http//www. Mhhe.com/biosci/pae/zoology/animalphylogenetics/section 02.mhtml. from Teaching Animal Molecular Phylogenetics par C. Leon
Harris. Utilisée avec la permission de The McGraw-Hill companies.
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1.2 Méthodes de la physiologie

La physiologie est une science et emploie donc la méme
logique philosophique que celle utilisée par les autres scien-
tifiques pour étudier le monde. Mais parce qu’elle est de
nature intégrative et plus vaste, elle met en ceuvre une
gamme plus étendue de techniques spécifiques (des tech-
niques génétiques aux techniques comportementales) que la
plupart des autres disciplines biologiques. Nous introdui-
rons les méthodes clés dans les prochains chapitres. Ici nous
donnons un bref apercu des aspects essentiels de « comment
faire la science ».

La méthode hypothético-déductive
est la version la plus largement acceptée
comme « méthode scientifique »

La science est avant tout une facon de penser le monde. Elle
assume, en premier, que les processus dans la nature expliquent
les structures et les phénomeénes et que nous pouvons découvrir
et comprendre ces processus. La science, en second, propose
une approche logique (la « méthode scientifique ») pour I’in-
vestigation de I'univers. Plusieurs versions de la méthode scien-
tifique ont été avancées, mais la plus largement utilisée est la
méthode hypothético-déductive. Elle se déroule en plusieurs
étapes :

1. Poser une question sur la nature. LUétape est parfois appelée
la phase de découverte de la science. Le scientifique trouve
un aspect de la nature qui n’a pas encore été étudié ou qui
n’est pas complétement expliqué. Cette étape implique le
regroupement de toute I'information qui a été découverte
auparavant, les hypotheéses formulées et (s’il y a peu d’in-
formations) I’exploration de I’inconnu. Cette exploration
fait appel a la collecte d’informations (par observation et
Pexpérimentation) dans le monde sans qu’il y ait nécessai-
rement d’hypothése a I’appui. Par exemple, aujourd’hui les
biologistes explorant la mer profonde se posent souvent la
question « Qu’est-ce qui vit en profondeur ? » et trouvent
de nouvelles espéces sans tester obligatoirement une hypo-
these a tout moment.

2. Proposer des hypotheéses alternatives pour expliquer le
phénomene. Les hypothéses sont, par essence, des tenta-
tives d’explication d’un aspect de la nature. A moins que
des hypothéses raisonnables existent déja, le scientifique
doit les formuler. Cette étape est appelée induction :
prendre une information spécifique et formuler une
explication générale. Il y a deux corollaires importants a
prendre en considération. En premier, des explications
ou prédictions alternatives doivent étre émises, ou bien
les tests qui suivent peuvent se focaliser sur une explica-
tion erronée et la corriger. Par exemple, un physiologiste
de mer profonde se posera la question de savoir com-
ment la vie est compatible avec les hautes pressions qui
sévissent en profondeur, lesquelles sont connues pour
inhiber les fonctions des biomolécules comme les pro-
téines. Il peut proposer que les organismes vivant a cette
profondeur (1) ont synthétisé des protéines résistantes a
la pression ou (2) souffrent de cette inhibition et ont des
métabolismes ralentis. (Pouvez-vous suggérer d’autres
hypotheses ?)

Deuxiémement, les hypothéses scientifiques doivent
étre testables (accessibles a ’expérimentation ou a ’obser-
vation) et, en principe falsifiables (c’est-a-dire infirmer par
Pexpérimentation et 1’observation), ou alors elles ont peu
d’utilité pour la science. Par exemple, le vitalisme, un point
de vue majoritaire avant le xXx¢ siécle, faisait ’hypothése
que les entités vivantes puisaient leur dynamisme dans une

force de vie invisible ou spirituelle. Aucune expérience ne
pouvait étre entreprise qui aurait été susceptible de détecter
une telle force, et les vitalistes assuraient que cette force
était dans la nature méme et qu’elle n’était pas mesurable.
Le vitalisme, en conséquence, est considéré aujourd’hui
comme non scientifique, non que I’hypothése soit fausse,
mais parce qu’elle ne peut étre testée, donc confirmée ou
infirmée.

3. Etablir les protocoles expérimentaux et les observations
en vue de tester I’hypothése ou les hypotheéses. Cette
étape est appelée déduction : proposer une explication
générale, envisager a partir d’elle les psrédictions tes-
tables et les tester. Dans les expériences de physiologie,
un organisme ou un processus naturel est perturbé
d’une fagon clairement définie et la conséquence est
mesurée. Il est essentiel d’avoir des contréles dans ce
type de tests. Les controles peuvent se présenter sous
différentes formes mais typiquement font appel a des
organismes ou a des processus qui ne sont pas altérés ou
perturbés ou qui ne sont pas adaptés a un aspect de ce
qui est testé. Dans notre exemple de profondeur marine,
des protéines extraites d’animaux vivant en eaux pro-
fondes et en eaux peu profondes sont étudiées en labo-
ratoire sous pressions fortes ou non pour savoir si la
résistance a la pression est une adaptation des animaux
de profondeur (que ne partagent pas les animaux d’eaux
plus superficielles).

4. Conduire les observations et les expériences. Cela peut
réclamer un équipement et des techniques sophistiquées
(par exemple, chambres de pression dans lesquelles les
scientifiques peuvent analyser les fonctions des pro-
téines), mais pas toujours. Nous discuterons briévement
cet aspect dans la section suivante.

5. Utiliser les résultats de ces tests, affiner les questions et
hypotheses précédentes et préciser de nouveaux tests.
Souvent cette étape prend des mois, voire des décades,
parce que les résultats ne sont pas clairs ou ne testent
qu’un aspect d’une question plus large. Par exemple, les
physiologistes de la vie en eaux profondes ont trouvé que
beaucoup de protéines étaient vraiment plus résistantes a
la pression chez les animaux de profondeur que ceux de
surface. Les chercheurs essaient donc de trouver les
mécanismes de la résistance de ces molécules. Toutefois,
toutes les protéines ne sont pas ainsi résistantes a la pres-
sion ce qui laisse supposer D’existence d’autres méca-
nismes de protection.

Une fois qu’une seule hypothése a été confirmée définitive-
ment test aprés test, et que les hypothéses alternatives ont été
éliminées, elle peut étre élevée au rang de théorie scientifique
— acceptée comme correcte dans son ensemble, mais avec des
détails a découvrir et préciser.

Les expériences et observations physiologiques utilisent
des techniques qui vont du niveau moléculaire au niveau
comportemental, a la fois pour émettre ’hypothése et pour la
tester. Comme nous ’avons indiqué plus haut, le caractére
intégratif de la physiologie offre un challenge au chercheur.
La compréhension du domaine entier que couvre cette disci-
pline implique que les scientifiques soient capables d’appré-
hender les fonctions de molécules spécifiques mises en jeu
dans les processus internes qui controlent les comportements
des animaux. Bien que ce texte ne cible pas lourdement sur
les techniques, certaines seront plus particulierement
détaillées dans les chapitres appropriés. Par exemple, le Cha-
pitre 2 présente certaines techniques importantes que les
scientifiques utilisent pour les études génomiques et d’autres
molécules.
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Il convient, une fois de plus, de répéter que les expériences
et les observations scientifiques sont mises a profit pour émettre
et tester des hypotheéses. P’analyse du génome des organismes,
par exemple, fut en grande partie un processus de découverte
dans les phases initiales.

test de compréhension 1.2
Explicitez la méthode hypothético-déductive.

1.3 Niveaux d’organisation
des organismes

Un triomphe des études scientifiques du XIX¢ siecle fut le déve-
loppement de la théorie cellulaire de la vie. Sans tenir compte
de la difficulté de définir la « vie », a la base de toutes les
fonctions vitales, donc a celle de tous les organismes vivants,
est la cellule — la plus petite unité capable de porter les pro-
cessus associés a la vie sur Terre. Une cellule comprend une
barriére externe appelée membrane et un fluide (semigélati-
neux) interne appelé cytosol, qui contient de ’eau, des sels, de
petites molécules organiques et des macromolécules. Les
macromolécules incluent les acides désoxyribonucléique et
ribonucléique (ADN et ARN), supports des instructions géné-
tiques pour la synthése de la plupart des composés cellulaires
dont les protéines, macromolécules de formes complexes, qui
entrent dans la constitution de beaucoup de structures cellu-
laires, qui interviennent dans la régulation de la plupart des
fonctions cellulaires et qui catalysent les réactions chimiques
cellulaires (voir Chapitre 2).

La vie a des propriétés d’auto-organisation,
d’auto-régulation, d’auto-support,
de mouvement et d’auto-reproduction

Les cellules sont classiquement réparties eu deux formes dis-
tinctes : cellules procaryotes (les Bactéries et les Archées),
dépourvues de structures membranaires internes, particulie-
rement de noyau ; et les cellules eucaryotes, qui ont de telles
structures et qui appartiennent aux royaumes des Protistes
(un groupe génant qui renferme les protozoaires et les algues
unicellulaires et multicellulaires), des Fungi (Champignons),
des plantes (plantes supérieures) et des animaux. Toutefois,
parce que les deux groupes de procaryotes sont différents
I’un de P’autre, les biologistes classent les formes de vie en
trois domaines : archés, bactéries, eucaryotes. Les formes de
vie les plus simples sont unicellulaires (une cellule) ou colo-
niales (groupe de cellules similaires), typiquement les proca-
ryotes et beaucoup de protistes (eucaryotes) comme les
amibes. Les organismes plus complexes comme les animaux
sont multicellulaires (beaucoup de cellules) — des agrégats
de centaines (chez certains vers) a des trillions (chez les mam-
miféres) de cellules eucaryotes qui coopérent et qui ont des
spécialisations structurales et fonctionnelles distinctes.
Comme nous le verrons plus tard (p. 385), des contraintes
physiques comme la diffusion limitent la taille d’une cellule,
de telle sorte que la taille importante du corps dépend de
I’émergence de la multicellularité.

Toutes les cellules, qu’elles soient solitaires ou qu’elles fas-
sent partie d’un organisme multicellulaire, assurent certaines
fonctions de base essentielles a la survie de la cellule et a celle
de ’organisme. Ces fonctions sont les suivantes :

1. Auto-organisation : Utilisation des ressources de I’environ-
nement pour générer la cellule. Cette fonction se déroule en
plusieurs étapes comprenant :

e Obtention de I’énergie et des matériaux bruts de
Penvironnement cellulaire (pour les plantes, ce sont la
lumiére et les nutriments inorganiques ; pour la
plupart des animaux, ils sont fournis par la nourriture
et Poxygene). Initialement, la capture se réalise a
travers la membrane cellulaire.

e Déroulement de réactions chimiques variées qui utilisent
’énergie et la matiére premiére pour stocker de I’énergie
et synthétiser les unités moléculaires de construction
pour d’autres besoins de la cellule. La plupart des
réactions sont catalysées par des enzymes représentées
généralement par des complexes protéiques qui
augmentent la vitesse des réactions chimiques
spécifiques. Pour la plupart des cellules animales, le
processus général peut étre globalement résumé ainsi :

Nourriture + O, — CO, + H,O + réserves
énergétiques + constructions moléculaires

e Elimination dans I'environnement cellulaire (2 travers
la membrane) des produits de déchets du métabolisme,
comme le dioxyde de carbone
et "ammoniac ou d’autres déchets azotés.

e Syntheése des protéines et d’autres composés
nécessaires a la structuration cellulaire, la croissance et
le support de fonctions cellulaires particulieres
(utilisant les réserves énergétiques notamment).

2.  Auto-régulation : Maintien de I'intégrité face aux perturba-
tions, ce qui suppose :

o Ftre sensible et réactif aux changements de
Penvironnement entourant la cellule (comme
la température, I’état osmotique).

e Controler les échanges de matiere entre la cellule et le
milieu qui ’environne.

e Réparer les dommages faits a la cellule.

e Corriger les variations des conditions internes qui
menacent d’autres fonctions (homéostasie).

3. Auto-support et mouvement : Avoir des structures qui don-
nent a la cellule sa forme spécifique, la capacité de déplacer
les matériaux a lintérieur de la cellule, et (dans certains
cas) la capacité de déplacer la cellule entiére ou ’organisme
dans le milieu (motilité et mobilité, N.d.T.).

4. Auto-réplication : Se reproduire et réparer les dommages.
Certaines cellules animales, comme les cellules nerveuses
et les cellules musculaires des mammiféres, sont inca-
pables ou ont des capacités de réplication restreintes.
Apres destruction a I’occasion de blessures ou de patholo-
gies, elles ne sont généralement pas remplacées. (Ce point
de vue est remis en question ; des cellules souches ner-
veuses et musculaires, responsables des renouvellements,
ont été identifiées).

Les cellules sont remarquables par la similarité avec laquelle
elles remplissent leurs fonctions. Ainsi, toutes les cellules partagent
un certain nombre de caractéristiques communes. Chez les orga-
nismes multicellulaires, chaque cellule a aussi une fonction spécia-
lisée, qui habituellement résulte de la modification d’une fonction
de base ; ci-aprés quelques exemples empruntés aux animaux :

e Spécialisation dans la capacité fondamentale de synthétiser
des protéines, cas des cellules glandulaires des systéemes
digestifs qui sécrétent les enzymes digestives.

e Amplification de la capacité fondamentale des cellules a
répondre aux changements de leurs environnements, cas
des neurones qui générent et transmettent a d’autres
régions des impulsions électriques a partir de 'information
fournie par les stimuli comme la lumiére, la température,
les concentrations de nutriments, etc.
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(a) Niveau chimique : une molécule
dans la membrane qui entoure la cellule

© Cengage Learning, 2013
Y

Paul Yancey

(f) Niveau de I’organisme :
le corps entier

(b) Niveau cellulaire : une cellule
de I'épithélium gastrique

(c) Niveau tissulaire : couches de tissu
de la paroi stomacale

(d) Niveau de I’organe :
'estomac

(e) Niveau
du systéme :
le systeme
digestif

FIGURE 1-2 Niveaux d’organisation du corps d’un animal, avec un exemple pour chaque niveau.

e Spécialisation dans la capacité basique des cellules
de transporter des molécules a travers leur membrane, cas
des cellules et des tubules du rein qui retiennent sélective-
ment les substances indispensables aux animaux et élimi-
nent dans 'urine les substances indésirables.

¢ En relation avec la capacité inhérente a toute cellule eucaryote
de produire un mouvement intracellulaire, cas des muscles et
des cellules musculaires qui utilisent le déplacement de
filaments protéiques internes pour entrainer la contraction
C’est-a-dire le raccourcissement de I'organe entier.

Il est important de préciser que les activités spécialisées sont
assurées en plus des activités fondamentales des cellules. Ces
derniéres sont essentielles pour la survie de chaque cellule prise
individuellement alors que les contributions spécialisées et les
interactions entre les cellules d’un organisme multicellulaire par-
ticipent a la survie de ’organisme entier.

Les cellules sont progressivement organisées
en tissus, organes, systémes et finalement
en corps entier

De la méme fagon qu’une machine ne peut pas fonctionner tant
que ses différentes parties ne sont pas correctement assemblées,
les cellules des organismes doivent étre précisément agencées
pour assurer les processus vitaux de Pensemble, comme (chez
les animaux), la digestion, la respiration et la circulation. Les
organismes multicellulaires ont quatre niveaux d’organisation :
cellules, tissus, organes et systémes (Figure 1-2).

Chez les animaux, les cellules de structure et de fonction simi-
laires sont organisées en tissus qui se répartissent en quatre types
principaux : épithélial, conjonctif, musculaire et nerveux. Chaque
tissu comprend des cellules spécialisées et des quantités variables de
matériel extracellulaire (« extérieur de la cellule ») (Figure 1-3).



Organe : Structure du corps qui intégre
différents tissus et assure une fonction
spécifique
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FIGURE 1-3 L’estomac est un organe composé de quatre types
principaux de tissus : (a) Les quatre tissus ; (b) Vue a faible
grossissement du microscope de 'estomac mammalien, montrant
trois des couches tissulaires principales (couche gauche = épithélium,
couche médiane = conjonctif, couche droite sombre = muscle).

Source : http//www. Mhhe.com/biosci/pae/zoology/animalphylogenetics/section 02.mhtml.

from Teaching Animal Molecular Phylogenetics par C. Leon Harris. Utilisée avec la permission de
The McGraw-Hill companies.

Le tissu épithélial est constitué de cellules spécialisées dans
Péchange de matériaux. Ce tissu se présente sous deux
types structuraux : feuillets et glandes sécrétrices. Les cel-
lules épithéliales adheérent fortement les unes aux autres
pour former des feuillets épithéliaux qui couvrent et limi-
tent des organes variés. Par exemple, I’épiderme ou couche
externe de la peau est un tissu épithélial comme Iest la
limite interne du tractus digestif. En général, les feuillets
épithéliaux ou épithéliums de revétement constituent des
barriéres qui séparent les animaux de Penvironnement
externe et du contenu des cavités qui communiquent avec
Pextérieur, comme la lumiére du tractus digestif. (Une
lumiére est la cavité d’un organe creux ou tube et, dans le
cas des tractus digestifs, est techniquement a I’extérieur du
corps !). Seul un transfert sélectif de matériel est permis
entre les régions séparées par une barriere épithéliale. Le
type et ’étendue de I’échange contrdlé varient, dépendant
de la localisation et de la fonction du tissu épithélial. Par
exemple, les échanges sont limités entre la peau de la plu-
part des animaux et le milieu environnant, alors que les
cellules épithéliales qui limitent le tractus digestif sont spé-
cialisées dans P’absorption de P’eau et des nutriments.

e Les glandes sont dérivées de tissus épithéliaux et sont
spécialisées dans la sécrétion. La sécrétion est la
libération, par une cellule, en réponse a une
stimulation appropriée, de produits spécifiques qui
sont en grande partie synthétisés par la cellule. Les
glandes sont formées, au cours du développement
embryonnaire, par des poches de tissu épithélial qui
s’enfoncent a partir de la surface. Il y a deux
catégories de glandes : exocrine et endocrine. Une
glande exocrine est formée lorsque les cellules qui
connectent les cellules de surface épithéliale et les
cellules glandulaires localisées dans la profondeur de
la glande sont maintenues et constituent un conduit ou
canal sécréteur.

e Les glandes exocrines (exo signifie « externe » ; crine
signifie « sécrétion ») sécrétent donc par Iintermédiaire
de conduits a I’extérieur de Porganisme (ou dans une
cavité qui communique avec ’extérieur). Les glandes

3.

sudoripares ou glandes de la sueur et les glandes
digestives en sont des exemples. Si, au contraire, les
cellules de connexion disparaissent durant le
développement, les cellules glandulaires sont isolées de la
surface et constituent une glande endocrine. Les glandes
endocrines (endo, « interne ») sont dépourvues de
conduit et libérent leurs produits de sécrétion, connus
sous le nom d’hormones, dans le milieu intérieur, le sang
de ’animal (voir Chapitre 7). Par exemple, la glande
parathyroide des vertébrés sécréte ’hormone
parathyroide (parathormone PTH, N.d.T.) dans le sang,
qui la véhicule vers ses sites d’action que sont les os et les
reins.
Le tissu conjonctif (tissu connectif) se distingue par le fait
qu’il contient relativement peu de cellules, dispersées dans
un matériel extracellulaire (matrice extracellulaire, N.d.T.)
abondant qu’elles sécrétent. Comme son nom I’indique, il
met en relation, supporte et assure I’ancrage de différentes
parties du corps. Il comprend des structures aussi diverses
que le tissu conjonctif lache qui attache le tissu épithélial
aux structures sous-jacentes ; les tendons, qui attachent les
muscles squelettiques aux os ; les os, qui donnent la forme
des vertébrés et leur procure support et protection ; le sang
(ou I’hémolymphe), qui transporte les matériaux d’une
partie du corps a une autre et qui, dans un sens, connecte
toutes les cellules du corps. A Iexception du sang, les cel-
lules du tissu connectif produit des molécules spécifiques
qu’elles libérent dans les espaces extracellulaires qui les
séparent. Une molécule de ce type est la protéine fibreuse
élastine, dont les propriétés élastiques facilitent les mouve-
ments d’expansion et de rétraction de structures comme
les poumons qui alternativement se gonflent et se dégon-
flent au cours des cycles respiratoires. (voir p. 520).
Le tissu musculaire regroupe des cellules spécialisées pour la
contraction et la génération de force. Les vertébrés ont trois
types de tissu musculaire (Chapitre 8) : muscle squelettique,
qui cause les mouvements du squelette ; muscle cardiaque,
responsable du pompage du sang par le cceur ; et muscle
lisse, qui entoure et controle le déplacement des contenus
des tubes et organes creux, comme le tractus digestif.
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4. Le tissu nerveux est constitué de cellules spécialisées pour
’initiation et la transmission des impulsions nerveuses,
parfois sur de grandes distances (Chapitres 4, 5). Ces
impulsions agissent comme des signaux qui relaient I'infor-
mation d’une région de I'organisme a une autre. Le tissu
nerveux chez les vertébrés est trouvé dans (1) le cerveau ;
(2) la moelle épiniére ; (3) des terminaisons nerveuses qui
surveillent ’environnement extérieur ainsi que I’état de
divers facteurs internes soumis a régulation, comme la tem-
pérature, la pression sanguine et le contenu du tube diges-
tif ; et (4) dans les muscles, les glandes, et autres organes
effecteurs (voir p. 14).

Les tissus épithélial, conjonctif, musculaire et nerveux
sont classiquement les tissus principaux. Le terme tissu est
aussi souvent utilisé pour désigner des agrégats de divers com-
posants cellulaires et extracellulaires qui constituent un
organe particulier (par exemple, tissu pulmonaire ou tissu
hépatique).

Les organes sont structurés autour de deux ou plus de
deux tissus primaires agencés pour assurer une ou des fonc-
tions particuliéres. U’estomac est un exemple d’organe formé
de quatre types primaires de tissus (Figure 1-3), qui fonction-
nent collectivement pour stocker la nourriture ingérée, débu-
ter la digestion et assurer son déplacement vers le reste du
tractus digestif. Les estomacs de vertébrés sont bordés par un
tissu épithélial qui restreint le transfert des produits chimiques
digestifs et des aliments non digérés. Les cellules glandulaires,
dérivées de P’épithélium, comprennent des cellules exocrines
qui sécretent les sucs digestifs dans la lumiere et des cellules
endocrines, qui libérent les hormones qui contrélent les sécré-
tions exocrines et la contraction des muscles. La paroi de
I’estomac renferme du tissu musculaire lisse dont la contrac-
tion permet le mélange de la nourriture ingérée avec le suc
digestif et projette la mixture dans I’intestin. La paroi ren-
ferme également des éléments nerveux qui, avec les hormones,
controlent la contraction musculaire et la sécrétion glandu-
laire. Ces différents tissus sont reliés les uns aux autres par du
tissu conjonctif.

Les organes s’agencent en systémes d’organes, chacun
d’eux se présentant comme un regroupement d’organes qui
accomplissent des fonctions apparentées et qui interagissent
pour assurer une activité commune qui est essentielle a la
survie du corps dans sa globalité. Par exemple, le systeme
digestif des vertébrés comprend la bouche, les glandes sali-
vaires, le pharynx (gorge), I’cesophage, I’estomac, le pancréas,
le foie, la vésicule biliaire, le petit intestin et le gros intestin
(et parfois d’autres organes). Leur ensemble a pour fonction
de fragmenter la nourriture, de la simplifier en petites molé-
cules qui peuvent étre absorbées et transférées dans le sang.
Nous terminons ce chapitre avec une vue détaillée de ces

systemes.
Le corps de ’animal — d’un individu unique, menant une
vie indépendante — comprend les différents systemes d’or-

ganes structuralement et fonctionnellement reliés entre eux
pour former une entité séparée de Ienvironnement externe
(des organismes extérieurs). Ainsi, un animal est formé de
cellules vivantes organisées en systémes de survie.

test de compréhension 1.3
Décrivez les fonctions fondamentales de la vie.

Quels sont les types principaux de tissus ? Pour deux d’entre
eux, décrivez les principaux sous-types.

Précisez la fagon dont les organes sont construits a partir des
tissus.

1.4 Taille et échelle
parmi les organismes

Parce que la vie sur Terre va des procaryotes unicellulaires aux
eucaryotes multicellulaires de grande taille comme les baleines,
les organismes se répartissent dans une échelle de masse (expri-
mée en grammes) de 1020 (le nombre 10 suivie de 20 zéros) ! Le
tableau présenté a Pintérieur de la deuxiéme page de couverture
donne des exemples de taille de quelques organismes afin que
vous puissiez apprécier I’étendue de I’échelle. Indépendamment
d’autres facteurs, la taille d’un organisme a d’importantes impli-
cations dans son organisation et ses fonctions. Ainsi, on peut se
poser la question, pourquoi y a-t-il des mammiféres de grande
taille, mais pas des insectes ? L’étude des effets de la taille sur
Panatomie et la physiologie porte le nom de scaling (mise a
I’échelle) Un exemple est la durée de vie : les animaux les plus
grands ont une durée de vie généralement plus longue que les
plus petits. Plus intéressant encore est le fait qu’un oiseau a une
durée de vie 2,5 fois plus élevée que celle d’'un mammifére de
taille corporelle comparable. Ces phénomeénes sont mis en
valeur dans plusieurs chapitres de ce livre (I’exemple des
oiseaux est repris dans les Chapitres 2 a 12), aussi est-il impor-
tant d’examiner le principe des a présent. Leffet le plus impor-
tant de la taille répond a un concept mathématique simple
connu sous le nom de rapport aire superficielle sur volume.

Plus grand est 'organisme,
plus petit est le rapport surface sur volume

Considérons une cellule sphérique de petite taille. Elle est caracté-
risée par un volume, une masse et une surface de sa limite externe
donnés (Figure 1-4). Mathématiquement parlant, le volume est
mis en relation avec le cube du rayon de 'objet, alors que la sur-
face Iest avec le carré du rayon. Considérons maintenant une
cellule (ou un organisme) 10 fois plus volumineuse (voir
Figure 1-4). Son volume est 1 000 fois plus important que le pre-
mier objet et sa surface 100 fois plus. Le rapport est le dixieme de
celui de la petite sphere. Cela a des conséquences importantes
pour de nombreuses fonctions vitales. Par exemple, la masse
entiére des cellules obtient les nutriments dont elle a besoin et
rejette les déchets a travers la membrane qui la limite superficiel-
lement et ’objet le plus large, en raison du rapport peu élevé est
10 fois plus désavantagé (surface plus petite pour supporter le
volume). C’est un des facteurs qui expliquent pourquoi les ani-
maux de grande taille possédent des systémes respiratoires et cir-
culatoires trés ramifiés (donc avec une surface augmentée). Cet
aspect sera détaillé dans les Chapitres 9 a 11).

Toutefois, si la cellule ou I'organisme doit retenir quelque
chose, comme la chaleur par exemple, les objets de grande taille
sont dix fois plus avantagés car la chaleur est produite par le
volume de la cellule et perdue par sa surface. Cet aspect de la
physiologie est détaillé dans le Chapitre 15.

Le scaling ou mise a P’échelle affecte aussi la mécanique du
squelette. La capacité d’un squelette a supporter la masse contre
la gravité augmente avec la surface de section transversale d’un
élément du squelette (os de la jambe ou exosquelette de la patte
d’insecte). Le poids supporté augmente, quant a lui, selon le cube
de la taille de ’animal. En conséquence, un animal volumineux
comme I’éléphant doit avoir des pattes massives en comparaison
de son corps, tandis qu’une minuscule araignée peut se supporter
avec des pattes beaucoup plus fines en comparaison de son corps.

Il est important de se souvenir de ce phénoméne de base.
Notez que les objets de plus grande taille ont des aires superfi-
cielles plus grandes dans une échelle absolue, mais c’est le rapport
surface/volume qui compte. Posé simplement, tout le reste étant
égal, les organismes de grande taille ont des rapports (ratios) sur-
facefvolume plus petits.
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FIGURE 1-4 Les effets de la taille sur la surface et le volume.
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test de compréhension 1.4

Comment la surface change-t-elle avec la taille et pourquoi
cela est-ilimportant ?

1.5 Homéostasie : mécanismes
de base et améliorations

Nous avons discuté précédemment de plusieurs fonctions des
cellules (et ainsi de la vie) : auto-organisation, auto-régulation,
support et mouvement et auto-réplication. Pour beaucoup de
biologistes, la capacité d’autorégulation est celle qui est la plus
critique pour faire la distinction entre le vivant et le non vivant.
Par exemple, un feu peut se développer spontanément (a partir
d’une source initiale d’énergie comme la lumiére) et peut se
maintenir en utilisant les matériaux combustibles de I’environ-
nement, peut se propager vers des sources proches de I’essence
et se répliquer par 'intermédiaire des étincelles. Il ne peut toute-
fois se corriger quand il est aspergé d’eau. Les systémes vivants,
au contraire, peuvent se corriger face a certaines perturbations.
Ainsi, une nouvelle définition de la vie qui a été proposée est
celle « d’un systeme qui essaie de se réguler pour préserver son
identité ».

Le maintien d’un état désiré face a des perturbations porte
un nom qui est central en physiologie : homéostasie (homeo,
« similaire » ; stasis, « demeurer », quoique utilisé ici pour
signifier « état »). Le concept est dii au scientifique frangais
Claude Bernard (1813-1878). Son ambition était de devenir
écrivain, mais il se tourna vers la médecine puis vers la recherche
en physiologie qu’il dénommait « physiologie expérimentale ».
Ce fut, vraiment, le pionnier de I’application de la méthode
scientifique a la médecine et il est pour cela souvent considéré

comme « le pére de la physiologie moderne ». Il s’intéressa aux
capacités des mammiféres 3 maintenir un état relativement
constant de Penvironnement interne (qu’il appela le milieu inté-
rieur). Le concept perdit de son intérét jusqu’a ce que le physio-
logiste américain Walter B. Cannon (1871-1945) envisagea une
approche intégrative de la physiologie, prolongeant les idées de
Bernard et introduisant le terme homéostasie. 1l est important
de noter que Cannon utilisait homeo pour « similaire » et non
homo pour « méme ». Nous verrons pourquoi rapidement.

Les organismes unicellulaires ont quelques capacités homéo-
statiques, comme celle de maintenir les niveaux énergétiques, la
balance acide-base, et le volume. Chez les animaux, bien que
les cellules individuelles aient certaines capacités homéo-
statiques, beaucoup de processus régulateurs s’établissent au
niveau de Porganisme entier. Examinons maintenant en détail
le concept.

Les cellules de 'organisme sont au contact
d’un milieu intérieur stable qui leur est propre
et non de 'environnement extérieur

Si chacune des cellules d’un corps a la capacité de survivre,
pourquoi la survie de ce dernier dépend-elle de leur spécialisa-
tion et de leur intégration dans des systémes organisés ? La
grande majorité des cellules n’est pas au contact direct avec
I’environnement extérieur et ne peut pas fonctionner indépen-
damment des autres cellules. Un organisme unicellulaire
comme une amibe, au contraire, se procure directement les
nutriments et 'oxygéne dans son environnement immédiat et
y rejette ses déchets. Chez un animal multicellulaire, une cel-
lule musculaire, par exemple, a les mémes besoins, mais ne
peut assurer de tels échanges avec le milieu extérieur dont elle
est physiquement séparée.

Comment la cellule musculaire peut-elle alors assurer ces
échanges qui lui sont vitaux ? La réponse est la présence d’un
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Fluide extracellulaire

Cellule Fluide interstitiel Plasma

7 — Vaisseau
ot sanguin

Fluide intracellulaire

FIGURE 1-5 Composants du fluide extracellulaire (FEC ;
environnement interne), et localisation du fluide intracellulaire (FIC).
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environnement interne aqueux avec lequel les cellules du
corps sont directement en contact. Cet environnement est a
Pextérieur des cellules mais a Pintérieur du corps ; c’est le
milieu intérieur de Porganisme. C’est un fluide extracellulaire
(extra signifiant & « extérieur de ») ou FEC, représenté chez
les vertébrés par le plasma, phase liquide du sang et le liquide
interstitiel, dans lequel baignent les cellules (Figure 1-5). Des
couches épithéliales diverses accomplissent des échanges
entre ’environnement extérieur et le milieu intérieur. Le sys-
teme digestif, par exemple, transfert les nutriments dont les
cellules ont besoin, de la lumiére intestinale au sang (phéno-
mene d’absorption intestinale, N.d.T.). Le systéme respira-
toire transfert I'oxygeéne. Le systéeme circulatoire, s’il est
présent, distribue nutriments et oxygéne a travers ’orga-
nisme. Le résultat est que, nutriments et oxygene, initiale-
ment issus de l’environnement externe, sont délivrés au
liquide interstitiel qui entoure les cellules. Les membranes des
cellules assurent les échanges ultimes avec le cytoplasme, plus
précisément le fluide intracellulaire ou FIC (voir Figure 1-5).
(A noter que bien que le terme de fluide intracellulaire soit
largement utilisé, ce dernier a une consistance gélatineuse).
Peu importe la distance qui sépare une cellule de la surface
externe, elle trouve dans le milieu les nutriments et ’oxygene
nécessaires a sa survie. Les produits terminaux du métabo-
lisme des cellules (comme le CO; et ’'ammoniac) sont libérés
dans le liquide interstitiel, récupérés par la circulation (chez
les animaux d’organisation complexe) et transportés vers les
organes spécialisés dans leur élimination vers I’extérieur. Par
exemple, les poumons (chez les organismes a respiration
aérienne) évacuent le CO, et les reins éliminent les autres
déchets dans I’urine.

Ainsi, toute cellule d’un organisme multicellulaire préleve
les nutriments essentiels et élimine les déchets dans un envi-
ronnement aqueux, comme le fait une amibe. La différence
essentielle est que les systémes corporels doivent aider au
maintien de la composition du milieu intérieur de telle sorte
qu’elle soit en permanence compatible avec la survie de toutes
les cellules. A Popposé, une amibe ne peut pas contréler son
environnement.

Maintient

Systemes Homéostasie
corporels
est essentielle
Composent pour
les la survie
Cellules

¥

FIGURE 1-6 Relations d’interdépendance entre cellules, systémes
corporels et homéostasie. Les relations d’interdépendance établies
sont les fondements mémes de la physiologie moderne actuelle :
L’homéostasie est essentielle pour la survie des cellules, les systemes
du corps maintiennent ’lhoméostasie et les cellules entrent

dans la composition des systemes corporels.
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L’homéostasie est essentielle au fonctionnement
cellulaire, et la plupart des cellules,

en tant que parties d’un systeme organisé,
contribuent a ’lhoméostasie

Les cellules animales ne peuvent fonctionner que si elles bai-
gnent dans un FEC compatible ; en conséquence, la composi-
tion chimique et I’état physique du milieu intérieur ne peuvent
varier que dans des limites étroites. Les nutriments et 'oxygene
prélevés doivent étre renouvelés pour que la survie des cellules
soit maintenue. Les déchets libérés doivent étre évacués de
maniére a ne pas atteindre des concentrations élevées toxiques.
D’autres éléments du milieu intérieur, importants pour la survie
des cellules, doivent étre maintenus a des taux relativement
constants.

Les fonctions assurées par les différents systémes corporels
contribuent a ’homéostasie, maintenant a Iintérieur des ani-
maux I’environnement requis pour la survie et le fonctionne-
ment de toutes leurs cellules. C’est le concept le plus important
de la physiologie et le fil directeur de ce livre : ’homéostasie est
essentielle a la survie de chaque cellule, et chacune d’elles, au
travers de ses activités spécifiques et en tant que partie d'un
systeme, contribue a la stabilité du milieu intérieur qui les
entoure (Figure 1-6).

Les facteurs du milieu intérieur qui sont souvent soumis a
régulation homéostatique sont les suivants :

1.  Concentration de molécules riches en énergie (les nutri-
ments). Les cellules en activité ont besoin d’un apport
consistant de telles molécules. Ce sont les substrats, les
combustibles qui fournissent ’énergie nécessaire a la survie
et a la réalisation d’activités spécialisées.

2. Concentration en O; et CO,. Les cellules ont besoin d’oxy-
géne pour le déroulement des réactions chimiques au cours
desquelles le maximum d’énergie utilisable est extrait des
nutriments. Le CO, fourni par ces réactions doit étre
contre-balancé par son élimination au niveau des échan-
geurs respiratoires (poumons ou branchies) afin d’éviter
une acidification du milieu intérieur (concentration élevée
en H*). Les réactions mises en jeu sont :

C02 + Hzo rd H2CO3 < H* + HCO3_
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3. Concentration des produits de déchets. Les produits termi-
naux de nombreuses réactions chimiques peuvent étre
toxiques pour les cellules §’ils s’accumulent au-dela d’une
certaine limite.

4. pH. Les effets les plus évidents des variations du pH (aci-
dité) sont des altérations dans le mécanisme de la signalisa-
tion électrique des cellules nerveuses et les activités enzy-
matiques de toutes les cellules.

5. Concentration de I'eau, des sels, et d’autres électrolytes. Les
concentrations relatives d’ions (principalement Na* et Cl'), de
solutés organiques et d’eau dans le FEC, influencent les quan-
tités d’eau qui entrent dans les cellules ou les quittent. Elles
doivent donc étre régulées afin de maintenir le volume des
cellules. Les cellules, en effet, ne peuvent normalement fonc-
tionner lorsqu’elles sont gonflées (en turgescence, N.d.T.) ou
rétractées (en plasmolyse, N.d.T.). D’autres ions sont impor-
tants pour de nombreuses fonctions vitales. Par exemple, la
contraction rythmique d’un cceur de vertébré dépend d’une
concentration relativement constante des ions potassium (K*)
dans le FEC.

Certains animaux régulent également :

6. Volume et pression. La phase liquide et circulante du milieu
intérieur, le plasma (ou I’lhémolymphe) des animaux pourvus
de systemes circulatoires, doit avoir le volume et la pression
adéquates lui permettant d’étre largement distribuée dans
tout Porganisme et assurer le lien entre I’environnement
externe et les cellules.

7.  Température. Le fonctionnement optimal des cellules se situe
dans une gamme de températures trés étroite. La vitesse des
réactions chimiques chute a basse température, pire encore,
les structures membranaires et protéiques sont déstabilisées si
la température est trop élevée.

8.  Parametres sociaux. Uhoméostasie, dans certains cas, peut
intéresser un groupe d’individus et se situer a un niveau
social. Ceci est bien documenté chez les insectes sociaux
— dans les termitiéres par exemple. La « colonie » de ter-
mites agit comme un « superorganisme » qui régule la densité
de sa population ainsi que le nombre des différentes castes
(ouvriers, soldats) pour les maintenir a des niveaux a peu pres
constants (la température de la termitiére est également régu-
lée). Ce sont 12 les manifestations d’une homéostasie sociale.

Le fait que le milieu intérieur soit relativement stable ne
signifie pas que sa composition, son volume et d’autres caracté-
ristiques ne changent pas. Premiérement, les facteurs externes et
internes, menacent continuellement de rompre I’équilibre
homéostatique. Quand cela se produit, des réactions opposées
appropriées (ou des comportements) sont mises en jeu pour
rétablir les conditions d’équilibre. Par exemple, ’exposition a
un environnement froid tend & diminuer la température interne
d’un mammifére. Pour compenser cet effet, le frissonnement
peut étre déclenché et génére de la chaleur qui rameéne la tempé-
rature interne du corps a sa valeur normale. (Alternativement
ou en plus, ’animal peut rechercher un endroit plus chaud). De
méme, "augmentation de la concentration en CO, du milieu
intérieur, conséquence des réactions du catabolisme cellulaire
qui générent de P’énergie, entraine une acidose. Cela provoque
un accroissement du rythme respiratoire (ventilation) chez
beaucoup d’animaux. Le supplément de CO; (ou de HCO3') est
éliminé dans le milieu extérieur et la concentration du gaz dans
le FEC retrouve une valeur normale. Ainsi, I’homéostasie ne
devrait pas étre considérée comme un état figé mais un état
dynamique dans lequel les changements qui interviennent sont
minimisés par des réponses physiologiques compensatoires.
C’est pourquoi Cannon choisit le préfixe homéo (similaire, sem-
blable) plutét que homo (méme). Pour chacun des facteurs de
I’environnement interne, de petites variations autour d’une
valeur optimale sont tolérées dans les limites étroites compa-
tibles avec la vie par des mécanismes de régulation précis.

Les animaux n’ont pas les mémes capacités
homéostatiques

Le terme homeéostasie est né a partir de recherches menées princi-
palement chez les mammiféres, qui présentent un milieu intérieur
remarquablement uniforme (malgré de modestes variations).
Toutefois, chez beaucoup d’autres organismes multicellulaires cet
environnement présente une variabilité plus grande et pourtant ils
survivent. Les physiologistes définissent par des termes spécifiques
ces différentes possibilités.

Régulateurs, Conformeurs, Eviteurs 1l y a deux stratégies que les
organismes peuvent utiliser en ce qui concerne leurs environne-
ments internes : celle des régulateurs, qui mettent en jeu des méca-
nismes internes pour maintenir un état relativement constant et
celle des conformeurs (conformes) dont Pétat interne varie avec
celui de P’environnement. Certains physiologistes reconnaissent
une troisieme catégorie, celle des éviteurs, qui sont incapables de
régulation interne, mais qui néanmoins peuvent minimiser les
écarts internes en évitant les perturbations de Penvironnement
(Figure 1-7). Par exemple, la plupart des organismes (incluant les
non animaux) sont thermoconformes (température du corps égale
a celle du milieu extérieur), alors que les oiseaux et les mammiféres
sont généralement thermorégulateurs, maintenant une température
interne stable indépendamment de la température environnante.
Certains thermoconformes toutefois (des poissons et les insectes)
peuvent éviter de grandes variations de la température du corps en
se déplagant et changeant de lieux de vie (voir Chapitre 15).

Enantiostasie Certains animaux ont des composés internes
variables soumis a une forme d’homéostasie appelée énantiosta-
sie (enantio, « opposant ».) Ce terme fait référence a I'uniformi-
sation d’une fonction entrainée par le changement d’une variable
physiologique pour compenser le changement d’une autre. Il a été
employé la premiére fois pour les crabes bleus, qui sont perturbés
par une diminution de la composition saline interne quand ils
quittent océan pour entrer dans un environnement de salinité
moindre (un estuaire). Les chercheurs ont montré que les niveaux
réduits d’ions salins inhibent la fixation de Poxygene par I’hémo-
cyanine (Chapitre 9), une biomolécule de grande taille (une pro-
téine fonctionnellement comparable a ’hémoglobine de nos glo-
bules rouges), qui transporte Poxygene dans le liquide circulant
du crabe. Cependant les crabes bleus ne souffrent pas de cette
situation parce qu’ils rendent leur fluide interne plus alcalin en
augmentant la production d’ammoniac, une base forte. La forte
alcalinité, en retour, favorise la liaison de 'oxygéne a I’hémo-
cyanine et en conséquence neutralise les effets des ions. Une
homéostasie fonctionnelle de I’lhémocyanine est ainsi assurée.

Le feedback négatif est le mécanisme régulateur
privilégié de ’homéostasie

Pour maintenir I’homéostasie, les organismes doivent étre
capables de détecter toute variation des facteurs internes qui ont
besoin d’étre tenus dans des limites étroites et controler les sys-
téemes qui répondent a de telles variations. Par exemple, pour
maintenir la température du corps a une valeur optimale, les
mammiferes doivent étre capables de détecter un changement de
la température interne, puis altérer de fagon appropriée la pro-
duction ou la perte de chaleur de telle sorte que la température
revienne a la valeur désirée.

Les mécanismes de contréle homéostatique opérent prin-
cipalement sur le principe du feedback négatif. Le feedback
négatif intervient quand un changement dans une variable
contrdlée déclenche une réponse qui s’oppose a ce change-
ment, entrainant la variable dans une direction opposée a celle
du changement initial. Les systémes de feedback peuvent étre
trés simples, sans valeur de référence, avec controle imprécis



Comme nous en avons discuté, 'une des caractéris-
tiques fondamentales qui parait le mieux définir la
vie est la capacité de réaction et d’ajustement aux
perturbations de 'environnement. Récemment, un
certain nombre de scientifiques, avec James Love-
lock en téte, ont suggéré que la planéte Terre, elle-
méme, manifestait cette propriété de vie. Appelé
hypothése Gaia, ce concept se fonde sur lobserva-
tion que les conditions météorologiques et le cycle
des éléments nutritifs qui favorisent la vie ont été
relativement constants pendant des centaines de
millions, peut-étre méme des billions d’années.
Bien que des périodes prolongées de froid (éres
glaciaires) aient été entrecoupées de périodes de
relative chaleur, 8 aucun moment, les conditions
n'ont dévié de léchelle des valeurs compatibles
avec la vie. Lovelock et ses supporteurs proposent
que la vie elle-méme, en relation avec les phéno-

Challenges et controverses
Une planéte peut-elle avoir une physiologie ?

meénes géologiques et atmosphériques, maintient
cet état favorable dans un processus de feedback
homéostatique globalement dénommé « géo-
physiologie ». Comme exemple a lappui de ce
processus de feedback, les chercheurs ont trouvé
celui de la formation des nuages déclenchée par un
gaz atmosphérique appelé sulfite de diméthyle
(SDM). SDM est un produit de dégradation d’un
osmolyte (une molécule quiintervient dans la régu-
lation de la quantité d’eau dans la cellule ; voir
Chapitre 13) du phytoplancton (algues unicellu-
laires comme les diatomées qui sont les organismes
photosynthétiques les plus communs sur Terre).
L'hypothese est que, lorsque le climat de la Terre
s’oriente vers un réchauffement, la croissance du
plancton s’amplifie et la production de SDM par
conséquent aussi. Par contrecoup, plus de nuages
se forment qui filtrent la lumiére solaire et s’oppo-

sent a cette tendance climatique. La température
de 'atmosphere de la planéte ne subit donc pas des
variations extrémes.

Augmentation de la température
atmosphérique — plus de SDM libéré
par le phytoplancton — plus de nuages
qui se forment — moins de lumiere solaire qui
atteint la Terre — atmosphere
qui se refroidit

Si ceci est correct, est-il pour autant justifié de
considérer la Terre comme un superorganisme,
comme un organisme vivant géant (appelé Gaia) ?
(Gaia est le nom de la déesse qui, dans la mytho-
logie grecque, personnifie la Terre, N.d.T). Les
autres propriétés qui caractérisent la vie, comme la
reproduction et 'évolution, peuvent influencer la
réponse a cette question qui intrigue.

()

(b)

FIGURE 1-7 Exemples de régulateurs, d’éviteurs et de conformeurs. (a) Régulateur : la température
interne du corps du singe est relativement constante par rapport a l'environnement ; (b) Eviteur :
Les papillons monarques migrent en automne des habitats gelés du nord vers les habitats chauds du sud
pour éviter des températures extrémes du corps ; (c) Conformeur : La température du corps d’un escargot
marin est égale a celle de 'environnement aquatique. (Le monarque peut aussi réguler sa température
corporelle le jour en se chauffant au soleil mais la nuit il devient conformer.)

Paul Yancey

ou étre référencés, c’est-a-dire construits autour d’un point de
consigne qui fixe ’état idéal. Un exemple de systéeme non réfé-
rencé est celui du climat de la Terre et de la chaleur globale.
Quand Patmosphére commence a se réchauffer suite a un
exces de dioxyde de carbone, certains processus sont stimulés,
ceux qui produisent plus de nuages par exemple (voir encadré,
Challenges et controverses : une planete peut-elle avoir une
physiologie ?) Les nuages peuvent réduire I'impact du soleil et
s’opposer ainsi au réchauffement. Il n’y a toutefois pas de
régulation précise car il n’y a pas de valeur de référence, de
point de consigne.

Au contraire, un systéme de feedback négatif finement
contro6lé a plusieurs composantes : un senseur (détecteur) qui
mesure la variable qui doit étre régulée, un intégrateur qui
compare la valeur obtenue a un point de consigne et un effec-

teur, le dispositif ou le processus a 'origine de la réponse
correctrice (Figure 1-8a). Un exemple commun de systéme de
ce type est le controle de la température d’une piece (variable
controlée) par un dispositif thermostatique de mesure et d’in-
tégration, une chaudiére, un conditionneur d’air et toutes
leurs connexions électriques (Figure 1-8b). La température de
la piece dépend de I’activité des effecteurs, la chaudiére (une
source de chaleur) et le conditionneur d’air (qui enléve de la
chaleur). Supposons que quelqu’un ouvre la porte de la piece
et que de Pair plus froid entre. Pour commuter les effecteurs
on ou off de fagon appropriée, le systéme de controle doit
« connaitre » (mesurer) la température réelle de la piéce puis
la « comparer » a la température souhaitée (température de
consigne) et ajuster 1’activité des effecteurs de telle sorte que
la température réelle devienne égale a la température de
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FIGURE 1-8 Feedback négatif. (a) Composants du systeme

de contréle par feedback négatif. (b) Contréle par feedback négatif
de la température d’une piéce. (c) Controle par feedback négatif
de la température corporelle d’'un mammifere.
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Diagrammes des flux d’apreés le texte
+ = Stimule ou active
— = Inhibe ou interrompt
() = Entité physique, comme structure du corps ou substance chimique
[1 = Actions
| = Voie de compensation
| =Arrét de la voie de compensation
x Notez que les ombres plus claires ou plus sombres
d’'une méme couleur indiquent, respectivement, une baisse
ou une augmentation de la variable contrélée

consigne. Un dispositif thermosensible dans le thermostat,
détecte la température réelle. La température de consigne est
fixée par réglage du thermostat. Ce dernier agit comme un
intégrateur ; il compare les deux températures et, dans ce cas,
active la chaudiére.

Quand la baisse de température est compensée, la chaleur
produite par la chaudiére s’est opposée a la chute initiale de
la température ; elle est « négative » par rapport a cette chute.
A noter que cet effet est encore dénommé feedback « néga-
tif » bien que de la chaleur ait été ajoutée. Une fois que la
température réelle atteint la valeur de consigne le thermostat

arréte la chaudiére. Si la production de chaleur continuait, la
température de la piece dépasserait la consigne. Ceci n’a pas
lieu parce que la température de I’air exerce un rétrocontrole
qui inactive le thermostat. Ainsi, le systeme de contrdle exerce
une action correctrice qui évite que la grandeur contrdlée
s’écarte trop au-dessous ou au-dessus de la valeur de
référence.

Les systemes homéostatiques des organismes intervien-
nent de fagon analogue pour maintenir la stabilité relative
d’un facteur contrdlé. Les Figures 1-8b et 1-8¢ montrent les
similarités entre le systéme du thermostat et le systéme ther-
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FIGURE 1-9 Expansion et amplification d’un systéme de feedback négatif basique.
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morégulateur des mammiféres. C’est I’exemple que nous
avons décrit plus haut (p. 2), dans lequel I’hypothalamus est
le centre intégrateur qui contréle la température corporelle.

Les effecteurs du feedback peuvent étre
antagonistes et peuvent inclure des comportements
aussi bien que des organes internes

Le mécanisme de feedback basique sur lequel nous venons de dis-
cuter peut se dérouler selon plusieurs voies. En ce qui concerne les
effecteurs il y a deux possibilités que ’on doit garder a Iesprit :

e Le contréle antagoniste. Si les corrections s’effectuent, soit en
changeant la direction de la variation, en jouant sur deux
effecteurs qui ont des effets opposés ou en augmentant ou
diminuant la réponse d’un seul effecteur, le systeme est dit
avoir un controle antagoniste (Figure 1-9a). Notez I'intérét de
ce type de controle dans 'exemple domestique que nous
venons de décrire : si la variable contrdlée est compensée par
un changement dans une seule direction, elle peut changer de
facon incontrolée dans I’autre direction. Dans cet exemple,
une maison seulement équipée d’une chaudiére, peut lutter
contre la baisse de température, mais ne peut s’opposer a une
élévation importante de la température en été. Toutefois, la
température peut demeurer a peu pres constante, malgré de
grandes variations de la température extérieure, si deux
mécanismes opposés, 'un qui réchauffe et ’autre qui refroidit
(le conditionneur d’air), sont sollicités.

o Les comportements comme effecteurs. Un effecteur, dans le cas
d’une perturbation, est typiquement un organe qui ajuste
directement un certain état interne (comme un muscle qui, au
cours du frisson, se contracte pour produire de la chaleur).
Toutefois, les comportements (types de mouvements spécifiques
mis en jeu dans certaines situations et qui requierent une
coordination dans les actions des composants nerveux et
musculaires) peuvent aussi jouer le role de processus
correcteurs donc d’effecteurs. Il faut se rappeler que certains
animaux sont des éviteurs ; ils recourent a des comportements
effecteurs. Par exemple, les papillons monarques (voir
Figure 1-7) migrent du nord des Etats-Unis et du Canada vers
la Californie et le Mexique en hiver, afin de se soustraire au
froid extréme. (Ce comportement de navigation est programmé
génétiquement a un degré stupéfiant ; les monarques qui

migrent vers le sud sont nés dans le nord et ont plusieurs
générations de descendants qui ont migré vers le nord.)

Prenons un autre exemple, celui des killifish. Ce sont de remar-
quables poissons osseux intertidaux qui peuvent survivre a des
salinités variant de celles, trés faibles, des eaux douces a des valeurs
supérieures a celles des concentrations marines, tout en maintenant
une salinité interne relativement constante comprise entre 35 et
45 %, celle de I'eau de mer normale. Quand le poisson fait face a
un changement de la salinité externe (par exemple lorsque la pluie
dilue une flaque d’eau de marée), des cellules de leurs branchies
(effecteurs physiologiques) ajustent le taux d’ions dans le sang au
niveau homéostatique requis. En méme temps, si la salinité de la
flaque n’est pas homogeéne mais répartie en gradient, le poisson
recherche activement un coin d’eau qui a une salinité comprise entre
35 % et 45 % (un processus de comportement effecteur). Les
killyfish sont donc a la fois des régulateurs et des éviteurs.

Les insuffisances des systéemes de feedback
négatifs peuvent étre améliorées
par 'anticipation et 'acclimatation

1l est important de signaler que, méme avec le systeme sophistiqué
du contréle antagoniste, un systéme référencé de base (avec sen-
seur, intégrateur et points de consigne, effecteurs) a deux défauts.
Premiérement, il n’est pas parfaitement homostatique (« méme
état »), parce qu’il doit d’abord supporter la perturbation pour
réagir et engager les corrections donc une réponse décalée. De
facon similaire, la mise hors-circuit de ’effecteur demande aussi
un certain délai et, dans ces systémes, le point de consigne est donc
momentanément dépassé. En conséquence, beaucoup de para-
metres régulés — température du corps, niveaux hormonaux,
balance hydrique, par exemple — fluctuent continuellement (d’ou
le préfixe homéo). En second lieu, certains composants ne tra-
vaillent pas de fagon optimale dans un nouvel environnement ou
une nouvelle situation, comme tel est le cas lorsqu’un animal
migre d’une altitude basse vers une altitude élevée. Lévolution (et
les ingénieurs humains) ont mis au point deux fagons d’améliorer
la régulation pour surmonter ces problémes (qui existent a des
degrés divers dans les systémes et chez les animaux).

* Anticipation ou systeme d’anticipation. Une anticipation
ou systéme d’anticipation réduit le délai en détectant ou
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prédisant une perturbation a venir avant que I’état stabilisé
ne change (par exemple variation au-dela du point de
consigne) (Figure 1-9b). Il peut aussi prévoir la réponse de
Peffecteur avant d’atteindre le point de consigne.
Danticipateur active la réponse appropriée en devancant le
changement ou supprime Peffecteur avant que son effet ne
dépasse le point de consigne. Par exemple, les thermostats
modernes électroniques ont des circuits anticipateurs qui
arrétent la chaudiére juste avant que le point de consigne
ne soit atteint de telle sorte que ’air chaud déja produit
ameéne progressivement la piéce a la température souhaitée
sans la dépasser. Dans le cas d’un exemple chez un animal,
les senseurs de la peau d’un mammifere détectent la
chaleur ou le froid extérieur et peuvent provoquer les
réponses correctrices avant que la température interne
centrale ne soit perturbée. De fagon analogue, quand un
repas est encore dans le tube digestif, un mécanisme
d’anticipation accroit la sécrétion d’une hormone
(Pinsuline par exemple) qui stimule la capture et le
stockage cellulaires des nutriments absorbés au niveau de
I’épithélium intestinal. Cette réponse anticipatoire limite
P’élévation des taux sanguins de nutriments qui fait suite a
leur absorption.

o Systemes d’acclimatation. Ce sont des mécanismes qui
alterent le feedback existant et d’autres composants,
généralement sur plusieurs jours, de maniére a optimiser leur
intervention dans une nouvelle situation. Les migrations vers
une altitude élevée ou dans une région de saison différente
sont des exemples de nouvelles situations. Pour rester sur le
théme de la température, les mammifeéres accroissent leur
fourrure ou les couches de tissu adipeux lorsque ’hiver
approche et les perdent au printemps, augmentant ainsi le
systéme basique de feedback interne.

Certains processus qui sont techniquement des formes
d’acclimatation ne sont pas toujours désignés ainsi parce qu’ils
ne font pas référence a des caractéres d’habitat. Par exemple, la
masse musculaire d’'un animal augmente dans le temps si Pacti-
vité locomotrice est prolongée, exactement comme dans le cas
des migrations. Cette forme d’acclimatation est souvent appelée
upregulation. Leffet opposé, downregulation, s’observe égale-
ment, lorsque la masse musculaire décline durant des périodes
de sédentarité.

Une remarque sur la terminologie : le terme acclimation
fait référence aux processus d’acclimatation qui interviennent
dans une situation contrélée, comme au laboratoire. Les proces-
sus d’acclimation et d’acclimatation, comme ceux de up et
down regulation, sont souvent appelés adaptations par beau-
coup de personnes. Par exemple, un ou une alpiniste peut dire
qu’il ou elle est adaptée a la haute altitude. Ce terme, toutefois,
est trompeur car, pour les biologistes de I’évolution, I’« adapta-
tion » fait référence aux changements génétiques qui intervien-
nent sur plusieurs générations a travers la variation et la sélec-
tion naturelle (p. 1). Nous emploierons fréquemment, a la fois,
les termes — acclimatation, adaptation — et, pour le deuxiéme,
nous indiquerons chaque fois s’il se situe a I’échelle des généra-
tions (point de vue évolutif) ou a I'intérieur d’un organisme
(point de vue physiologique).

test de compréhension 1.5

Définissez homéostasie et donnez un exemple montrant son
importance.

Décrivez un systeme de feedback-négatif avec des effec-
teurs antagonistes.

Discutez comment l'anticipation et l'acclimatation impli-
quent un tel systeme.
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Artémies nouvellement écloses. Avant I'éclosion, elles étaient depuis plu-
sieurs années dans des cystes embryonnaires dans un état de dormance.

Changement régulé

Tout n’est pas soumis a un contréle homéostatique chez les orga-
nismes. La température du corps d’un mammifére est 2 nouveau
un exemple intéressant : bien que normalement étroitement régu-
lée chez la majorité des mammifeéres, la plupart du temps, la tem-
pérature du corps varie considérablement avec la fievre, entre
I’éveil et le sommeil et au cours de I’hibernation.

Certains processus internes ne sont pas toujours
homéostatiques mais peuvent étre modifiés

par les systemes de réinitialisation

et de feedback positif

Il y a de nombreux cas d’acclimatation répondant a des contraintes
environnementales changeantes. Pour beaucoup d’animaux, la
régulation par feedback négatif ne peut pas étre modifiée pour
garder une activité optimale et I’acclimatation intervient pour com-
muter vers un état de dormance (un état ot le métabolisme est trés
réduit), comme [’hibernation pour un petit mammifére chez lequel
la température du corps chute dramatiquement. Considérons le cas
des embryons des artémies (crevettes de saumure, commercialisées
sous le nom de « singes de mer ») du Grand Lac Salé de I"Utah.
Quand les embryons sont échoués sur une rive a sec, ils peuvent
perdre jusqu’a 98 % de I’eau interne et cependant rester viables
sous la forme de kystes de résistance (duquel ils peuvent sortir et
éclore plusieurs années plus tard s’ils sont placés dans P’eau) (Ils
entrent en anhydrobiose, N.d.T.). Choméostasie, chez ces animaux,
doit étre considérée dans un sens tres large, celui de la survie. (Il
faut les comparer aux mammiféres, qui meurent s’ils perdent plus
de 10 a 15 % de leur eau corporelle !)

Par ailleurs, beaucoup de fonctions comme la locomotion,
la croissance et le développement, ainsi que la signalisation neu-
rale ne sont pas soumises a un controle homéostatique (bien
qu’ils peuvent contribuer & ’homéostasie d’une certaine facon).
Certains systémes régulateurs sont simplement allumés quand
stimulés pour un besoin particulier et sont ensuite éteints. Des
exemples de ce type de régulation « sur demande » sont fournis
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FIGURE 1-10 Mécanismes de changement régulé.
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par les muscles et les glandes du tractus digestif, localement acti-
vés pour brasser et aider a la digestion de la nourriture lorsque
celle-ci est présente et mis hors jeu dans le cas contraire. Cela
peut contribuer a des besoins homéostatiques comme la concen-
tration des nutriments dans le sang, mais n’en est pas un intrin-
sequement. Quelques physiologistes ont donné a la régulation
non homéostatique le nom de rhéostasie (« état variable »).

de

Lévolution a fait également émerger deux autres mécanismes
régulation utiles pour les changements non homéostatiques et

dont on fera souvent mention dans le prochains chapitres.

Systéme de réinitialisation : un mécanisme qui modifie le
point de consigne d’un systéeme de feedback négatif d’une
fagon temporaire, permanente ou cyclique (Figure 1-10a).
La fievre offre un exemple de systéme temporaire de
réinitialisation de la température du corps. Chez un
mammifére 2 maturité sexuelle, les concentrations des
hormones sexuelles sont en permanence remontées a des
niveaux élevés. C’est donc un exemple de systéme
permanent. Chibernation annuelle (comme celle d’un
écureuil) et de nombreux cycles reproducteurs sont des
exemples de réinitialisations cycliques régulées par des
horloges biologiques internes (voir Chapitre 7). Vous

pouvez probablement considérer le systeme de thermostat
de la piece proposé précédemment, représenté dans la
Figure 1-8b, comme a la fois temporaire et cyclique.
Systémes de feedback (rétrocontroles) positifs : ils créent
des changements rapides lorsque c’est nécessaire. Dans le
rétrocontrole négatif, le systéme est régulé pour résister,
s’opposer au changement et la variable contrélée est main-
tenue au point de consigne. Dans le cas d’un rétrocontrole
positif, au contraire, le signal émis s’amplifie de telle sorte
que la variable continue a progresser dans la direction du
changement initial (Figure 1-10b). Au lieu d’engager une
réponse qui s’oppose au changement initial, le rétrocontréle
positif renforce le changement dans la méme direction. Une
telle action est comparable a la chaleur émise par une chau-
diére qui stimulerait le thermostat pour produire plus de
chaleur de sorte que la température de la piéce continuerait
d’augmenter. Parce que ce type de controle creuse 1’écart
entre la grandeur contr6lée et la valeur de consigne, il est
relativement rare chez les organismes dont Iobjectif majeur
demeure le maintien de la stabilité, des conditions homéo-
statiques. Un feedback positif involontaire peut conduire a
une mort rapide. Par exemple, dans ’insuffisance cardiaque
congestive, le cceur faible entraine une chute de la pression
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sanguine, mettant en jeu des systémes de rétrocontrole
négatif qui retiennent le fluide dans le corps de maniére a
augmenter sa pression (plus de fluide dans les vaisseaux
augmente la pression) (stagnation dans les veines d’ou le
nom d’insuffisance cardiaque congestive, N.d.T.). Toutefois,
plus de fluide augmente la contrainte sur le ceeur, affaiblis-
sant davantage avec, a nouveau, chute de la pression san-
guine et le cycle continue ainsi jusqu’a ce que le cceur ne
puisse plus accomplir son role de pompe.

Le feedback positif, néanmoins, est souvent trés utile.
Parmi les exemples on peut citer les potentiels d’action
neuronaux, la lactation, la coagulation du sang, la
libération de la bile, beaucoup de comportements
d’accouplement et d’orgasmes, ovulation, et quelques
réactions du systéme immunitaire. Tous ont un point
commun : la nécessité d’un changement rapide créé par
une nouvelle situation dans laquelle le point de consigne
homéostatique ne tarde pas a devenir inapproprié. On peut
détailler ’exemple de la naissance chez les mammaliens.
L’hormone ocytocine est a origine des puissantes
contractions de "utérus. En méme temps que les
contractions poussent le « bébé » contre le cervix (sortie
de P’utérus), ’élargissement de celui-ci qui en résulte,
déclenche une séquence d’événements qui induisent la
libération de plus d’ocytocine, ce qui amplifie les
contractions utérines, entrainant une production accrue
d’hormone, et ainsi de suite (Figure 1-10c¢). Le feedback
positif est, ici, utile dans le sens ou il assure la mise bas
relativement rapide du feetus une fois qu’il a atteint le
stade de développement voulu.

A Pexception des systémes de réinitialisation permanents
et cycliques, les mécanismes de « changement » non homéo-
statiques (sur-demande, réinitialisation temporaire et feed-
back positif) doivent étre arrétés une fois qu’ils ne sont plus
nécessaires. Les mécanismes impliqués sont variés mais com-
portent, typiquement, la perte du signal initiateur. Par
exemple, la boucle de rétrocontrole positif de ’ocytocine est
stoppée deés que le feetus n’appuie plus sur le cervix. Comme
pour les systémes de rétrocontrole négatif, certains de ces
systemes de controle peuvent étre activés par anticipation et
mis en jeu ou ajustés up ou down par acclimatation. Par
exemple, I’activation des muscles et des glandes digestives
(décrits plus haut) peut étre anticipée par le goiit et 'odeur de
la nourriture. Et I’horloge interne qui réinitialise cyclique-
ment la température du corps humain chaque nuit et chaque
jour peut étre acclimatée a un nouveau rythme par une expo-
sition locale a la lumiére du soleil.

Les perturbations dans la régulation peuvent
entrainer la maladie et conduire a la mort

Quand un ou plusieurs des systémes des animaux ne fonction-
nent pas correctement, I’homéostasie (ou la capacité de réguler
le changement) est perturbée et les cellules peuvent souffrir car
elles ne se trouvent plus dans un environnement favorable. Il
en résulte des états physiopathologiques dont le type et I’éten-
due dépendent de la nature de la perturbation. Le terme
physiopathologie fait référence a un fonctionnement anormal
des organismes (physiologie altérée) associé a une maladie.
Une perturbation homéostatique trop sévére devient mortelle.
Linsuffisance cardiaque congestive, décrite précédemment, en
est un exemple.

test de compréhension 1.6

Expliquez comment les systemes de réinitialisation
et de feedback positif créent des changements utiles.

1.7 Organisation
des systemes régulateurs

Le controle des fonctions des animaux est souvent — de fagon
erronée — considéré comme un systéme de commande centra-
lisé avec le cerveau et les systémes endocrines jouant un role
essentiel et régulateur. En fait, une telle organisation serait peu
efficace, voire encombrante et lente a mettre en ceuvre, car la
moindre réponse de chaque cellule ou tissu impliquerait
la série d’événements suivants : transfert d’un signal a ’organe
central de commande ; prise de décision ; émission d’un signal
retour ; et, finalement, réponse locale. Pour beaucoup de
réponses simples, le délai pourrait étre dangereux et lourd
de conséquences ; par exemple, vous ne pouvez pas attendre
qu’une glande endocrine centrale donne le signal nécessaire a
la coagulation du sang quand votre pied est blessé et saigne !
Par conséquent, le controle chez un animal est, en réalité, hié-
rarchisé, un peu comme les systémes gouvernementaux de
beaucoup de pays !

Lhoméostasie (et autre régulation)
est organisée hiérarchiquement

Les Etats-Unis et le Canada, par exemple, ont quatre niveaux
de hiérarchie gouvernementale dans P’ordre croissant d’im-
portance : cité, région, état/province et fédéral (ou national).
Les besoins locaux de base sont gérés par les gouvernements
des cités qui ont une meilleure connaissance des situations, et
il serait inutilement long d’interagir avec le niveau national
(les délais sont considérables pour un résident qui attendrait
une permission fédérale pour entreprendre un travail de
construction dans sa maison). Mais les décisions qui concer-
nent le pays entier (comme la distribution d’approvisionne-
ments alimentaires et la défense) sont prises au plus haut
niveau. De facon analogue, beaucoup de réponses homéosta-
tiques simples et communes des animaux sont contrdlées
localement, au niveau des cellules individuelles, des tissus ou
des organes. Seules les réponses plus complexes mettent en jeu
un systéme central et un controle a I’échelle de "organisme
entier (« fédéral ou national »).

Détaillons maintenant cette hiérarchie. Au niveau le plus
basal, une cellule isolée peut réguler ses apports énergétiques,
ses concentrations ioniques et son volume, au moins dans une
certaine mesure. Au-dela du niveau cellulaire, les systemes de
contrdle sont souvent répartis, dans ce contexte hiérarchique, en
deux grandes catégories : contrdles intrinséques et contrdles
extrinseques. Les controles intrinséques sont assurés par le tissu
ou l'organe lui-méme (comme le gouvernement de la province
ou de I’état). Par exemple, dans un muscle en activité, 'utilisa-
tion de l'oxygene et la production de CO, associées a la
contraction modifient les concentrations locales de ces deux gaz
avec chute pour I'un et augmentation pour I"autre. Ces modifi-
cations sont directement détectées par le muscle lisse de la paroi
des vaisseaux sanguins qui irriguent le muscle en exercice. Le
muscle lisse se relache entrainant la vasodilatation des vais-
seaux, ce qui accroit ’apport sanguin au muscle en activité.
Ainsi, un mécanisme local contribue au maintien d’un niveau
optimal de O, et CO, dans le fluide qui environne les cellules
du muscle en activité. Comme nous I’avons déja souligné, cette
réponse a l’avantage d’étre rapide et évite probablement le
manque de précision d’une réponse générée par un mécanisme
central. (Il faut indiquer qu’elle a des limites ; elle ne compense
pas, dans le cas d’un exercice intense, la baisse importante d’O,
et I’acidose qu’entraine la production élevée de CO,).

Toutefois, beaucoup de facteurs de I’environnement interne
sont maintenus par des controles extrinseques, mécanismes
régulateurs initiés a Pextérieur d’un organe dont ils peuvent
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SYSTEMES CORPORELS
Composés de cellules organisées en fonction de
leur spécialisation pour maintenir ’homéostasie.
Voir Chapitre 1.

SYSTEME NERVEUX

Agit via des signaux électriques pour

contrler les réponses rapides du corps ;

Information —>  également responsable de fonctions
de I'environnement supérieures — comme la mémorisation.
externe relayée par Voir Chapitres 4,5 et 6.
le systeme nerveux

SYSTEME RESPIRATOIRE

Préleve O, dans I'environnement

@_) ety rejette CO, ; participe a
la régulation du pH en ajustant

<€ |avitesse d’élimination de l'acide

carbonique formé a partir de CO,,.
Voir Chapitre 11.

SYSTEME EXCRETEUR

Important dans la régulation

du volume, de la composition

Urine contenant en électrolytes et du pH
les déchets lainSi que o dumilieu intérieur ; extrait
I'eau et les électrolytes du plasma et élimine
en exces dans l'urine les déchets,
excés d’eau, de sels, d’acide

et d’autres électrolytes.

Voir Chapitres 12 et 13.

SYSTEME DIGESTIF
Transporte vers le plasma
) les nutriments, I'eau et
electrolytes —> |es électrolytes en provenance
Feces contenant <—— du milieu extérieur ; élimine
des résidus alimentaires vers ce dernier les résidus
non digérés non digérés.
Voir Chapitre 14.

Nutriments, eau,

SYSTEME REPRODUCTEUR
< Non essentiel pour ’lhoméostasie

mais essentiel pour la

Sperme éjaculé
par le male
Sperme pénétrant  ———3
dans la femelle

perpétuation de I'espece.
Voir Chapitre 16.

Echanges avec
d’autres systémes

e
E)'\:"I{IIEFI‘R(I)I?ITFE MENT SYSTEME CIRCULATOIRE
Transporte les nutriments, O,, CO,, les déchets, les électrolytes et les hormones dans tout le corps
Voir Chapitre 9.

-

FIGURE 1-11 Les principaux systémes du corps de vertébré et leurs réles.

Cengage Learning, 2013
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SYSTEME ENDOCRINE
Agit par des hormones sécrétées dans
le sang pour réguler des processus
durables plutét que brefs — comme
les activités métaboliques et I'équilibre
hydrominéral.
Voir Chapitre 7.

\

SYSTEME TEGUMENTAIRE
Sert de barriere de protection Empéche la fuite
entre le milieu extérieur et le reste —> du liquide interne
du corps ; les ajustements du débit
sanguin cutané sont importants |«— Empéche
dans la régulation de la température. la pénétration
Voir Chapitres 10 et 15. du matériel

SYSTEME IMMUNITAIRE
Défend I'organisme contre

les envahisseurs étrangers et Protege contre
les cellules cancéreuses ; prépare les envahisseurs
la voie a la réparation des tissus étrangers

Voir Chapitre 10.

SYSTEMES MUSCULAIRE ET SQUELETTIQUE
Supporte et protege certaines parties
du corps, permet le mouvement ;
la production de chaleur par
les contractions musculaires est b
importante pour la régulation
de la température interne ; les os sont
une forme de stockage du calcium.
Voir Chapitres 7,8 et 15.

Permet
a l'organisme
d’interagir avec

Echanges avec
d’autres systemes.

le milieu extérieur

modifier le fonctionnement (le « gouvernement de niveau natio-
nal »). Souvent ces controles impliquent une coordination entre
deux ou plus de deux organes. Le controle extrinseque de nom-
breux organes et systeémes est assuré par le systéme nerveux, le
systéeme endocrine et (dans une certaine mesure) par le systéme
immunitaire. Le contrdle extrinséque permet une régulation
coordonnée de plusieurs organes vers un objectif commun alors
que le controle intrinséque s’exerce dans le cadre de Porgane ou
il est initié. Les mécanismes régulateurs coordonnés sont essen-
tiels pour maintenir globalement la stabilité du milieu intérieur.
Par exemple, le systéme nerveux a priorité sur la régulation
individuelle d’un organe relativement au flux de sang qui le
parcourt durant Pexercice (redistribuant le sang du systéme
digestif aux muscles ; exactement comme un gouvernement
national qui peut parfois passer outre les gouvernements des
provinces ou des cités).

Les systemes d’organes peuvent étre
regroupés en fonction de leurs réles
a l'échelle de 'organisme

Les caractéristiques fondamentales des systémes vivants et I'im-
portance de 'homéostasie étant précisées, présentons mainte-
nant brievement les composants qui assurent les fonctions des
organismes animaux. La majeure partie de cet ouvrage est orga-
nisée a partir de ceux-ci. Comme nous I’avons écrit précédem-
ment, les physiologistes répartissent les organes en systémes
fonctionnels sur la base des roles qu’ils assument dans I’orga-
nisme entier. A leur tour, ces systémes peuvent étre regroupés en
quatre grandes catégories : les systemes de contrdle de 'orga-
nisme entier ; les systémes de maintenance ; les systémes assu-
rant support et mouvement ; les systémes reproducteurs. Les
onze systeémes principaux sont les suivants (voir Figure 1-11
pour les vertébrés).

Systémes de contrdle de 'organisme entier Ils régulent et
coordonnent ’homéostasie et les fonctions des autres sys-
témes au bénéfice de lorganisme entier. Gardez a Iesprit
qu’ils ne controélent pas toutes les activités dans ’organisation
hiérarchisée.

1. Les systemes nerveux contrdlent et coordonnent les activités
qui exigent des réponses rapides. Ils ont une importance
particuliére dans la détection de modifications de Penviron-
nement et dans linitiation des réponses a celles-ci. Ils sont,
de plus, responsables de fonctions plus complexes, « supé-
rieures » comme la conscience, I"apprentissage et la mémoire
ainsi que la créativité. Chez les animaux pourvus de cer-
veaux, ces systemes sont hiérarchisés avec, par exemple, des
réponses réflexes rapides (automatiques) et des réponses
élaborées qui le sont moins.

2. Les glandes sécrétrices d’hormones des systemes endocrines
régulent les activités qui s’inscrivent dans la durée. Ces
systémes sont particulierement importants pour le controle
des cycles reproducteurs, de la concentration des nutri-
ments, du volume du milieu intérieur et de sa composition
électrolytique.

Systeémes de support et de mouvement D’un point de vue
purement homéostatique, le support et le mouvement n’inter-
viennent pas directement dans ’homéostasie, bien que tenir une
position (« posture ») soit un type d’homéostasie. De méme la
protection contre les dommages et la prise de nourriture contri-
buent a ’homéostasie générale en assurant maintien de linté-
grité et survie.

3. Les systémes squelettiques procurent support et protec-
tion aux tissus mous et aux organes. Chez les vertébrés, le
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squelette participe également a la régulation du taux san-
guin de calcium (Ca?*), qui doit étre maintenu dans des
limites étroites. Avec les muscles, le squelette permet les
mouvements.

4. Les systémes musculaires assurent le déplacement des élé-
ments du squelette auxquels ils sont attachés (muscles
squelettiques). Par ailleurs, la chaleur générée par la
contraction des muscles est importante dans la régulation
de la température interne des oiseaux, des mammiferes, de
certains insectes et poissons.

Les systemes de maintenance Ils jouent un rdle primordial dans
le maintien de Penvironnement interne. Ils comprennent :

5. Les systemes circulatoires qui sont les systémes de trans-
port de matiére, comme les nutriments, O,, CO,, les
déchets azotés, les électrolytes, la chaleur, et les hormones,
d’une partie de I’animal a une autre.

6. Les systemes de défense ou immunitaires qui défendent le
corps contre les envahisseurs étrangers (virus, bactéries,
parasites eucaryotes) et contre les cellules devenues cancé-
reuses. Ils ouvrent également la voie pour la réparation ou
le remplacement des cellules 1ésées ou usées. Parce que
certaines réponses défensives peuvent coordonner les acti-
vités d’organes a travers le corps (au moins chez les mam-
miféres), beaucoup de chercheurs, récemment, considérent
le systéme immunitaire des mammiféres comme le troi-
sieme systéme central de contréle (comme les systemes
nerveux et endocrine). Dans le cas présent, nous I'intégrons
dans les systémes de maintenance.

7. Les systemes respiratoires qui prélevent 1’0, dans Penvi-
ronnement et y rejettent le CO,. En ajustant la vitesse
d’élimination du CO,, qui est a I’origine de I’acide carbo-
nique, ils jouent un roéle important dans le maintien du pH
(équilibre acide-base) du milieu intérieur.

8. Les systemes excréteurs qui extraient du plasma, pour les
éliminer dans l'urine, I’excés d’eau, les sels, les acides,
d’autres électrolytes et des substances de déchets autres que
le COZ

9. Les systémes digestifs qui scindent les aliments ingérés en
petites molécules (les nutriments) lesquelles sont absorbées
et transférées dans la circulation pour étre distribuées a
toutes les cellules. Ils transférent également I’eau et les élec-
trolytes du milieu extérieur vers le milieu intérieur. Ils éli-
minent les résidus indigestibles sous forme de feces. (Le foie
des vertébrés excréte également certains déchets — voir
Chapitre 12).

10. Les systémes tégumentaires qui constituent les barriéres
externes protectrices s’opposant a la perte du liquide extra-
cellulaire et a I’entrée des microorganismes. Ils participent
a la régulation de la température corporelle chez certains
animaux.

Les systemes reproducteurs Ils ne sont pas essentiels pour
I’lhoméostasie donc pour la survie de ’individu. Ils sont essen-
tiels, par contre, pour la perpétuation des espeéces.

11. Les systémes reproducteurs regroupent les organes qui pro-
duisent les gameétes (ovules et spermatozoides), ceux qui les
délivrent et, chez certains animaux, ceux qui supportent la
progéniture (production du vitellus, développement de
I’embryon et du feetus).

Lors de I’étude détaillée de chacun de ces systémes, il faut
toujours avoir a Iesprit que le corps est un ensemble et que les
fonctions spécialisées assurées par chacun d’eux sont coordonnées.
Afin de ne pas oublier que les fonctions assurées par les différents
systémes ou appareils sont interdépendantes, chaque chapitre se
termine par un récapitulatif qui les replace et les intégre dans le
fonctionnement de organisme entier.

A tout moment, au cours de la lecture de cet ouvrage, il faut
aussi garder a Iesprit un autre point important. Les possibilités
fonctionnelles de 'organisme sont plus étendues que la simple
somme des activités de ses constituants. Par leur spécialisation, leur
coopération et leur interdépendance, les cellules sont les mailles
d’un réseau unique qui fait originalité d’un organisme vivant et
lui offre des capacités plus diverses et complexes que celles de cha-
cune des cellules qui le constituent.

test de compréhension 1.7

Que sont les contréles intrinseque et extrinseque ? Donnez
des exemples.

Pourquoi est-il important que le cerveau ne contréle pas
exclusivement toutes les fonctions d’un animal ?

Pourquoi est-il avantageux pour les physiologistes de répartir
les organes dans des systemes (ou appareils) fonctionnels ?

faire des liens

Comment ’homéostasie et Uintégration contribuent-elles
a faire de l'organisme un tout ?

Dans ce chapitre, vous avez appris que ’homéostasie est un état
stable et dynamique des constituants de ’environnement fluide
interne (liquide extracellulaire) qui entoure les cellules et avec
lequel elles effectuent des échanges. Vous avez également appris
comment ’homéostasie peut étre optimisée par anticipation et
acclimatation, et comment des changements non régulés
homéostatiquement sont contrdlés par réinitialisation et feed-
back positif. Choméostasie et les variations régulées sont essen-
tielles pour la survie et le fonctionnement normal des cellules et
chacune d’elles contribue a ’homéostasie de organisme dont
elle fait partie.

Cette relation intégrative entre les cellules, les systemes
d’organes et I'organisme entier est le fondement de la physio-
logie et le theme central de ce livre. Nous avons déja décrit
comment les cellules s’agencent en systémes en fonction de leur
spécialisation. La fagon dont les fonctions clés et les systémes
corporels maintiennent la constance interne et les changements
nécessaires sont les sujets traités dans la suite de ce livre. En
conclusion de chaque chapitre une synthése récapitule (1) com-
ment les systémes et les fonctions en cours de discussion contri-
buent a I"lhoméostasie du corps entier et du changement régulé
et (2) comment s’intégrent les interactions et ’'interdépendance
des systemes de "organisme.
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e Lesadaptations biologiques ont deux niveaux d’explication : le niveau
mécanistique (ou immédiat) et le niveau évolutif (ou ultime). L'évolution
par sélection naturelle intervient quand les générations se caractérisent
par une survie et une reproduction différentes dues a des variations
dans leurs génes. Les adaptations refletent 'histoire évolutive incluant
les contraintes et les compromis colts-avantages, et ne sont donc pas
toujours logiques et optimales.

¢ Laphysiologie est une discipline intégrative, utilisant la physique, la
génétique, 'écologie et d’autres ; elle est aussi comparative, mettant
a profit les animaux de tous types pour révéler a la fois la diversité et
Uuniversalité des processus. Elle suit souvent le principe de Krogh qui
mentionne que, pour chaque adaptation, il y a une espéce particuliére,
un modele biologique chez qui elle peut étre plus avantageusement
étudiée.

e Laméthode hypothético-déductive est la version de la « méthode
scientifique » la plus largement acceptée. Les informations concer-
nant un aspect de la nature sont rassemblées au cours de la phase de
«découverte », puis des hypothéses alternatives sont formulées pour
les expliquer. Des déductions sont élaborées a partir des hypotheses,
puis testées par des expériences et des observations et conduisent a la
confirmation, au réajustement ou a linfirmation et le rejet des hypo-
theses.

e Lavieales propriétés d’auto-organisation, d’auto-régulation, d’auto-
support et mouvement et d’auto-reproduction. Les cellules sont
progressivement agencées en tissus, organes, systemes et enfin en
organisme entier. Les tissus sont épithéliaux pour les revétements,
connectifs (ou conjonctifs) pour le support, neuraux pour la communi-
cation et musculaires pour la contraction.

e Affaires de taille : beaucoup de caractéres anatomiques et physiolo-
giques sont réglés (c’est-a-dire dépendent de) par la taille du corps. Par
exemple, plus grand est l'organisme, plus petit est le rapport surface sur
volume ; par ailleurs les animaux de grande taille ont généralement une
durée de vie plus longue.

1. Certaines personnes rejettent le concept d’évolution comme étant
«juste une théorie ». En utilisant la méthode hypothético-déductive,
expliquez pourquoi la plupart des scientifiques acceptent I'évolution
comme complétement établie.

2. Expliquez pourquoi le terme homéostasie (état similaire ou semblable)
fut choisi plutét que celui de homostasie (méme état).

3. Pourquoi un feedback positif est-il parfois utile, mais aussi souvent dan-
gereux, voire létal ?

Boyd, C.A.R. et D. Noble, eds (1993). The Logic of Life: The Challenge of In-
tegrative Physiology. Oxford, UK: Oxford University Press. Discussion autour
des idées sur 'évolution et la régulation des processus physiologiques.

Burggren, W.W (2000). Developmental physiology, animal models, and the
August Krogh principle. Zoology 102, 148-156. Sur Uutilisation du principe
de Krogh.

Calder, W.A. (1996).Size, Function and Life History. Cambridge, MA; Harvard
University Press. Un livre classique sur (I'échelle) des organismes.

Résumé du chapitre

e Lescellules d'un organisme sont en contact avec un milieu intérieur privé
et non le milieu extérieur qui entoure l'organisme. L'homéostasie est le
maintien d’un état interne constant essentiel au fonctionnement optimal
des cellules ; chaque cellule, en retour, en tant que partie d’'un systeme
organisé, contribue a 'homéostasie. Le feedback ou rétrocontréle néga-
tif, comme le thermostat d’une piece dans la maison, est le mécanisme
principal de 'lhoméostasie, structuré autour de senseurs ou détecteurs,
intégrateurs avec points de consigne et effecteurs. Certains animaux
sont de bons régulateurs internes, d’autres ont des comportements qui
leur permettent d’éviter les perturbations, d’autres encore ne sont ni
régulateurs ni éviteurs mais sont conformes a leur environnement. Cer-
tains mettent en jeu l'énantiostasie, utilisant la variation d’un parametre
pour assurer ’homéostasie d’un autre.

¢ Leseffecteurs des rétrocontroles peuvent étre antagonistes (comme les
dispositifs de frissonnement et de sudation) et reposer sur des comporte-
ments ainsi que sur des organes internes. Les insuffisances dans les systemes
de rétrocontrole négatif peuvent étre améliorées par anticipation (initiation
des corrections avant la perturbation) et acclimatation (amélioration de la
réponse d’'un composant du feedback dans une nouvelle situation).

e Certains processus ne sont pas homéostatiques, mais peuvent étre chan-
gés par des systemes de réinitialisation, qui augmentent ou diminuent le
point de consigne d’un systéme de rétrocontréle négatif et par des sys-
temes de feedback positif qui amplifient rapidement les changements. Des
perturbations dans la régulation peuvent entrainer des maladies et la mort.

¢ L’homéostasie (et autre régulation) est organisée de fagon hiérarchique,
avec une régulation intrinseque locale au niveau des cellules et des tissus
pour une réponse rapide aux besoins de base et une réponse extrinseque
(principalement neurale et hormonale) pour coordonner les différentes
parties du corps, et souvent en court-circuitant les contréles intrinseques
pour le bien de 'ensemble.

¢ Lessystéemes d’organes peuvent étre regroupés en fonction de leurs
contributions respectives au sein de l'organisme et selon les propriétés
universelles de la vie en systémes régulateurs (neuraux et hormonaux),
de maintenance (digestif, respiratoire, circulatoire, immun, excréteur,
tégumentaire), de support et mouvement (squelettique et musculaire)
et reproducteurs.

Revue, synthese et analyse

4. Que sont les contrdles intrinséques et extrinséques, pourquoi sont-ils
analogues au systéme gouvernemental américain avec les niveaux cité,
région, état et fédéral et pourquoi cette hiérarchie est-elle utile ?

5. Enquoile principe de Krogh est-il utile dans le champ de la physiologie
animale ?

Lectures suggérées

Kelly, K. (1995). Out of Control. The New Biology of Machines, Social Systems
and the Economic World. Reading, MA; Addison-Wesley. Discussion sur la
fagon dont les concepts de feedback et de régulation hiérarchisée peuvent
étre appliqués a la société humaine et a l'industrie.

McGowan, C. (1994). Diatoms to Dinosaurs: The Size and Scale of Living
Things. Washington, DC: Island Press. Explications élégantes sur le concept
de scaling.
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Mangum, C., et D. Towle, (1977). Physiology adaptation to unstable environ-
ments. American Scientist 65: 67-75. Introduit le concept d’énantiostasie.

Moore, J.A. (1999). Science as a way of Knowing. Cambridge, MA; Harvard
University Press. Une vue détaillée, tres intéressante et facile a lire sur la
méthode scientifique et la pensée scientifique.

Mrosovsky, N. (1997). Rheostasis: The Physiology of Change. Oxford, UK:
Oxford University Press. Explique comment le concept de 'lhoméostasie est
surestimé au détriment du changement régulé ou rhéostasie.

Nesse, R.M., and G.C. Williams, (1996). Why We Get Sick: The New Science of
Darwinian Medicine. New York: Vintage Books. Un livre classique introdui-
sant le champ émergeant de la physiologie évolutive.

Patrick, J. (1999). Homeostasis, physioweb.med.uvm.edu/homeostasis/.
Comprend des liens vers des simulations interactives en ligne de rétro-
actions négatives simples et complexes.

Schmidt-Nielsen, B. (1984). August and Marie Krogh and respiratory physio-
logy. Journal of Applied Physiology 57: 293-303. Une histoire des contribu-
tions des Krogh racontée par un protégé.

Schmidt-Nielsen, K. (1997). Animal Physiology : Adaptation and Environ-
ment. Cambridge and New-York: Cambridge University Press. Un manuel
classique de physiologie comparative.

Schulkin, J. (2003). Rethinking Homeostasis: Allostatic Regulation in Phy-
siology and Pathophysiology. Cambridge, MA: MIT Press. Discussion sur les
processus non homéostatiques et énantiostatiques des organismes mam-
malians.

Volk, T. (1997). Gaia’s Body: Toward a Physiology of Earth. NewYork: Coper-
nicus Books. Discussion sur le feedback et les autres processus régulateurs
dans la géo- et biosphére planétaire.



Une paramécie, protozoaire
constituée d’une cellule,
qui renferme tous

les éléments nécessaires
aux fonctions de survie

et de reproduction.

Photo: © M. I. Walker

Physiologie cellulaire et moléculaire

2.1 Introduction

Comme nous l'avons indiqué dans le Cha-
pitre 1, les cellules se distinguent des consti-
tuants inanimés parce qu’elles ont la capa-
cité de croitre, de se répliquer, d’accomplir
des réactions métaboliques complexes et de
répondre aux stimuli de lenvironnement.
Les physiologistes cellulaires modernes sont
en train d’éclaircir beaucoup de grands mys-
teres qui entourent la fagon dont les cellules
travaillent, a la fois en tant que systemes vi-
vants individuels et comme éléments spé-
cialisés participant a la vie des organismes
multicellulaires. Les physiologistes compa-
ratifs étudient comment une espece prise
isolément est adaptée a un environnement
spécifique en partie en analysant la struc-
ture moléculaire et Uorganisation de ses cel-
lules. Les analyses des structures des cellules
vivantes et des constituants moléculaires a
partir desquels elles sont construites, mon-
trent linterdépendance profonde de toute
vie au travers de l'évolution. Dans ce cha-
pitre, nous passons en revue ces structures
et ces molécules.

Il est important de réaliser que, bien que les
chercheurs aient analysé les structures et les
fonctions de la plupart des constituants mo-
léculaires des cellules, aucun, jusqu’a pré-
sent, n'a été capable de les assembler et de
construire un systeme vivant artificiel au la-
boratoire (et c’est pourtant une attente). Les
scientifiques ont créé une nouvelle bactérie

avec un génome artificiel mais une cellule
vivante était encore nécessaire pour insérer
le génome synthétisé (Génome fait réfé-
rence au code génétique complet de l'orga-
nisme). Ce n’est pas seulement la présence
de molécules variées qui confére les carac-
téristiques uniques de la vie ; c’est l'organi-
sation complexe et les interactions de ces
molécules a lintérieur des cellules qui est
critique. Il reste beaucoup a apprendre sur
Uorganisation nécessaire a la vie, mais les
outils qui nous permettent de progresser
dans cette connaissance sont de plus en plus
performants et puissants.

Leau, les autres substances
chimiques inorganiques

et quatre types de molécules
organiques sont les composés
universels des cellules

Les systémes vivants sont construits a par-
tir de deux grandes classes de composés
chimiques, les molécules inorganiques et
organiques. Initialement, les scientifiques
désignaient comme molécules organiques
celles qui provenaient exclusivement de
sources vivantes, mais actuellement, le
terme fait référence a pratiquement toutes
les molécules qui contiennent du carbone
(et invariablement de I’hydrogeéne, parmi

lesquelles la plus petite est le méthane
CHy, un gaz). Sur la base de cette défini-
tion, du matériel organique a été détecté
sur d’autres planétes, sur une lune (Titan)
de notre systéme solaire, sur des nébu-
leuses dans I’espace, et méme sur une pla-
néte éloignée, Osiris, par le télescope de
I’espace Hubble. Située a 150 années-
lumiére de la terre (environ 900 trillions
de miles), Osiris a aussi de 'oxygéne dans
son atmosphere. Toutefois, la vie sur Osi-
ris est improbable car elle est proche du
soleil et donc vraisemblablement trop
chaude.

Les autres composés chimiques sont
dits inorganiques, méme les petites molé-
cules contenant du carbone comme le
dioxyde de carbone (CO,). Bien que la
cellule renferme une grande variété de
composés inorganiques et organiques, cer-
tains, toutefois, correspondent a des types
fondamentaux, universels. Nous pensons
que vous étes familiarisés avec les molé-
cules inorganiques et organiques de base
de la vie ; pour ceux qui ne le seraient pas,
des détails sont résumés ci-apres.

Leau (H,O) est la molécule univer-
selle de la vie sur Terre. Sa polarité (distri-
bution inégale des électrons entre I’hydro-
géne et loxygene) et la formation de
liaisons hydrogéne en font une molécule
unique dans I’univers pour constituer le
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Photo: Thomas A. Steitz

FIGURE 2-1 Les structures complexes des protéines sont principalement déterminées par des liaisons
fragiles entre les groupes latéraux des acides aminés, qui leur permettent d’étre dynamiques et flexibles.
Ici, un modeéle d’enzyme, U'hexokinase, au travail. L’hexokinase catalyse la phosphorylation du glucose. (a) Une
molécule de glucose (colorée en rouge) se dirige vers le site actif, une serrure dans 'enzyme

(colorée en vert). (b) Quand la molécule de glucose entre en contact avec le site, des parties de 'enzyme

se referment rapidement autour d’elle et provoquent la réaction chimique.

milieu dans lequel se déroulent les réactions de la vie. En particu-
lier, la polarité permet aux molécules d’eau de se lier & n’importe
quelle molécule chargée ou polaire. Pour cette raison, I’eau est
parfois appelée « le solvant universel ». Par ailleurs, d’autres petits
ions inorganiques comme le sodium (Na*), le potassium (K*), le
chlore (CI) et le phosphate (POZ-) apparaissent comme les solutés
universels (molécules dissoutes) dans les cellules ; nous les étudie-
rons plus tard, avec d’autres composés inorganiques.

En raison de la capacité unique de liaison du carbone, des
millions de molécules organiques différentes peuvent exister.
On peut toutefois restreindre cette énorme diversité a quelques
grandes catégories. Les molécules organiques de base, unités
de construction d’édifices plus importants, sont des mono-
meres et les chaines qui résultent de leur liaison sont des poly-
meres. Les polymeéres les plus grands, appelés macromolécules,
sont les composés organiques les plus importants pour la vie.
Les grandes catégories de molécules organiques sont les
suivantes :

1. Les carbohydrates (glucides) sont constitués de carbone,
d’hydrogene et d’oxygene. les unités de base (monomeres)
sont les sucres ou monosaccharides comme le glucose, la
molécule énergétique dominante de la plupart des animaux.
Les polyméres qui en dérivent sont les polysaccharides,
comme le glycogéne (chaine ramifiée de molécules de glu-
cose et réserve énergétique importante des animaux). En
plus de I’énergie, les carbohydrates sont également des
constituants structuraux comme la cellulose, qui entre dans
la composition des parois des cellules végétales, et la chitine,
qui entre dans celle de ’exosquelette des arthropodes. Les
sucres sont souvent trouvés liés aux protéines pour former
des glycoprotéines, éléments essentiels des membranes cellu-
laires et des systemes de signalisation (voir Chapitre 3).

2. Les lipides sont faits de carbone et d’hydrogene (certains
également d’oxygene) et sont hydrophobes (« qui craint
Peau »), c’est-a-dire trés difficilement solubles dans I’eau.
Cela tient au fait que les liaisons C-H sont apolaires, c’est-
a-dire qu’elles se partagent équitablement les électrons et

ne peuvent établir des ponts hydrogéne avec I’eau. Vous
savez par exemple que I’huile, un hydrocarbone hydro-
phobe, flotte sur I’eau, parce que les molécules d’eau se
lient les unes aux autres mais pas avec les molécules d’huile
et que ’huile est moins dense que ’eau. Linteraction lipide-
eau est I'une des forces chimiques la plus importante dans
les systemes vivants. Les exemples clés de lipides sont les
monomeres acides gras, qui sont sources d’énergie et ser-
vent aussi de signaux moléculaires ; les triglycérides (poly-
meéres de trois acides gras et de glycérol, encore appelés
triacylglycérols ou TAG, N.d.T), réserves énergétiques des
animaux ; les phospholipides, constituants des membranes
et le cholestérol, qui entre dans la composition des mem-
branes, des hormones stéroides et la bile.

Les acides aminés et les protéines qui renferment du car-
bone, de ’hydrogeéne, de Poxygene et de I’azote agencés de
fagon spécifique. Les acides aminés ont un groupement
amine (NH,), un groupement acide (carboxylique ou
COOH) et une chaine latérale ou résidu qui confére ses
propriétés a chacun d’eux. Les acides aminés peuvent étre
utilisés pour DPénergie en tant qu’osmolytes (voir Cha-
pitre 13) ou comme signaux moléculaires (Chapitre 4)
mais leur role principal est de former des polymeres, pep-
tides et protéines. Peptides et protéines sont constitués a
partir de 20 acides aminés différents (glycine, alanine,
etc.), agencés selon un ordre, une séquence ou combinai-
son précis a Porigine, pour pratiquement n’importe quelle
longueur, d’une liste sans fin de types de molécules. Ces
polymeéres sont les principaux agents moléculaires dyna-
miques de la vie, a 'origine des substances de régulation
comme les signaux et les récepteurs ; des transporteurs
déplagant les molécules a travers les membranes ; de com-
posés structuraux et fonctionnels (comme ceux des myofi-
laments) ; et des enzymes, les catalyseurs des réactions
chimiques de la vie (Figure 2-1a).

Ultimement, la structure et la fonction d’une protéine
dépendent de sa composition en acides aminés et des pro-



priétés chimiques respectives de ses différents acides ami-
nés, ainsi que des interactions qui s’établissent entre chacun
d’eux et avec le milieu. Lorganisation tridimensionnelle qui
résulte de ces interactions détermine la fonction de la pro-
téine ; la structure détermine donc la fonction. Il y a quatre
niveaux structuraux possibles des chaines peptidiques et
des protéines (primaire, secondaire, tertiaire et, pour cer-

taines protéines, quaternaire, N.d.T).

4. Les nucléotides et les acides nucléiques sont composés de
carbone, d’azote, d’oxygeéne, d’hydrogeéne et de phosphate
agencés de facon particuliere. Les monomeéres sont les
nucléotides, structurés autour de trois composants : un
sucre (ribose ou désoxyribose), un phosphate et une base
azotée parmi les cinq types désignés par A, G, C, T et U
(adénine, guanine, cytosine, thymine et uracile). Ils forment
deux types de polymeres différant par la nature du sucre et
une des bases :

e Dacide désoxyribonucléique, ou ADN, avec A, G, C et
T, qui stocke I'information génétique et qui est a la
base de I’hérédité.

e D’acide ribonucléique, ou ARN, avec A, G, C et U, qui
participe a la conversion de I’information en structures
cellulaires et machinerie de travail.

Nous détaillerons les fonctions de ’ADN et de PARN plus tard

aprés avoir passé en revue les caractéristiques fondamentales

des cellules.

Toutes les cellules ont deux subdivisions majeures :
la membrane plasmique et le cytoplasme

Les trois domaines du vivant, rappelons-le, sont les archées, les
bactéries et les eucaryotes mais, en termes de structures cellu-
laires fondamentales, les biologistes ont traditionnellement
considéré deux types de base, procaryotes et eucaryotes (Cha-
pitre 1). Au-dela de cette classification, toutes les cellules parta-
gent de nombreux caractéres communs et sont structurées
autour de deux parties majeures — la membrane plasmique et
le cytoplasme — et ont des systémes d’information génétique
basés sur PADN. Les cellules eucaryotes ont une troisiéme par-
tie, le noyau, compartiment dans lequel se localise ’ADN, et,
dans le cytoplasme, des structures limitées par des membranes
et appelées organites.

La membrane cellulaire ou membrane plasmique est une
fine barriere de nature lipidique qui enferme chaque cellule,
séparant ainsi les constituants cellulaires du milieu environnant.
Sa composition, détaillée dans le Chapitre 3, renferme principa-
lement des phospholipides, des protéines et des glycoprotéines
ainsi que du cholestérol. Le fluide que renferment les cellules
porte globalement le nom de fluide intracellulaire (FIC) et celui
qui est a Iextérieur est le fluide extracellulaire (FEC). La mem-
brane plasmique ne sert pas seulement de barriére mécanique
qui retient les constituants des cellules ; elle controle aussi sélec-
tivement les mouvements de beaucoup de molécules entre FIC
et FEC. La membrane plasmique peut étre comparée aux forti-
fications percées de portes qui entouraient les cités antiques. Par
I’intermédiaire de cette structure la cellule peut réguler I’entrée
des nutriments et d’autres apports indispensables ainsi que
’export des produits synthétisés tout en se prémunissant de tout
trafic indésirable dans un sens comme dans I’autre. Toutefois, le
controle sélectif ne concerne pas toutes les molécules ; par
exemple, les molécules d’eau et de CO, (parce qu’elles sont
petites) ainsi que les molécules hydrophobes (a Pexception de
celles qui sont volumineuses) peuvent diffuser pratiquement a
travers toutes les membranes.

Le cytoplasme est la région interne de la cellule qui entoure
le noyau et renferme un certain nombre de petits organites (« les
petits organes » de la cellule) et le cytosquelette (un échafaudage
de protéines, a la fois « os et muscle » de la cellule), dispersés dans
le cytosol (le fluide interne qui alterne entre P’état liquide et I’état
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gel). Les organites sont des structures distinctes, hautement orga-
nisées et spécialisées dans la réalisation de diverses fonctions au
sein de la cellule.

Beaucoup de structures macromoléculaires
doivent étre plastiques pour fonctionner et
étre régulées. La protection de telles structures
est a la base de plusieurs formes d’homéostasie

Les complexes moléculaires de grande taille, charpentes des
cellules vivantes, peuvent étre trés vulnérables car leur organisa-
tion tridimensionnelle est sous-tendue par des liaisons faibles,
comme les ponts hydrogéne, et non par les liaisons interato-
miques fortes que sont les ponts covalents. La présence de
liaisons faibles est importante car elles procurent aux édifices
macromoléculaires un dynamisme, une plasticité que ne permet-
tent pas des liaisons covalentes fortes et rigides. La structure des
membranes repose principalement sur les interactions faibles
entre les différents constituants ce qui la rend flexible. Cette
flexibilité est nécessaire pour les changements de forme de la
cellule et pour le fonctionnement des transporteurs protéiques
qui déplacent les molécules de part et d’autre de la membrane.
Ce sont les ponts hydrogénes qui maintiennent la structure bi-
caténaire de PADN et, aprés leur rupture, les deux brins séparés
servent de matrices pour la synthése d’ARN (la transcription,
N.d.T) et la réplication de PADN. De plus, les structures tridi-
mensionnelles des protéines sont également déterminées par des
liaisons faibles établies entre les résidus des acides aminés, a
Porigine de la plasticité structurale de ces polymeres. Cette
caractéristique est essentielle et conditionne la diversité des
roles qu’ils jouent depuis le transport jusqu’a la catalyse enzy-
matique. Cette derniere est illustrée dans la Figure 2-1b.

La plasticité structurale des protéines a un autre avantage.
Le changement de conformation peut réguler les activités,
C’est-a-dire les activer ou les inhiber. Ces changements sont
habituellement induits selon au moins quatre voies : (1) par la
liaison d’une molécule régulatrice a un site donné, processus
connu sous le nom de modulation allostérique (« autre forme
dans I’espace ») ; (2) par une variation dans le champ élec-
trique ; (3) par une déformation physique ; et (4) par phospho-
rylation — I’addition d’un groupement phosphate catalysée
par une kinase ou par déphosphorylation catalysée par une
phosphatase. Des exemples seront proposés dans les prochains
chapitres.

La plasticité ou flexibilité des macromolécules a toutefois
un prix. Le colt tient a ce que ’organisation tridimensionnelle
puisse étre perturbée par des modifications dans les facteurs
environnementaux. La température, par exemple, peut rompre
les liaisons faibles de telle sorte que les protéines perdent I'or-
ganisation spatiale essentielle a leur activité (elles sont dénatu-
rées, N.d.T). De méme, des ions inorganiques peuvent se lier
aux chaines latérales chargées de certains acides aminés, rom-
pant ainsi les interactions dans lesquelles ils sont engagés. En
conséquence, une des forces majeures dans I’évolution de I’ho-
méostasie — le processus qui maintient un milieu intérieur
constant (par exemple le pH ou la concentration saline) — a
été d’assurer un environnement optimal pour le fonctionne-
ment des macromolécules.

Les cellules des archées et des bactéries
ont une organisation plus simple que celle
des cellules eucaryotes

Les deux types cellulaires procaryotes, Archées et Bactéries, ont
une membrane plasmique externe mais n’ont pas de noyau ni
(pour la majorité d’entre eux) d’autres organites. Le cytoplasme
de ces cellules est le site de conversion de I’énergie et de synthese
des molécules nécessaires a la croissance et au fonctionnement.
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TABLEAU 2-1 Un résumé des constituants cytoplasmiques

Constituant
cytoplasmique

Réticulum
endoplasmique

Structure
ORGANITES MEMBRAN

Réseau membranaire développé de tubules et de sacs apla-
tis remplis de liquide, partiellement hérissé de ribosomes.

Fonction
AIRES

Forme de nouvelle membrane cellulaire et d’autres composants
cellulaires, synthétise les produits pour la sécrétion

Complexe de Golgi Groupe d’empilements de sacs membranaires aplatis Modifie, empaquette et distribue les protéines nouvellement
synthétisées
Lysosomes Vésicules contenant des enzymes hydrolytiques Jouent le role de systeme digestif cellulaire détruisant
les substances étrangeres et les débris cellulaires
Peroxysomes Vésicules contenant des enzymes oxydatives Assurent des activités de détoxification

Mitochondries

Organites ovoides ou en forme de batonnets limités par
deux membranes, dont la membrane interne présente des
replis ou crétes qui se projettent dans la matrice interne

ORGANITES NON MEMB

Ce sont les centrales énergétiques ; sites majeurs de production
d’ATP contiennent les enzymes du cycle de lacide citrique, les pro-
téines du systeme de transport des électrons, et UATP synthase

RANAIRES

Ribosomes Granules d’ARN et de protéines — certains attachés au Sont les ateliers de fabrication des protéines

RE rugueux, d’autres libres
Protéasomes ‘ Complexes protéiques en forme de tunnels ‘ Dégradent les protéines indésirables
Vaults ‘ Ont la forme de tonnelets octogonaux creux ‘ Assurent le transport de molécules du noyau vers le cytoplasme
Centrosome/ Une paire de structures cylindriques disposées a angle Forme et organise le cytosquelette de microtubules
Centrioles droit Uune de l'autre (centrioles) entourée d’une masse

amorphe

CYTOSOL

Enzymes du Enzymes dispersées dans le cytosol Facilitent les réactions intracellulaires de dégradation, synthése

métabolisme
intermédiaire

et transformation de petites molécules organiques

Vésicules

de transport,

de sécrétion

et endocytotiques

Formations transitoires, limitées par une membrane,
que la cellule synthétise ou internalise

Transport et / ou stockent des produits devant étre déplacés a
l'intérieur de la cellule, hors de celle-ci ou dans celle-ci
respectivement

Inclusions

Granules de glycogene, Gouttelettes lipidiques

Stockent les nutriments en exces

Cytosquelette

Un ensemble intégré, qui joue le double role « d’os et de
muscle » pour la cellule

Microtubules

Tubes longs, flexueux et creux
composés de molécules de tubuline asymétriques

Maintiennent les formes cellulaires et coordonnent

les mouvements cellulaires complexes, servent spécifiquement
de voies pour le transport des vésicules de sécrétion a Uintérieur
des cellules, sont les constituants structuraux et fonctionnels
majeurs des cils et des flagelles, forment le fuseau mitotique

au cours de la division cellulaire

Microfilaments

Chaines enroulées hélicoidalement de molécules
d’actine ; microfilaments composés de molécules
de myosine présents aussi dans les cellules musculaires

Jouent un réle vital dans de nombreux systemes contractiles
cellulaires, incluant la contraction musculaire et le mouvement
amoeboide ; soutien mécanique des microvillosités

Filaments
intermédiaires

Protéines filamenteuses irrégulieres

Facilite la résistance au stress mécanique

Cengage Learning, 2013

distincts, alors que certains biologistes vont jusqu’a préconiser
I’abandon du terme Procaryote ¢

En fait, bien que paraissant similaires au microscope, les
uns et les autres different de fagon significative sur beaucoup de

Bien qu’il n’y ait pas de noyau individualisé distinct, les proca-
ryotes ont une aire nucléaire reconnaissable a la présence d’un
unique chromosome circulaire. Etant donné ces similarités,
pourquoi Archées et Bactéries sont-ils placés dans deux domaines
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Peroxysomes

Ribosome libre

Pore nucléaire

Noyau

RE rugueux )
(RER)

Ribosome

(attaché au  } Réticulum
RER) endo-
plasmique
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(REL)
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Membrane
plasmique
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FIGURE 2-2 Diagramme des structures cellulaires visibles au microscope électronique.
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points fondamentaux, comme leurs séquences génétiques, les
mécanismes de régulation des génes et la composition de la
paroi cellulaire, avec certains caractéres archéens plus proches
de ceux des eucaryotes que de ceux des bactéries. Quant a leur
importance pour la physiologie animale, les vraies bactéries
comprennent beaucoup de pathogénes familiers qui provoquent
des maladies (mais il faut noter qu’il y a beaucoup plus d’es-
péces qui ne sont pas pathogenes). Les Archées, bien que main-
tenant trouvés dans la plupart des habitats sur terre, ont été
caractérisés, au départ, par leur capacité a coloniser des envi-
ronnements extrémes, comme les sources chaudes ou les lacs
hyper salés et d’avoir en conséquence des métabolismes inhabi-
tuels. Bien que les archées ne soient pas connus pour étre agents
de maladies animales, un groupe d’importance particuliére est
celui des méthanogenes, qui produisent du méthane comme leur
nom ’indique et peuplent le tractus digestif de beaucoup d’ani-
maux (voir Chapitre 14) mais qui vivent également dans les
sédiments pauvres en oxygene des habitats aquatiques.

De facon intéressante, certaines bactéries (et non les archées)
posseédent un organite limité par une membrane — appelé acido-
calcisome — qui ressemble a un lysosome (p. 44), joue un role
important dans Posmorégulation et qui a été également trouvé
chez beaucoup d’eucaryotes. Son rdle ancestral serait, pense-t-on,
associé a sa capacité de stocker des cations et du phosphate, avec
une implication dérivée dans ’homéostasie des cations et du pH
apres la divergence des procaryotes et des eucaryotes.

Les cellules eucaryotes sont subdivisées en
membrane plasmique, noyau et cytoplasme

Les eucaryotes sont construits a partir d’un état cellulaire com-
plexe limité par une membrane plasmique, renfermant un cyto-
plasme contenant un noyau individualisé et d’autres organites
dispersés dans le cytosol, phase aqueuse semi-gélatineuse. Le
Tableau 2-1 résume les grandes divisions d’une cellule eucaryote
et les fonctions des composants structuraux majeurs. Pratique-
ment toutes les cellules eucaryotes contiennent cinq types fonda-
mentaux d’organites membraneux (compartiments, N.d.T) — le
réticulum endoplasmique, le complexe ou appareil de Golgi, les
lysosomes, les peroxysomes et les mitochondries (Figure 2-2 ;
Tableau 2-1). Ces organites sont semblables dans toutes les cel-
lules eucaryotes mais présentent quelques variations en fonction
des spécialisations de chaque type cellulaire. Les organites aug-
mentent ’efficacité du métabolisme (particulierement dans des
cellules plus grandes que les bactéries) en fournissant des sup-
ports aux macromolécules (comme des enzymes) mises en jeu
dans des séries de réactions et en représentant des « boutiques
spécialisées » intracellulaires. Chaque organite renferme un jeu
spécifique de molécules impliquées dans la réalisation d’une
fonction particuliére. Cette compartimentation est évolutivement
avantageuse parce-qu’elle permet une ségrégation d’activités qui
pourraient ne pas étre compatibles si elles se déroulaient
simultanément a lintérieur de la cellule. Par exemple, les
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enzymes qui détruisent les protéines indésirables sont confinées
dans les lysosomes, évitant ainsi ’attaque de protéines essen-
tielles pour la cellule. Environ la moitié du volume cellulaire
total est occupé par les organites.

Le cytosol contient également de nombreuses petites
molécules, des protéines comme des enzymes, des organites
non membraneux de grande taille : ribosomes, protéasomes,
vaults ainsi que les protéines filamenteuses du cytosquelette
(Figure 2-2 ; Tableau 2-1). Nous les détaillerons plus tard. De
nombreuses réactions métaboliques fondamentales se dérou-
lent dans le cytosol. Les éléments du cytosquelette tissent un
réseau serré qui participe au maintien de la forme de la cellule,
a son organisation interne et controle ses mouvements (comme
nous le détaillerons plus loin).

Le noyau, qui est ’organite typique le plus volumineux de
la cellule, est sphérique ou ovale, souvent en position centrale.
C’est un compartiment séparé du reste de la cellule par un
double systtme membranaire (enveloppe nucléaire, N.d.T)
percé de pores. Il renferme le matériel génétique de la cellule sur
lequel nous reviendrons dans la section suivante.

De nombreux arguments montrent que Iévolution de la
cellule eucaryote résulte d’une symbiose (phénoméne dans
lequel deux espéces différentes vivent intimement) entre deux
ou plus de deux cellules de type procaryote. Les mitochondries
et les chloroplastes (organites de la photosynthése chez les
plantes et les algues) dérivent d’ancétres bactériens libres qui
seraient devenus résidents d’une cellule-héte de grande taille,
probablement une cellule archéale. Cette idée a été émise pour
la premiére fois par le biologiste russe Konstantin Meres-
chcowsky en 1905, mais la confirmation a été apportée par le
biologiste américain Lynn Margulis en 1960. Les arguments les
plus probants concernent les ribosomes de ces organites qui
sont de type bactérien (complexes au niveau desquels se déroule
la synthése des protéines comme nous le verrons plus loin) et les
génes (les unités d’hérédité) localisés sur un chromosome de
type bactérien.

Examinons maintenant dans le détail chacun des compo-
sants de la cellule eucaryote.

test de compréhension 2.1

Quelles sont les trois subdivisions majeures d’une cellule
eucaryote ?

Pourquoi est-il important que les structures macromolécu-
laires de la cellule soient plastiques ou flexibles ? Proposez
un exemple.

2.2 Noyau, chromosomes
et genes

Le noyau des cellules eucaryotes (comme le cytosol des cellules
procaryotes) contient les matériaux des instructions génétiques
et de I’hérédité. La molécule clé est la double hélice ’ADN
associée a des protéines histones pour former des complexes
appelés chromosomes. ADN a deux fonctions importantes :
étre le dépositaire d’une information codée pour la synthése des
ARN et des protéines, et servir de matrice pour la réplication,
la duplication et la transmission de I'information (I’hérédité
génétique). En codant pour les types et les quantités d’enzymes
et d’autres protéines, le noyau gouverne indirectement la plu-
part des activités cellulaires et joue donc le rdle de centre de
controle cellulaire. Le flux de I'information génétique intracel-
lulaire, essentiel pour la physiologie de I’animal, est illustré
dans la Figure 2-3.

L’ADN contient l'information codée sous la forme
de génes nécessaires pour la synthése des ARNs
et des protéines a travers les processus

de transcription et de traduction

Il faut se rappeler que I’ADN est un polymére construit a partir
de quatre désoxyribonucléotides, renfermant comme base azo-
tée A, G, T ou C. La double hélice est maintenue par les liaisons
faibles qui s’établissent entre bases complémentaires, A avec T,
G avec C. Les chaines séparées aprés rupture des liaisons servent
de matrices pour le phénomeéne de réplication, qui conduit a la
duplication de l'information initiale afin d’assurer sa transmis-
sion fidele dans les cellules filles au cours de la division cellu-
laire. Ces phénoménes maintiennent I’identité génétique dans
les lignées cellulaires du corps. Par les cellules reproductrices,
I’information est transmise aux générations futures.

Comme avec les acides aminés dans les protéines, les nucléo-
tides A, G, T et C se combinent selon des séquences qui varient
pour former des codes ou « instructions » dont le nombre est infini.
Une séquence codante donnée est un gerne. Au sein d’une espece, il
peut y avoir des dizaines de milliers de génes mais les variations
considérées a I’échelle de toutes les espéces sur Terre sont illimitées.
C’est un peu comparable au fait d’utiliser les quelques lettres d’un
alphabet pour écrire un nombre non limité de phrases. Linforma-
tion génétique dirige la synthése ’ARN et de protéines spécifiques
dans la cellule. En premier, au cours du processus de transcription,
le géne (la portion ’ADN qui code pour une protéine particuliere)
est transcrit en une molécule ’ARN pré-messager (pré-ARNm).
La réaction est catalysée par une ARN polymérase. Le pré-messa-
ger est la copie complémentaire du géne et contient les séquences
codantes (appelées exons) et les séquences non codantes (appelées
introns). (Sans entrer dans les détails, définir les exons et les introns
comme étant, respectivement, des séquences codantes et non
codantes, est une simplification incorrecte. Il y a des exons non
codants et des introns codants ! N.d.T). CARN pré-messager est
ensuite converti en ARN messager (ARNm). C’est un processus de
maturation, le mRNA splicing des auteurs anglo-saxons, qui com-
prend I’élimination des introns (excision) et la ligation des exons
(épissage). La mise en forme de ’ARN messager comporte égale-
ment des modifications des extrémités de téte (extrémité 5°) et de
queue (extrémité 3’) (addition d’une queue poly-A, N.d.T). CARN
messager mature quitte le noyau par les pores. Dans le cytoplasme,
au cours du processus de traduction, il délivre le message codé au
ribosome (un « atelier » traductionnel, complexe de protéines
associées a de ’ARN ribosomal ou ARNr ; p. 38). Le ribosome
«lit » le message et traduit la séquence de ribonucléotides en une
séquence d’acides aminés et assure ainsi la synthése de la protéine
spécifique. Les acides aminés sont pris en charge dans le cytosol et
amenés au ribosome par les ARN de transfert ou ARNt (Figure 2-3).
(A noter que les ARNT et les ARNt résultent également d’un phé-
nomene de transcription : tous les génes ne codent donc pas pour
des ARNm et des protéines).

Des génes différents sont exprimés
dans les différents tissus et organes

Toutes les cellules d’un organisme multicellulaire ayant les
mémes séquences d’ADN (la méme information génétique) vous
pourriez assurer qu’elles synthétisent toutes les mémes protéines.
Ce n’est toutefois pas le cas, parce que, — en plus des fonctions
communes ou « domestiques » — les différents types cellulaires
mettent en activité des jeux différents de génes et synthétisent
ainsi des protéines spécifiques en relation avec la nature de leur
spécialisation. Par exemple, toutes les cellules des mammifeéres
renferment les génes qui codent pour les chaines des molécules
d’hémoglobine — qui lient et transportent I’oxygeéne — mais ces
génes ne sont exprimés (transcription plus traduction) que dans
les érythrocytes (globules rouges). Par ailleurs, beaucoup de
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génes ne sont actifs que sous certaines conditions ou au cours de
certains stades du cycle de vie. C’est le cas, par exemple, de beau-
coup de geénes impliqués dans la maturité sexuelle de ’animal
qui ne sont pas transcrits chez les pré-adultes.

Comment cette expression différentielle des geénes se
réalise-t-elle ? Deux niveaux de contrdle doivent étre pris en
considération :

1. Régulation de genes individuels avec promoteurs et facteurs
de transcription. Un géne complet ne se réduit pas unique-
ment a la séquence qui code pour un ARN (cadre de lecture
ouvert ou encore unité de transcription), mais comprend en
plus les séquences régulatrices ou promoteurs qui controlent
son expression (Figure 2-4a). Des protéines régulatrices spé-
ciales — elles-mémes produits d’expression d’autres génes —
interviennent en jouant sur ’empaquetage de PADN donc la
topologie de la chromatine ainsi que sur ’action de la poly-
mérase. Une séquence d’ADN, la TATA box (ainsi appelée
parce qu’elle correspond a la séquence nucléotidique TATAA)
est reconnue par des protéines (facteurs de transcription) qui
s’y lient pour former un complexe basal de transcription
(Figure 2-4b), qui active ’ARN polymérase et déclenche la
transcription. Ceci toutefois, n’est pas a Porigine de la spéci-
ficité par laquelle se distinguent les types cellulaires, parce
que ces facteurs sont généraux donc les mémes pour de nom-
breux genes et de nombreux types cellulaires. D’autres
séquences promotrices, appelées enhancers, doivent étre acti-
vées en premier. Des facteurs transcriptionnels spécifiques,

différents d’un type cellulaire a un autre, se lient a la séquence
d’un enhancer. Ils activent le complexe basal et indirectement
PARN polymérase (Figure 2-4b). Récemment, des facteurs
transcriptionnels agissant comme des « boutons de pause »
ont été découverts ; ils ont un effet opposé et bloquent tem-
porairement la progression de la polymérase.

Régulation de facteurs transcriptionnels dans différents
tissus et & différents stades. A travers le phénomeéne de
différenciation cellulaire au cours du développement
embryonnaire, chaque type cellulaire spécialisé exprime
son propre jeu de génes codant pour des facteurs transcrip-
tionnels régulateurs spécifiques. Ces derniers activent, a
leur tour, les génes codant pour des protéines spécifiques
d’un organe, impliquées dans les fonctions cellulaires spé-
cialisées. Ce processus, toutefois, n’est pas limité aux
embryons. Lexpression des génes, chez les animaux adultes,
peut étre modifiée par divers facteurs métaboliques et des
molécules de signalisation. Les enhancers sont aussi appelés
éléments de réponse s’ils répondent (via des facteurs trans-
criptionnels spécifiques) a des facteurs métaboliques ou des
molécules de signalisation comme les hormones. Comme
nous Pexposerons plus tard, beaucoup d’hormones exer-
cent leurs effets en se liant a des facteurs transcriptionnels
spécifiques qui contrdlent ’expression de génes par le biais
d’éléments de réponse (Figure 2-4b).
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