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Résumé — Chez la plupart des monogastriques, l'absorption intestinale des ions phosphates s'effectue
essentiellement au niveau jéjunal, l'léon et le duodénum étant le siége d'une absorption beaucoup plus
réduite. Alors que chez le cheval un peu de phosphore est absorbé au niveau du cdlon, chez les
ruminants une fraction pouvant représenter ie quart du phosphore absorbé est captée au niveau des
réservoirs gastriques. L'absorption s'effectue selon un processus passif ou actif, dont l'importance
respective dépend de la concentration intraluminale en phosphate. Au niveau de la bordure en brosse
entérocytaire des monogastriques, il existe probablement un cotransporteur protéique des ions phos-
phates et sodium, mais la séquence aminée de celui-ci n'a pas encore été déterminée. Chez les
espéces ol cette absorption du phosphore a été étudiée, elle augmente dans les jours qui suivent la
naissance, puis diminue avec I'dge. Elle est modulée par certains facteurs endocriniens parmi les-
quels le calcitriol, la triiodothyronine et 'hormone somatotrope semblent jouer les réles les plus impor-
tants. Si les mécanismes contrdlant la réabsorption tubulaire des phosphates (et, ainsi, la phosphaturie)
ont été bien étudiés chez les monogastriques, chez les ruminants la régulation de la sécrétion salivaire
des phosphates (principale voie d'excrétion de ces ions chez ceux-la) n'a fait 'objet que de quelques
travaux. De plus, outre son intérét cognitif, I'étude de I'absorption intestinale des phosphates est éga-
lement importante d'un point de vue finalisé : mieux connue, elle pourrait sans doute étre mieux mai-
trisée, ce qui permettrait probablement de diminuer le prix de revient des compléments minéraux dis-
tribués aux animaux, compléments dont le phosphore représente I'élément le plus codteux.

phosphore / calcium / absorption intestinale / nutrition

Summary — Intestinal absorption of inorganic phosphorus. In most mammalian species inorganic
phosphorus (P) is absorbed at the duodenal and jejunal level. However in horses some P is absorbed from
the large intestine, whereas in ruminant animals some absorption also takes place in the forestomachs.
The structure of the putative phosphate—sodium carrier of the brush border from enterocyltes still awaits
identification. P absorption is modulated both by endocrine (calcitriol, triiodothyronine) and nutritional
factors (minerals of the diet, chemical form of phosphorus). Regulation of salivary P secretion, intestinal
absorption of P in ruminants, and its adaptation to diets high or low in P are still poorly understood. Such
studies would probably help to decrease the cost of P supplementation in farm animals.

inorganic phosphorus / calcium / intestinal absorption / nutrition
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INTRODUCTION

Chez tous les étres vivants, le phosphore
(P) est un facteur essentiel de la croissance
et de la multiplication cellulaires. Chez les
vertébrés, la phosphatémie du feetus, du
nouveau-né et du jeune est supérieure a
celle mesurée chez les individus adultes ou
sénescents (McCance et Widdowson,
1961). Ce phénomeéne pourrait étre consi-
déré comme une réponse physiologique a
l'augmentation des besoins en P, détermi-
nés essentiellement par la croissance tis-
sulaire et la minéralisation du squelette
(Caversazio et Bonjour, 1992). Si la phos-
phatémie foetale est conditionnée en grande
partie par les transferts placentaires de P
(Garel, 1993), aprés la naissance elle
dépend surtout de I'excrétion urinaire et de
I'absorption intestinale de cet élément. Les
processus cellulaires et moléculaires réglant
le premier parameétre ont fait I'objet de nom-
breux travaux et sont actuellement bien
connus (Morel et De Rouffignac, 1973 ;
Knox et Haramati, 1985 ; Murer et al, 1991).
Il n'en est pas de méme en ce qui concerne
ceux déterminant les mouvements de P au
niveau entérocytaire. C'est pourquoi cette
revue est consacrée aux mécanismes déter-
minant la capacité d'absorption des phos-
phates par l'intestin, en fonction des carac-
téristiques de I'animal et de son état
physiologique.

SITES INTESTINAUX D'ABSORPTION
DU PHOSPHORE

Chez le poulet, le rat, le chien, le porc et le
mouton, le phosphore est absorbé essen-
tiellement au niveau du jéjunum, l'absorption
étant beaucoup plus faible au niveau de
l'iléon et du duodénum, pour devenir négli-
geable dans le gros intestin (Bergeim, 1926 ;
Moore et Tyler, 1955 ; Mettardy et Parsons,
1956 ; Pfeffer et al, 1970 ; Juan et al, 1976 ;
Walling, 1978 ; Walton et Gray, 1979 ; Ghi-

shan, 1992). Chez le rat, les travaux récents
de Kayne et al (1993) ont démontré qu'un
tiers du phosphore était absorbé au niveau
du duodénum, ou le transit est tres rapide
mais l'absorption trés intense. De méme,
I'iléon terminal, ol I'absorption est beau-
coup moins intense mais le transit beau-
coup plus lent, absorbe autant de P que le
duodénum. Chez la souris rachitique, géné-
tiquement hypophosphatémique, I'absorp-
tion est surtout diminuée au niveau jéjunal
(Brault et al, 1988). Le cheval fait exception
a cette regle générale puisque, chez celui-
ci, une quantité importante de P est sécré-
tée dans la lumiére de la moitié antérieure
de lintestin gréle pour étre ensuite absor-
bée dans la moitié postérieure, le célon dor-
sal et le petit célon constituant les princi-
paux sites d'absorption du phosphore ingéré
(Schryver et al, 1972).

Le role respectif de chaque segment
dans ces mécanismes varie au cours du
développement : chez des lapereaux de
15 j, un transport actif de P est démontré au
niveau du duodénum, du jéjunum proximal
et distal et de l'iléon proximal. Chez des
animaux de 3 mois ce transport n‘existe
plus qu'au niveau du duodénum et du jéju-
num proximal (Borowitz et Granrud,
1993a).

MECANISMES D'ABSORPTION
DU PHOSPHORE

L'étude des mouvements ioniques a travers
I'épithélium intestinal est compliquée par
I'existence d'une diffusion passive résultant
d'une différence de potentiel d'environ 5 mV
entre le milieu intérieur et la lumiére intesti-
nale, le premier étant électropositif par rap-
port a la seconde (Minaire et Lambert,
1976). Ainsi, comme la plupart des miné-
raux majeurs, P peut franchir la barriére
intestinale selon un processus de transport
passif ou actif, en fonction de la concentra-
tion luminale en P a ce niveau.
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Diffusion passive

L'étude de I'absorption intestinale du phos-
phore inorganique chez le rat avait succes-
sivement conduit Asano (1960) puis Noble
et Matty (1967) a conclure que ce processus
était purement passif, puisque les flux mesu-
rés n'étaient pas différents de ceux que I'on
pouvait prévoir pour une diffusion passive,
calculée selon I'équation d'Ussing (1949).
Cependant, méme dans des conditions
expérimentales favorables, la diffusion de
P dans le sens muqueuse-séreuse (fig 1)
est toujours faible (Peterlik et Wasserman,
1978 ; Fuchs et Peterlik, 1979), ce qui
indique que les jonctions intercellulaires de
l'intestin gréle, bien que perméables aux
cations tels que Na*, le sont peu aux phos-
phates, probablement a cause des charges
négatives qui inhiberaient la diffusion des
ions H,PO,~ et HPO5~ par voie intercellu-
laire. Ces jonctions intercellulaires sont en
effet 2 fois plus perméables aux cations
monovalents qu'aux anions monovalents
(Frizzell et Schuitz, 1972). De plus, la dif-
férence de potentiel entre la lumiére intes-
tinale et le cytoplasme entérocytaire (pble
négatif) étant d'environ 5 mV, ceci limite
également la diffusion des anions phos-

Fig 1. Représentation
schématique des divers
flux de phosphore au
niveau entérocytaire.
Jme : flux entrant dans
I'entérocyte a travers la
bordure en brosse ; i

Jem : flux sortant de I'en- le
térocyte a travers la bor-

dure en brosse ; Jcs :

flux sortant de l'entéro-

Bordure en brosse
entérocytaire

phates a l'intérieur de I'entérocyte. Ainsi, la
concentration intraluminale des ions HPO3~
(qui sont les plus nombreux a pH légére-
ment alcalin) devrait étre environ 15 fois
supérieure a celle mesurée dans le cyto-
plasme entérocytaire pour que ceux-ci puis-
sent diffuser passivement maigré la diffé-
rence de potentiel. Pour les ions H,PO,4~,
la concentration luminale devrait étre encore
4 fois supérieure a celle du cytoplasme, la
concentration intracellulaire des 2 anions
étant de 'ordre de la millimole (Cross et al,
1990). Etant donné le profil des pH de l'in-
testin gréle, une diffusion passive des ions
phosphates a probablement lieu au niveau
du duodénum proximal ou le pH acide (lége-
rement supérieur a 4) favorise la présence
des ions H,PO,4~ qui pourraient étre absor-
bés selon ce procédé. Au contraire, au
niveau du jéjunum et de l'iléon, ot a pH 7,5
les ions HPO5~ représentent 80% du phos-
phate ionisé, l'absorption des phosphates
alimentaires ne peut s'effectuer passive-
ment (Cross et al, 1990).

Aprés avoir franchi la bordure en brosse
entérocytaire, les phosphates doivent
ensuite traverser la membrane basolatérale
(fig 1), ou la différence de potentiel favorise
le transport des anions de l'intérieur de l'en-

- Membrane basolatérale

Séreuse

cyte & travers la mem-
brane basolatérale ; Jsc : Flux extracellulaire .
X ., (ou intercellulaire)
flux entrant dans 'enté-
rocyte a travers la mem-
brane basolatérale ;
Jnet : flux net de P
absorbé au niveau de
I'entérocyte = (Jmc + Jcs)
— (Jsc + Jem).
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térocyte vers le milieu intercellulaire. La der-
niére étape de la migration transcellulaire
des ions phosphates peut alors s'accomplir
par diffusion passive a travers la membrane
basolatérale (Cross et al, 1990) (tableau I).
D'ailleurs, chez le rat, I'absorption jéjunale de
P est beaucoup plus intense au 14€ qu'au
42¢ jour postnatal par suite d'une diffusion
passive intercellulaire de P supérieure chez
les animaux les plus jeunes (Borowitz et
Ghishan, 1985).

Transport actif

Les travaux de Harrison et Harrison (1961)
furent les premiers a suggeérer l'existence
d'un transport intestinal actif de P car le rap-
port des concentrations de I'anion entre le
milieu intérieur et 1a lumiére intestinale
dépassait celui pouvant étre induit par la dif-
férence de potentiel. Mais la premiére véri-
table démonstration de I'existence de ce
transport actif fut fournie par Helbock et a/
(1966) qui, aprés avoir éliminé les gradients
électrochimiques (Ussing et Zerahn, 1951},
mesurérent in vitro des flux unidirectionnels
de P a travers le duodénum de rat.

Un transfert transépithélial actif peut étre
primairement ou secondairement actif. Dans
le premier cas, le transport est alors direc-
tement lié au métabolisme cellulaire, par

l'intermédiaire des ATPases par exemple.
Dans le second cas, le transport considéré
est associé a celui d'une autre substance, et
est alors secondairement actif. C'est le cas
des transferts intestinaux des glucides liés
a celui du sodium (Minaire et Lambert,
1976).

Au niveau de la bordure en brosse
entérocytaire (fig 1)

Berner et al (1976) ont étudié la captation
des phosphates par des vésicules isolées de
la bordure en brosse de l'intestin du rat.
Celles-ci contiennent un systéme de co-
transport Na*/P permettant I'entrée simul-
tanée du sodium et du phosphate dans
I'entérocyte (Hildman et al, 1982). Con-
trairement & ce qui se passe au niveau rénal
ou 1 ion phosphate bivalent et 2 ions
sodium monovalents sont transportés simul-
tanément, au niveau entérocytaire 1 seul
anion H,PQO,~ est associé & un cation Na*.
Ce résultat différe de ceux obtenus par
d'autres équipes puisque, selon Danisi et
al (1984a), le passage des ions phosphates
dans des vésicules de la bordure en brosse
de lintestin du lapin est Na+-dépendant pour
des pH variant de 5,7 a 8,1. La vitesse maxi-
male de transport ne varie pas entre pH 6 et
pH 6,8 mais diminue beaucoup a pH 7,6.
Cette dépendance du pH ne refléterait pas

Tableau I. Mouvements de phosphate 2 au niveau de la paroi de l'intestin gréle du rat male adulte.

Témoins Carenceés en vitamine D Supplémentés en calcitriol ®
Duodénum -185+2,4 -18,3£ 1,8 +15,0+ 3,6
Jéjunum -16,4+ 2.2 +28,1+73 +80,4 £ 11,1
liéon -23,0+25 —44.8+ 6,0 -12,8+2,0

a Flux net en nanomoles par cm? et par h ; b + 975 pmoles de 1,25 (OH),D;. Lorsque des rats adultes normaux regoi-
vent une nourriture ayant une teneur normale en calcium, P et vitamine D, il n'y a apparemment pas de transport
actif de P au niveau de l'intestin gréle, mais une sécrétion de cet élément par I'organe dans son entier. Ces résultats
indiquent que, chez I'animal adulte, le phosphore peut étre absorbé par diffusion passive (d'aprés Walling, 1978).
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une captation sélective des ions mono- ou
bivalents, mais modifierait les caractéris-
tiqgues fonctionnelles du transporteur com-
mun de P et de Na* et, par conséquent, sa
capacité a transporter des ions phosphates
mono ou bivalents. Selon Shirazi-Beechey
et al (1988) qui ont étudié la pénétration de
P dans des vésicules isolées de la bordure
en brosse de l'intestin du poulet, I'affinité
de la protéine vectrice de H,PO,4~ aug-
menterait lorsque le pH augmente. Enfin, a
pH neutre ou acide, les ions phosphates
monovalents, comme les bivalents, traver-
seraient la bordure en brosse du jéjunum
humain associés a 2 ions sodium (Borowitz
et Ghishan, 1989).

Plusieurs travaux ont eu pour but l'iso-
lement et la purification du transporteur
Na+*/P de la bordure en brosse entérocy-
taire qui est inhibé spécifiquement par cer-
tains dérivés des acides gras, sans dégra-
dation de l'activité phosphatase alcaline,
qui n'intervient donc pas directement dans
le transport de P (Loghman-Adham et al,
1987). Cette enzyme pourrait néanmoins
jouer un réle dans I'hydrolyse des esters
phosphoriques au niveau de la lumiére
intestinale et participer ainsi, indirectement,
aux phénomenes d'absorption du phosphore
(Roubaty et Portmann, 1988). Debiec et
Lorenc (1988) ont réussi a identifier une
protéine liant Nat+ et P dans la bordure en
brosse de l'intestin du lapin. La chromato-
graphie sur gel a permis d'estimer son poids
moléculaire a environ 155 kD. Elle serait
constituée de 2 sous-unités de 70 kD. Cette
protéine posséde une forte affinité pour P
(Km 10 pM) et fixe aussi énergiquement
Nat+ (Km 7,5 mM). La liaison de P a cette
protéine est inhibée par les acides phos-
phonocarboxyliques, qui inhibent le trans-
port intestinal de P (Loghman-Adahm et al,
1987). L'hypophosphatémie rencontrée chez
les souris atteintes de rachitisme résistant a
la vitamine D semble résulter d'un défaut
de codage du transporteur rénal de P, alors
que l'activité du transporteur entérocytaire

(évaluée par K, et V,,,) parait normale.
La diminution de la concentration plasma-
tique des phosphates chez ces animaux
résulterait alors essentiellement de la phos-
phaturie ainsi induite plutét que d'une dimi-
nution de l'absorption intestinale de cet élé-
ment (Nakagawa et al, 1991). Peerce (1989)
a également isolé et purifié de la bordure
en brosse de l'intestin du lapin une protéine
possédant des sites de liaison pour P et
Nat. Cette protéine, réinsérée dans des
liposomes, posséde la capacité de trans-
porter simultanément P et Na*. Il s'agit |a
du premier isolement d'une protéine mem-
branaire de l'intestin dotée d'une activité de
transport de phosphore (Peerce et al, 1993).

Au niveau de la membrane basolatérale
(fig 1)

Le transport de P du cytoplasme entérocy-
taire vers le milieu extracellulaire (flux Jcs ;
fig 1) semble pouvoir s'effectuer selon un
processus de diffusion passive, du fait de
I'existence d'un gradient électrochimique.
En accord avec cette hypothése, Danisi et al
(1984b) ont pu mettre en évidence un trans-
port de P indépendant de celui de Na+ dans
des vésicules de membranes basolatérales
d'entérocytes murins. Cependant, Kikuchi
et Ghishan (1987) ont montré qu'il existait un
transport de P dépendant de celui de Na+,
et stimulé par 'ATP, dans des vésicules de
membranes basolatérales d'entérocytes
humains. Les 2 mécanismes (diffusion pas-
sive et transport actif) pourraient donc inter-
venir pour permettre le passage des ions
phosphates a travers la membrane entéro-
cytaire basolatérale (tableau 1).

REGULATION HORMONALE
DE L'ABSORPTION INTESTINALE
DES PHOSPHATES

Les bilans métaboliques réalisés au cours
des années 1930 avaient déja démontré
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qu'il existait une certaine régulation de l'ab-
sorption intestinale des phosphates, faisant
intervenir en particulier la vitamine D (Har-
ris et Innes, 1931 ; Nicolaysen, 1937).

Vitamine D

L'effet de cette vitamine sur 'absorption
intestinale des phosphates, chez les mam-
miféres (Harrison et Harrison, 1961) comme
chez les oiseaux (Wasserman et Taylor,
1973), est bien connu depuis plus d'un quart
de siécle. D'ailleurs, chez le porc, une forme
de rachitisme transmis héréditairement par
voie récessive et caractérisé par une faible
absorption intestinale du calcium et du phos-
phore peut étre facilement guérie par trai-
tement a la vitamine D (Brandis et al, 1987).

Il a également été démontré que la vita-
mine D accroit I'absorption phosphatée par
un processus différent de celui contrélant
le transport calcique. En effet, in vitro, l'effet
stimulant de la vitamine D sur I'absorption de
P chez le rat est plus intense au niveau du
jéjunum que du duodénum, alors que cet
effet est inversé pour l'absorption calcique
(Kowarski et Schachter, 1969). Il en est de
méme in vivo chez le poulet (Hurwitz et Bar,
1972).

Chez celui-ci, la supplémentation en vita-
mine D aprés une carence au cours des 4
sem suivant {'éclosion stimule I'absorption
intestinale de P, essentiellement au niveau
du jéjunum et de I'iléon. Le transport de P a
travers la paroi iléale fait intervenir un pro-
cessus saturable. Il est diminué par l'arse-
nic et par les inhibiteurs de la glycolyse, et
dépend de la concentration extracellulaire
en Na+ (Wasserman et Taylor, 1973 ; Tay-
lor, 1974). Au niveau jéjunal, seule la
vitesse maximale de transport est accrue
par la vitamine D ; en revanche, I'absorption
est diminuée par 'absence d'oxygéne, ce
qui indique que le processus est énergie-
dépendant. Le transfert de P de I'entéro-
cyte vers la séreuse semble s'effectuer par

diffusion, indépendamment de la présence
ou de ['absence de vitamine D (Peterlik et
Wasserman, 1978). Si la plupart des pré-
cédents résultats ont été obtenus sur des
anses intestinales éversées, |'utilisation de
vésicules isolées de la bordure en brosse
entérocytaire a permis de démontrer gu'une
supplémentation en calcitriol chez des pou-
lets carencés en vitamine D pouvait faire
plus que doubler la captation intravésicu-
laire des phosphates (Fuchs et Peterlik,
1979 ; Matsumoto et al, 1980). De plus,
Fuchs ef al (1984) ont pu démontrer que
le transfert de P (par un transporteur ?) a
l'intérieur des vésicules augmentait pro-
portionnellement a la dose de vitamine D,
méme lorsque les concentrations de Na+
a l'intérieur et a I'extérieur des vésicules
étaient identiques. Ceci prouve que, dans
ce cas, le transport phosphaté n'est pas lié
a un gradient sodé. Ce résultat constitue
un argument supplémentaire en faveur d'un
effet stéroidien sur le nombre et/ou la mobi-
lité des transporteurs de P dans la bordure
en brosse entérocytaire (Cross et al, 1990).
Toutefois, il n'exclut pas une augmentation
simultanée de la diffusion passive de P
dans le sens séreuse—muqueuse (Jung-
bluth et Binswander, 1989). Chez le jeune
rat carencé en vitamine D dés la naissance
(issu d'une mere elle-méme carencée), une
supplémentation en 1,25-dihydroxycholé-
calciférol augmente la perméabilité aux
phosphates a la fois au niveau de la bor-
dure en brosse et des membranes baso-
latérales de I'entérocyte (effet liponomique)
(Ghishan, 1992).

Le calcitriol stimulant a la fois F'absorp-
tion intestinale du calcium (Ca) et du phos-
phore pourrait agir de la méme fagon ou
indépendamment sur les 2 paramétres. Bien
que la derniere hypothése soit la plus plau-
sible (Walling et Lee, 1979), la teneur de la
ration en Ca intervient sur I'utilisation de P.
Ainsi, chez le porc, l'absorption de P en
valeur absolue (g/j} ou relative (% ingéré)
tend a augmenter avec les apports (Vip-
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perman et al, 1974 ; Hemmer, 1982).
Cependant, chez le rat, une diminution de
la teneur de la ration en Ca ou en P éléve
les concentrations plasmatiques en calci-
triol et accroit ainsi 'absorption intestinale
de P (Peterlik et Wasserman, 1980). Plu-
sieurs travaux (Quamme, 1985 ; Caversa-
zio et al, 1987 ; Danisi et al, 1990) ont mon-
tré qu'une restriction alimentaire en P ne
modifiait pas les liaisons de celui-ci au
transporteur membranaire intestinal, mais
augmentait la V,,,, du transport, comme le
fait le calcitriol. Bien que chez le rat aduite
I'adaptation de I'absorption intestinale de
P paraisse indépendante des concentra-
tions plasmatiques de calcitriol (Ambrecht,
1990), les résultats précédents laissent sup-
poser que la restriction s'exerce bien par
I'intermédiaire de ce métabolite ou, plus
précisément, par celui de ses récepteurs
intestinaux. Selon Massaro et a/ (1983),
l'ingestion d'un aliment pauvre en Ca
(0,02%) et contenant 0,30% de P multiplie
par un facteur 5 les concentrations plas-
matiques en calcitriol qui passent de 100
a 500 pg/ml, mais n'a pas d'effet sur les
récepteurs du calcitriol de l'intestin proxi-
mal. Par ailleurs, des rats carencés en vita-
mine D, soumis pendant 3 sem a une ali-
mentation trés pauvre en Ca (0,002%) et
renfermant 0,34% de P, présentaient des
concentrations plasmatiques en calcitriol 6
fois supérieures (181 vs 27 pg/mi) a celle
des rats recevant un régime standard (Ca
1,2% ; P 0,9%). De méme, ile nombre de
sites duodénaux et jéjunaux de liaison spé-
cifique du calcitriol était multiplié respecti-
vement par 3 et 2,5 (33 vs 99 et 34 vs 85
fmol/mg de protéine) (Favus et al, 1988).
Les divergences de résultats entre ces 2
expérimentations pourraient étre dues au
fait que Massaro et a/ (1983) maintenaient
la méme teneur alimentaire en P (0,30%),
alors gue celle-ci diminuait de 0,9 a 0,34%
selon le protocole de Favus et al (1988). A
notre connaissance, jusqu'a présent, il
n'existe malheureusement aucun travail ou
seule la teneur en P de la ration aurait varié.

Il faut également signaler que, lorsque
le rapport Ca/P de la ration devient supé-
rieur & 3 (ce qui n'est pas exceptionnel chez
les ruminants), il peut se former dans la
lumiére intestinale des complexes phos-
phocalciques difficilement absorbables, qui
diminuent d'autant la disponibilité de P
{(McDowell, 1992), indépendamment des
effets du calcitriol.

Le récepteur intestinal du calcitriol a été
isolé et purifié dans le cytoplasme des enté-
rocytes aviaires (Pike et Haussler, 1979)
et mammaliens (Feldman et al, 1979). Sa
phosphorylation joue un réle essentiel dans
la régulation de la transcription induite par
ce stéroide au niveau intestinal (Brown et
De Luca, 1990). Cependant, méme s'il est
bien démontré que la 1a-hydroxyvitamine
D3 et la 10,25-dihydroxyvitamine D3 aug-
mentent I'absorption intestinale des phos-
phates chez I'homme (Brickman et al,
1977), les mécanismes cellulaires et molé-
culaires impliqués dans cette stimulation
des transports membranaires de P sont
beaucoup moins bien connus que ceux
intervenant dans les transferts calcigues
(Bikle et al, 1981).

Seuls quelques rongeurs semblent
échapper, partiellement ou totalement, a
ce contrble de I'absorption intestinale des
phosphates par la vitamine D. Ainsi, chez le
lapin, bien que linjection de calcitriol aug-
mente le transport de P dépendant de celui
de Na+* dans des vésicules de bordure en
brosse entérocytaire (Hildman et al, 1982),
une carence chronique en vitamine D n'a
pas d'effet significatif sur 'absorption intes-
tinale du calcium et du phosphore, alors
qu'elle diminue de fagon importante I'ex-
crétion urinaire de ces minéraux (Bour-
deau et al, 1986). En outre, il existe 2
espéces de campagnols (Heterocephalus
glaber et Cryptomis damarensis) qui, du
fait de leur mode de vie souterrain et de
leur régime alimentaire a base de racines,
sont spontanément et chroniquement
carenceés en vitamine D. Le coefficient d'uti-
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lisation digestive apparente de Ca et de P
est néanmoins trés élevé chez ces ani-
maux. I est seulement indirectement aug-
menté par une supplémentation vitami-
nique, qui accroit I'ingestion calcique et
phosphatée en augmentant les quantités
de nourriture consommée (Buffenstein et
Yahav, 1991 ; Skinner et al, 1991 ; Yahav
et al, 1993). L'exposition de ces campa-
gnols a la lumiére solaire pendant 10 h
éléve les concentrations plasmatiques en
calcitriol sans modifier I'absorption intes-
tinale de P ou de Ca, qui s'effectue essen-
tiellement par diffusion passive (Pitcher et
al, 1994).

Hormones thyroidiennes

Si la calcitonine ne semble pas avoir d'effet
important sur I'absorption intestinale de Ca
et de P (Barlet, 1982), les hormones thy-
roidiennes iodées exercent un contrble
important sur celle de ce dernier élément.

La triiodothyronine (T3) stimule le trans-
fert de P a travers la bordure en brosse
entérocytaire vraisemblablement par I'in-
termédiaire d'une augmentation du nombre
des transporteurs puisqu'il peut étre blo-
qué par un inhibiteur de la synthése pro-
téique tel que la cycloheximide (Cross et
al, 1986). Il est encore actuellement impos-
sible de préciser si les génes codant pour
un transporteur simultané de Na+ et de P
sont activés par le calcitriol et la T5, ou s'il
existe 2 transporteurs différents dans la
bordure en brosse, codés par des génes
répondant spécifiquement a chaque hor-
mone (Cross et al, 1990). Néanmoins, selon
Borowitz et Granrud (1993b) chez des lape-
reaux de 28 j, une seule dose pharmaco-
logique de thyroxine (2 mg/kg de poids vif)
inhibe le transport de P associé a celui de
Na+ a travers des vésicules de la bordure
en brosse intestinale, en diminuant la V.,
sans modifier I'affinité du transporteur pour
P ou Na*.

Autres influences hormonales

La cortisone peut stimuler I'absorption intes-
tinale de P indépendante de la vitamine D et,
comme les hormones iodées, elle peut
potentialiser I'effet stimulant du calcitriol sur
ce parametre (Corradino, 1979 ; Yeh et
Aloia, 1984).

L'insuline seule ne contréle pas directe-
ment l'absorption intestinale de P mais,
comme la cortisone, elle est capable de
potentialiser I'effet du calcitriol (Wang et al,
1993).

L'hormone parathyroidienne (PTH) ne
contrble pas directement I'absorption de P
(Walling, 1978), mais est cependant capable
d'accroitre la synthése rénale de 1,25-dihy-
droxycholécalciférol (Garabédian et al, 1972)
et, par suite, la captation de P (Fleet et a/,
1994).

L'hormone somatotrope (GH) stimule
I'absorption calcique et phosphatée intesti-
nale. Ceci a été démontré chez le rat (Fleet
et al, 1994) et chez le porc (Denis et al,
1994). Comme la stimulation de I'absorp-
tion calcique (Bruns et al, 1983 ; Wongsu-
rawat ef al, 1984 ; Yeh et Aloia, 1984), celle
de I'absorption phosphatée pourrait égale-
ment résulter d'une synthése accrue de cal-
citriol sous GH (Spanos et al, 1978). Néan-
moins, la stimulation par GH de la captation
de P par une lignée entérocytaire (CaCo-
2) in vitro est indépendante des concentra-
tions en calcitriol du milieu, mais propor-
tionnelle a celles d'IGF-1 (Fleet et al, 1994).
L'effet de GH sur I'absorption de P pourrait
donc faire intervenir calcitriol et/ou IGF-1.

UTILISATION DIGESTIVE DU
PHOSPHORE CHEZ LES RUMINANTS

Depuis les premiéres expériences de bilans
réalisés sur bovins avec emploi de 32P (Klei-
ber et al, 1951), divers travaux (Guéguen,
1963, 1965 ; Young et a/, 1966a et b ; Com-
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pere et al, 1967 ; Boxebeld et al, 1983 ;
Braithwaite, 1984a ; Challa et al, 1989) ont
permis de connaitre les principales voies
du métabolisme phosphaté chez les rumi-
nants. Ceux-ci se caractérisent essentiel-
lement par la sécrétion d'une quantité impor-
tante de P dans la salive et par 'absorption
d'une fraction non négligeable de cet élé-
ment au niveau des réservoirs gastriques
(cfrevues Yano et al, 1991 ; Care, 1994).

Sécrétion salivaire de phosphore

Chez les ruminants, la sécrétion salivaire
représente la voie la plus importante de l'ex-
crétion endogéne de P. La voie urinaire est
secondaire, notamment avec les régimes
riches en parois végétales. Chez le mou-
ton, les concentrations plasmatiques et sali-
vaires de P sont corrélées positivement
(Tomas et al, 1967 ; Scott et Beastall, 1978).
Les phosphates salivaires assurent dans le
rumen un apport de P sous une forme dis-
ponible pour couvrir les besoins des micro-
organismes, et ils contribuent a maintenir
les conditions physicochimiques du milieu
dans une zone favorable a la digestion
microbienne (Durand et Kawashima, 1980 ;
Durand et al, 1982).

La sécrétion de P dans la salive aug-
mente avec le flux salivaire (Ternouth et al,
1985 ; Bailey et Baich, 1961). Si les besoins
de I'animal sont accrus par une perfusion
intraveineuse prolongée (pendant 12 j) de
Ca, de fagon a freiner la résorption et a sti-
muler l'accrétion osseuse, les besoins sont
satisfaits par une augmentation de I'ab-
sorption phosphatée intestinale (Braithwaite,
1984b) tandis que la sécrétion de calcito-
nine induite par I'élévation de la calcémie
reste sans effet (Barlet, 1982). |'hormone
parathyroidienne stimule la sécrétion de P
dans la salive (Clark et al, 1975) et dans
l'urine (Barlet et Care, 1972 ; Towns et al,
1978).

Ainsi, la sécrétion salivaire de P est le
principal déterminant du phosphore fécal
d'origine endogeéne, et elle est essentielle-
ment réglée par la phosphatémie. Comme
ce dernier paramétre augmente avec I'in-
gestion phosphatée, la valeur du phosphore
fécal d'origine endogéne est positivement
corrélée avec celle de P ingéré (Young et al,
1966b ; Scott et al, 1985 ; Ternouth, 1989).
Néanmoins, le calcitriol plasmatique regle
également la concentration et la sécrétion
salivaires de P chez les petits ruminants
(Manas-Almendros et al, 1982) et chez les
bovins (Riad et al, 1987). En effet, si chez
ceux-ci une surcharge intraveineuse de P
éléve la phosphatémie et la sécrétion sali-
vaire de P, une injection de 1a-hydroxyvi-
tamine D3 éléve la phosphatémie et la
concentration plasmatique de calcitriol, mais
diminue la sécrétion salivaire de P (Riad et
al, 1987).

Absorption du phosphore au niveau
du tractus digestif

Le fait de retrouver dans le rumen, au bout
de 24 h, une quantité de P correspondant &
celle placée la 24 h plus tét avait conduit
Parthasarathy et al (1952) a considérer que
l'absorption de P était négligeable au niveau
du rumen. Scott et Buchan (1987) ne réus-
sirent pas non plus & mettre en évidence
une absorption de 32P & ce niveau. Cepen-
dant, au cours de bilans sur moutons por-
teurs d'une canule du duodénum proximal,
le flux de P mesuré a ce niveau était de 67
mg/kg de poids vif/j, inférieur au débit de P
salivaire (125 mg/kg de poids vif/j), démon-
trant qu‘une certaine quantité de cet élé-
ment pouvait étre absorbée au niveau des
réservoirs gastriques (Grace et al, 1974).
Une absorption de P a également été
démontrée in vivo au niveau du réseau des
bovins (Edrise et Smith, 1986), ou elle s'ef-
fectue selon un processus passif, fonction
d'un gradient électrochimique (Holler et al,
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1988). Le feuillet est également un site d'ab-
sorption du P chez le mouton (Breves et al,
1988 ; Beardsworth et al, 1989 ; Care, 1994).

La solubilité des phosphates dans le
contenu intestinal est I'un des principaux
facteurs conditionnant leur absorption : 60 et
19% du phosphore franchissant respecti-
vement le duodénum et l'iléon sont sous
forme soluble chez des moutons recevant
un régime constitué de vesce et d'un
concentré a base de céréales (Ben-Ghe-
dalia et al, 1975). L'absorption des ions
phosphates a partir de la lumiére intestinale
du ruminant est stimulée par un gradient de
pH a travers la bordure en brosse entéro-
cytaire (Shirazi-Beechey et al, 1989). L'uti-
lisation d'anses de Thiry-Vella chez des
moutons a permis de montrer que I'absorp-
tion du phosphore au niveau de l'intestin
gréle augmentait jusqu'a ce que sa concen-
tration luminale atteigne 7 mmol/L, ce qui
serait compatible avec la saturation d'un
transporteur (Care et al, 1980). L'absorp-
tion de P sur la totalité de l'intestin gréle du
mouton adulte serait de I'ordre de 90-95
mg/kg de poids vif/j (Grace et al, 1974),
donc beaucoup plus intense qu'au niveau
du réseau (36 mg/kg de poids vif/j ; Breves
et al, 1988 ; Beardsworth et a/, 1989) ou de
la panse (60 mg/kg de poids vif/j ; Care,
1994). Simultanément, la sécrétion de P le
long du tractus digestif serait de 'ordre de 67
mg/kg de poids vif/j (Grace et al, 1974).

Chez les ovins, comme chez les mono-
gastriques, I'absorption intestinale de phos-
phore augmente au cours des premiers
mois aprés la naissance (Scharrer, 1985)
puis diminue avec l'age (Braithwaite, 1975).
Comme chez ceux-ci également, le pour-
centage de P absorbé au niveau de l'intes-
tin gréle augmente lorsque la teneur de la
ration en P diminue (Care et al, 1980), aug-
mentation résultant d'un transfert accru des
ions phosphates au niveau de la bordure
en brosse (Shirazy-Beechey et al, 1991).
En outre, chez le mouton, une augmentation
du besoin en P (induite par perfusion cal-

cigue intraveineuse) accroit la rétention
phosphatée en augmentant I'absorption
intestinale de P, sans diminuer 'excrétion
fécale d'origine endogéne (Rajaratne et al,
1994). Alors que cette absorption dépend
des ions Na* chez les monogastriques, elle
est essentiellement conditionnée par le pH
chez les ruminants (Murer et Hildmann,
1981). De plus, contrairement a ce qui se
passe chez les monogastriques, une
carence en P ne stimule pas la synthése
de calcitriol chez le mouton (Maunder et al,
1986) mais augmente 'affinité des récep-
teurs intestinaux pour ce métabolite chez
la chévre, ce qui accroit l'efficacité au niveau
intestinal du calcitriol circulant (Schroder et
al, 1990). Comme chez les monogastriques,
bien que la nature de la ration influence I'ab-
sorption intestinale de P, les mécanismes
cellulaires et moléculaires au niveau enté-
rocytaire sont encore mal connus (Care,
1994).

CONCLUSION

Les besoins en phosphore et en calcium
des ruminants domestiques et des porcs,
et les méthodes pour vérifier la satisfaction
de ces besoins sont bien connus depuis
plusieurs années. Néanmoins, I'étude du
transport du phosphore au niveau des cel-
lules du tractus gastro-intestinal présente
encore un intérét, aussi bien cognitif que
finalisé. En effet, actuellement, les méca-
nismes cellulaires et moléculaires interve-
nant dans I'absorption intestinale de P chez
I'animal ou chez I'homme sont encore trés
mal connus. Ainsi, bien que divers résultats
tendent & mettre en évidence l'existence
d'une protéine vectrice de P au niveau enté-
rocytaire, la séquence aminée de celle-ci
n'a encore jamais été déterminée. On peut
cependant penser que les années a venir
verront, par exemple, la purification de cette
«phosbindine», qui présente vraisembla-
blement quelques analogies avec la pro-
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téine intervenant dans la réabsorption tubu-
laire des phosphates au niveau rénal (Murer
et al, 1991). L'étude du réle physiologigue et
de la régulation de ce transporteur permet-
tra alors d'expliquer les mécanismes de cer-
taines interrelations observées depuis long-
temps entre I'absorption du phosphore et
celle d'autres minéraux, tels que le sodium
et le calcium.
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