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M Lefficience et la robustesse des animaux d'élevage suscitent un intérét croissant, en particulier pour les
ruminants dont la production et les organismes sont soumis a de nombreuses contraintes. Un défiimportant pour
la Recherche concerne I'application des méthodes de modélisation aux questions d’efficience et de robustesse.
Ainsi, dans le domaine de I'alimentation animale, les récents systemes d’unités d'alimentation ont proposé des
modeéles intéressants qui sont en cours d'application sur le terrain. Les approches de modélisation systémique

ont été développées avec des applications prometteuses vis a vis de I'efficience et de la robustesse’.

Introduction

Au cours des derniéres décennies,
les productions animales ont été prin-
cipalement axées sur I'amélioration
des performances, car les animaux
plus productifs présentent a priori
une meilleure efficience alimentaire
(encadré 1) par la dilution des besoins
d’entretien, et fournissent une marge
de transformation plus importante.
L'efficience suscite également un
regain d'intérét, notamment suite a
des études de la FAO, qui montrent
que l'une des principales voies pour
assurer une meilleure sécurité alimen-
taire mondiale consiste a accroitre
I'efficience de la transformation des
ressources alimentaires en produits
animaux (Makkar et Beever, 2013).
Cependant, des limites au progrés sont
apparues : la sélection des animaux a
permis d'obtenir de meilleures perfor-
mances pour les caracteres sélection-
nés ; en revanche, d'autres criteres non

spécifiquement sélectionnés génerent
différents inconvénients, en particu-
lier les animaux plus performant ont
tendance a étre plus fragiles face aux
perturbations environnementales
(Klopcic et Kuipers, 2009). Au-dela de
ces questions d’autres défis émergents
des systémes de production animale
existent, ils concernent la composi-
tion et la qualité des produits nobles
élaborés, le bien-étre digestif et glo-
bal et les rejets d'éléments dans l'envi-
ronnement. Les modéles et systémes
d'alimentation antérieurs ne prenaient
pas correctement en compte la diver-
sité des ingrédients alimentaires et des
systémes d’alimentation (fourrages
tropicaux et systemes de production
intensive, par exemple), qui remettent
en question l'efficience et la robustesse
(encadré 2) des ruminants d'élevage.
Logiquement, un débat scientifique
s'est développé sur la relation pouvant
associer l'efficience et la robustesse des
animaux.

Encadré 1. L'efficience

Lefficience est le rapport entre les flux de
sortie et d'entrée d'un systéme transfor-
mateur (organe, organisme entier...). Il
est supposé que le flux d'entrée est divisé
en plusieurs flux de sorties de matieres
« nobles » comestibles et en un ou plu-
sieurs autres flux de déchets. Lefficience
peut avoir plusieurs expressions, un critere
fréquent de I'efficience alimentaire concerne
le rapport entre un produit (lait, gain quoti-
dien moyen, matiere comestible. ..) et une
ingestion correspondante d'aliments ou de
nutriments, ces aspects ont été examinés
notamment par Wilkinson (2011). Plus
récemment Laisse et al. (2018) ont montré
Iintérét d'une approche cherchant a calculer
une efficience alimentaire nette basée sur
'utilisation des ressources non concurrentes
a l'alimentation humaine. Le terme d'effi-
cacité est parfois utilisé comme synonyme
cependant il présente un sens plus qualitatif.

1 Cet article est une adaptation en francais d'un article publié dans la revue Animal Frontiers par Sauvant (2019).

https://doi.org/10.20870/productions-animales.2020.33.1.3128
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La robustesse

La robustesse d'un systéme vivant correspond a sa capacité a maintenir sa « trajectoire de vie » malgré
des perturbations externes ou internes. Cette trajectoire de vie doit étre réalisée, au moins jusqu'a ce que
|a capacité de reproduction soit suffisante pour assurer la pérennité de I'espece considérée. La robustesse
repose sur plusieurs propriétés fonctionnelles de base des étres vivants telles que I‘élasticité, la plasticité,
la rigidité, Ia flexibilité, la résilience, etc. (Sauvant et Martin, 2010). Au niveau biologique, a robustesse
est considérée comme une propriété émergente de systemes complexes comme le sont les organismes
animaux. Il n'est donc pas possible de la mesurer et de la modéliser de facon simple en éliminant les
roles des relations mutuelles entre les éléments biologiques sous-jacents, entre les fonctions et entre les
différents niveaux d'organisation. Identifier l'organisation spatio-temporelle de la robustesse constitue un
premier pas. La seconde étape correspond a I'étude et a la modélisation de « points de vue » spécifiques (ex:
la robustesse considérée sous I'angle de énergie, la longévité fonctionnelle des femelles reproductrices...)
et a la réalisation de mesures expérimentales appropriées en respectant au maximum la complexité du
systeme objet détude. Il existe quelques variantes dans les définitions de la robustesse dans la littérature
(Strandberg, 2009). D'autre part, la robustesse des animaux a parfois été associée a la question de la

durabilité des systemes d‘élevage de ruminants (Blanc et al, 2006 ; Phocas et al, 2014).

Nous avons choisi de nous focaliser
sur les ruminants qui sont connus pour
étre moins efficients, quoiqu’apte a
valoriser des ressources non destinées
aux hommes, mais plus robustes que
les monogastriques. Cette revue privi-
Iégie les modeles nutritionnels les plus
récents, en particulier les systémes
d'unités d’alimentation qui ont l'intérét
d'étre appliqués sur le terrain.

1. Comportement
alimentaire et ingestion :
une premiére composante
de l'efficience

et de la robustesse

des ruminants

Lingestion de Matiére Seche (MSI)
est controlée par trois forces motrices
principales interagissant chez les
ruminants : i) l'effet d’encombre-
ment des aliments, en particulier des
fourrages longs et fibreux, en raison
principalement de la limitation des
capacités quotidiennes de mastica-
tion (max 1 000 min/j, Sauvant et al.,
2014) qui permet de réduire la taille
des particules pour les faire transi-
ter hors du rumen, ii) les régulations
d’homéorhése quifont que I'ingestion
estlargement liée au potentiel de pro-
duction, et ijii) les régulations d'ho-
méostase, entrainant par exemple
une réponse adaptative limitant la
MSI dans le cas de rations riches en
énergie.
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La domestication et la sélection des
ruminants ont considérablement amé-
lioré leurs niveaux de performances
et donc leur capacité d'ingestion en
raison des effets pléiotropiques des
génes sélectionnés agissant par le biais
des régulations homéorhétiques évo-
quées au point ii) ci-dessus. Cependant,
il convient de souligner que le niveau
maximum d’ingestion en fibres pro-
venant des fourrages longs (NDF de
fourrages) n'a pas été amélioré par la
sélection et reste limité a une valeur
d'environ 1,35 % en poids vif chez les
bovins (Sauvant et al., 2014). En consé-
quence, a qualité égale de fourrages, les

besoins accrus, notamment en énergie,
doivent étre essentiellement couverts
par des aliments concentrés.

H 1.1. Modélisation
de l'ingestion par des unités
alimentaires spécifiques

Dans la majorité des systemes d’unités
d‘alimentation des ruminants la prédic-
tion de la quantité de la MSI était basée
sur des criteres animaux, en particulier
le poids vif et le niveau de production.
De tels modéles fournissent un ordre
de grandeur de l'ingestion mais ils sont
limités par le fait que les quantités de MSI
ne sont pas additives entre les aliments,
de ce fait ils ne peuvent donc pas servir
d'unité de calcul des rations. Suite aux
travaux de I'¢quipe de Demarquilly dans
les années 1960-70, I'INRA a proposé les
bases d’'un Systéme d’'Unités d’Encom-
brement (UE) qui caractérise chaque
fourrage a travers des unités additives
(Jarrige et al., 1978). Ce systéme permet
de prédire avec une précision satis-
faisante l'influence des aliments et du
régime sur la MSI donc sur l'efficience des
ruminants. Les UE s'appliquent aussi aux
animaux (cf. la capacité d'ingestion). Ce
systeme a été confirmé et affiné a mesure
des actualisations successives, ainsi en
2018, Baumont et al. (2018) ont proposé
d'utiliser des valeurs UE spécifiques pour
les aliments concentrés et coproduits. La

présente les teneurs en UEL (UE

Teneurs en Unité d’Encombrement Lait (UEL) et NDF des fourrages des
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pour les animaux producteurs de lait) en
fonction des teneurs en NDF des four-
rages des tables INRA2018. Les valeurs
UEL les plus faibles (UEL < 1) induisent
une ingestion et une efficience plus
élevées. Pour les fourrages verts et les
foins, il y a globalement une relation
curvilinéaire positive et logique entre
les teneurs en UEL et NDF ; par contre a
teneur en NDF égale, les ensilages sont
nettement plus encombrants que les
autres fourrages ( ). En outre la
relation UEL = f(NDF) n'est pas significa-
tive au sein des ensilages.

W 1.2. Modélisation

de l'ingestion

et du comportement
alimentaire au paturage

Différents modeles mathématiques
de l'ingestion et du comportement des
ruminants au paturage ont été publiés.
Les modéles les plus agrégés ignorent
les détails de I'adaptation comporte-
mentale mais se concentrent principa-
lement sur le réle des facteurs globaux
tels que temps d’accés au paturage
ou la quantité de biomasse offerte
sur la MSI (Delagarde et al., 2011). Par
contre, des modéles plus mécanistes
prennent en compte l'influence de la
hauteur du fourrage sur la masse de
la bouchée et la vitesse d’ingestion
(Baumont et al., 2004 ; Gregorini et al.,
2015) ou bien I'impact de la profon-
deur de la bouchée sur les parties de
fourrage prélevées (Boval et al,, 2014).
Une place existe pour développer un
modele plus mécaniste des ruminants

au paturage intégrant davantage de
déterminants comportementaux de
I'ingestion. Par exemple, la masse des
bouchée et ses composantes (Boval et
Sauvant, 2019) jouent un role clef en
déterminant la vitesse d'ingestion et la
MSI quotidienne, que ce soit au patu-
rage ou pas. Or un des déterminants
animaux de la masse de la bouchée
correspond a la largeur de I'arc incisif
(Boval et Sauvant, 2019, ) etiil
a été démontré que ce critere étaitlié a
la capacité de survie des moutons dans
des conditions hivernales rigoureuses
(Iius et al., 1995).

M 1.3. Intérét de l'ingestion
résiduelle pour améliorer
l'efficience alimentaire

Les équations de prédiction de la
MSI en fonction des caractéristiques
animales ont été également utilisées
pour étudier les variations individuelles
résiduelles de la MSI, ou de l'ingestion
d‘énergie, et de leurs composants géné-
tiques (Yao etal, 2017). Cela a permis
d'identifier des animaux plus efficients
et d'établir des liens avec d'autres cri-
téres explicatifs tels que les activités de
déplacement et de mastication (Fisher
etal., 2018). Ce théme a été évoqué
dans une publication récente de cette
revue (Faverdin et Van Milgen, 2019).
Cependant, I'héritabilité de la consom-
mation alimentaire résiduelle est assez
faible (Yao et al,, 2017), en outre, il reste
a savoir si les animaux identifiés comme
les plus efficients seraient également
plus ou moins robustes ?

2. Efficience digestive
et robustesse

H 2.1. L'amélioration

de l'efficience digestive

et alimentaire par le choix
des ressources

Le principal facteur de variation
contrélable par I'éleveur de l'efficience
alimentaire des ruminants est la diges-
tibilité de la Matiére Organique (dMO)
des aliments et des régimes ingérés qui
peut trés largement varier. Ainsi, avec la
base de données « Bovidig » regroupant
1974 mesures de dMO chez des bovins
en conditions alimentaires et zootech-
niques tres diverses, on a observé que
dMO = 69,1 £ 7,5 % (de 40 a plus de
90 %). La , extraite des tables
INRA2018 (Baumont et al., 2018), donne
une idée de I'éventail des valeurs de
dMO (en %) par grande catégorie d'ali-
ments grossiers. Logiquement les ensi-
lages (68,9 + 4,9 %) sont un peu moins
digestibles que les fourrages verts
(72,1 £ 6,7 %) sachant que les foins
sont encore plus faiblement digérés
(62,3 +£4,9 %). Les fourrages déshydra-
tés présentent une dispersion élevée
(65,3 £ 7,1 %) tandis que les pailles et
autres coproduits culturaux présentent
une dMO nettement plus faible et plus
variable (52,1 £ 8,2 %).

Pour les aliments concentrés et
coproduits, plusieurs sous-groupes
peuvent aussi étre distingués comme
le montre la . Les graines de

Influence de la largeur de l'arcade incisive sur la taille de la bouchée chez le ruminant au paturage (2a) (Boval et
Sauvant, 2019) et influence moyenne de la teneur en fibre du fourrage (fibre NDF en % MSI) sur la Matiére Séche Ingérée
(MSI en % Poids vif) et le pH du rumen chez le bovin (2b) (Base de données « Bovidig », Sauvant, 2010).
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Distribution des valeurs de dMO des fourrages (3a) et des aliments concentrés et coproduits (3b) dans les tables

INRA2018.
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céréales et [égumineuses, associées aux
tubercules, sont les ressources les plus
digestibles mais avec un éventail assez
important de valeurs (84,1 + 7,8 %),
tandis que leurs coproduits sont moins
digestibles et encore plus variables
(74,7 £ 12,8 %). Ce sont les coproduits
autres (fruits...) qui sont en moyenne
les moins digestes mais avec un éven-
tail de valeurs de dMO trés largement
ouvert (65,3 £ 22,2 %).

Pour donner une idée de I'impact des
variations de la dMO du régime sur l'ef-
ficience énergétique globale des rumi-
nants placés dans un méme contexte
alimentaire, la montre la rela-
tion intra-expérience positive trés signi-
ficative qui associe, chez les vaches et les
chévres laitieres recevant des régimes
variés, les valeurs mesurées de l'efficience
énergétique globale (Energie produite
dans le lait en % del’Energie brute ingé-
rée mesurée en calorimétre) et de ladMO
du régime ingéré. En moyenne pour une
amélioration de 10 points de la dMO
dans un contexte alimentaire donné,
I'efficience énergétique de ces animaux
s'accroit en moyenne de prés de 4 points.

H 2.2. Les régimes intensifs
mettent au défi la robustesse
digestive

Comme évoqué plus haut, pour
atteindre des niveaux plus élevés d'in-
gestion de matiere séche et dénergie,
il faut réduire la teneur en fibres pro-
venant du fourrage ( ). Ainsi,
des rations plus faciles a ingérer et a
digérer permettent de mieux satisfaire
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les besoins énergétiques des animaux a
haut potentiel. Cependant, ces rations
intensives mettent a rude épreuve la
robustesse digestive, car elles sont
ingérées plus rapidement et sont moins
mastiquées, ce qui réduit le recyclage
des tampons salivaires régulateur du
pH de I'écosystéme du rumen (Sauvant
et Giger-Reverdin, 2015). La

montre, sur un jeu cohérent de don-
nées, le compromis existant entre la
MSI, le pH du rumen et la proportion
de fibres alimentaires provenant du
fourrage dans le régime alimentaire.
Le statut subacidosique fréquemment
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observé chez les ruminants a haut
rendement peut aboutir a altérer les
performances et l'efficience par des
épisodes d'ingestion et de production
irréguliéres, une baisse du pH du rumen
et une faible teneur en matiére grasse
laitiere, comme cela a été modélisé par
Desnoyers et al. (2009).

H 2.3. Un nouvel intérét
pour le réle clé du rumen

Le rumen, qui constitue un écosys-
téme complexe dans lequel des mil-
liards de microorganismes proliférent,

Relation intra-expérience entre la digestibilité de la MO et l'efficience
globale de l'utilisation de l’énergie par les vaches (ronds noirs) et les chévres
(ronds blancs) en lactation. (Base de données « Rumener », Sauvant D. et Giger-

Reverdin S., non publié).
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est a l'origine d’'une grande partie de la
capacité d'adaptation et de la robustesse
des ruminants face aux contraintes ali-
mentaires. Au cours des deux derniéres
décennies, l'intérét scientifique pour cet
écosystéme a été renouvelé avec I'émer-
gence de questions environnementales,
notamment la production de méthane.
Plus récemment, les progrés des investi-
gations sur le microbiote ont également
contribué au renouvellement du regard
sur les différentes fonctions du rumen
(Zhu etal.,, 2018).

La modélisation de la digestion rumi-
nale a débuté dans les années 1970
(voir revue de Baldwin, 1995), suivie de
plusieurs modéles mécanistes propo-
sés (Dijkstra, 1993 ; Lescoat et Sauvant,
1995). Ces modeles, qui reposaient sur
des principes assez comparables ont
permis de simuler les principales varia-
tions de l'efficience de la digestion aux
facteurs alimentaires. Cependant, ces
modeles ne fournissent pas exacte-
ment les mémes résultats lorsqu'ils sont
appliqués a un méme régime (Offner
et Sauvant, 2004), en outre ils sont
quasi incapables de traduire les varia-
tions inter-expérience. L'écosystéme
du rumen puise d’abord sa robustesse
dans son comportement élastique
efficace a court terme observé apres
chaque repas. Pour capturer et étu-
dier cette capacité intéressante, il est
nécessaire d’augmenter la précision
des modeles de rumen pour permettre
de simuler de fagon mécaniste un para-
métre digestif essentiel tel que le pH
du rumen (Munoz-Tamayo et al., 2016)

ainsi que d’'autres parameétres thermo-
dynamiques clefs. En outre, il n‘existe
pas encore de modéles mécanistes
capables de relier certaines caractéris-
tiques du microbiote avec des critéres
d'efficience ou de robustesse digestive.
A l'avenir, il sera vraisemblablement de
plus en plus difficile, dans certains pays,
de travailler avec des ruminants por-
teurs de canules digestives pour investi-
guer et quantifier leur digestion. Sur cet
aspect, les distorsions réglementaires
entre pays risquent d’avoir des consé-
quences fortes sur les avancées des
Recherches. Cette évolution va inciter
le développement de méthodes alter-
natives parmi lesquelles les modéles
ont une place importante.

L'un des défis des systémes modernes
d’alimentation des ruminants consiste
a intégrer des modéles de digestion
simples mais réalistes et aptes a prendre
en compte les réponses aux régimes des
événements digestifs majeurs (dégrada-
tion des substrats, production de pro-
duits terminaux, acides gras volatils et
gaz, trafic et transit des particules, pro-
duction de biomasse microbienne...).
Les systémes d'alimentation récents
ont tenté de modéliser de facon détail-
|ée certains aspects tels que la produc-
tion de biomasse microbienne (Van
Duinkerken etal., 2011) ou le flux de
protéines endogenes (NorFor, 2011). Le
récent systeme INRA2018 s'appuie sur
un modele mécaniste digestif calibré
sur des « équations structurales » de

flux dérivées de méta-analyses de don-
nées de la littérature (Sauvant et Noziére,
2012, 2016). Ainsi, dans la mesure ou les
données des méta-analyses sont repré-
sentatives des pratiques d'alimentation
rencontrées sur le terrain, ce modele
peut étre appliqué a un large éventail
de situations pratiques. De plus, il per-
met de prendre en compte de nouveaux
traits liés a l'efficience et a la robustesse.
Deux exemples sont résumés ci-dessous.

i) Les pertes digestives endogénes non
productives de protéines et de matiére
organique ont souvent été évaluées de
facon imprécise, en fait elles ne sont pas
négligeables par rapport aux besoins
d'entretien. Ainsi, les modeéles empi-
riques de la montrent que les
pertes fécales de protéines endogénes
(calculées selon Sauvant etal., 2015 ;
2018b) chez la vache laitiére sont beau-
coup plus importantes que les besoins
stricts d’entretien, principalement
liges au renouvellement des protéines
dans l'organisme. En moyenne, dans la
base « Bovidig » de données de diges-
tion chez les bovins (UMR MoSAR), il
y a une régression globale entre les
pertes non productives protéiques
fécales (0,94 + 0,33 g MATfec/kg PV)
et le niveau de MSI (29,2 + 8,7 g MSI/
kg PV): MATfec = 0,045 + 0,031 MSI
(n= 1915, n_ = 685 ETR= 0,049).
D’autre part, les modéles de la
illustrent I'ampleur des pertes d'éner-
gie non productives chez les vaches
laitiéres, qui sont imputables aux inte-
ractions digestives (Sauvant et Noziere,
2016). Les soulignent
le fait que les pertes non productives
augmentent proportionnellement au

Exemples d’accroissement des besoins d’entretien en tenant compte des dépenses non productives en protéines
(a) et en énergie (b) des vaches laitiéres (Base de données « MoSARCO, Sauvant D., Daniel J.B., non publié).
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niveau d’ingestion et de production
laitiére, elles altérent ainsi de facon
notable le gain d'efficience que I'on
peut espérer en augmentant le niveau
de performance des animaux. Il nexiste
aujourd’hui aucune information précise
sur les variations individuelles associées
a ces pertes digestives non productives
et, des recherches supplémentaires
sont souhaitables dans ce domaine.

ii) La balance protéique du rumen
(BalProRu) correspond a la différence
entre les flux de protéines brutes ingé-
rées et transitant au duodénum (Sauvant
et Noziére, 2016). Ce trait, assez fréquem-
ment mesuré grace a des animaux munis
de canules duodénales, est additif et
peut donc étre utilisé dans des calculs de
rations. BalProRu refléte Iéquilibre entre
le flux de recyclage de I'azote, sous forme
d'urée, par la salive et a travers la paroi du
rumen et |'absorption des excés d'ammo-
niac dans le rumen. Lorsque le recyclage
de l'azote domine (BalProRu < 0), il y a
une récupération intéressante d'azote
qui est ensuite recyclé en protéines
microbiennes disponibles pour I'animal.
Ce cycle biologique vertueux contribue
a l'efficience azotée et, de ce fait, a la
robustesse des ruminants recevant une
alimentation pauvre en azote, comme
c'estle cas dans de nombreuses situations
pratiques dans le monde. Cependant,
dans cette situation ou BalProRu < 0, la
digestibilité de la matiere organique et,
par conséquent, la valeur énergétique

du régime alimentaire sont diminuées
selon une loi de réponse qui a été modé-
lisée (Sauvant et al, 2018a). En revanche,
lorsque BalProRu > 0, l'efficience digestive
des protéines ingérées diminue rapide-
ment car environ 70 % de I'azote en exces,
absorbé sous forme d'ammoniaca travers
la paroi du rumen, est perdu sous forme
d’azote urinaire (Sauvant et al., 2015). Par
conséquent, les variations entre régimes
de BalProRu expliquent en grande partie
celles de l'efficience globale des protéines
alimentaires ingérées par les ruminants.
Ace jour, les variations individuelles de
BalProRu et leur controle génétique
restent inconnus et mériteraient des
investigations.

3. Efficience métabolique
et robustesse

B 3.1. Régulation,
efficience et robustesse

L'approche actuelle des systémes
INRA (INRA, 2018; ) repose
sur l'existence de deux régulations
majeures en interaction mutuelles, des
flux de nutriments et de leurs partitions
métaboliques. Les régulations homéo-
rhétiques controlent des fonctions de
reproduction en vue d’assurer la péren-
nité de l'espéce (gestation, lactation et
croissance) et définissant ainsi les trajec-
toires de vie (Bauman et Currie, 1980).
Sous l'angle de la nutrition appliquée,

les régulations homéorhétiques déter-
minent les cinétiques du potentiel de
production et de ce fait les besoins
nutritionnels correspondants. D'autre
part, les régulations homéostatiques
controlent les fonctions d'adaptation
aux contraintes de l'environnement
nutritionnel (Cannon, 1939 ; Ten Napel
etal, 2009 ; Sauvant et Martin, 2010).
Ainsi, les controles homéostatiques
gérent des réponses multiples des rumi-
nants aux pratiques alimentaires autour
du pivot nutritionnel et constituent ainsi
un « bassin d‘attraction » autour de la
trajectoire de vie suite a une perturba-
tion ( ). Ces perturbations, qui
sollicitent les réponses homéostatiques,
peuvent étre modélisées. Par exemple, il
peut s'agir d'une perturbation soudaine
et limitée dans le temps (pulse) ; cela
peut étre en partie aléatoire ou bien
résulter de stratégies spécifiques du
rationnement appliquées pendant des
périodes plus ou moins longues. Ainsi,
un changement de régime alimentaire
sur une période de de temps délimitée
induit des réponses simultanées plus
ou moins réversibles (phénomene élas-
tique et/ou plastique, voir plus loin).

H 3.2. Impact du niveau
de performance
sur l'efficience métabolique

Au niveau expérimental, |'utilisation
métabolique de I'énergie a été le critére
le plus étudié de l'efficience des animaux

Organisation conceptuelle des approches quantitatives de l'efficience et de la robustesse en nutrition des ruminants
(a) et représentation schématique des relations entre trajectoires de vie liées a 'homeorhése et d’action de 'homéostase

suite a une perturbation alimentaire (b).
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Influence intra-expérience, chez le ruminant en croissance, de la vitesse de croissance (GMQ) sur l'efficience de
l'utilisation de la MOD ingérée pour le GMQ (a),; et du niveau de production laitiére des vaches et des chévres sur la partition
du carbone ingéré (en %) entre le lait, le CO2, les féces, l'urine et le méthane (b).
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d'élevage. Cette efficience dépend prin-
cipalement de la partition des éléments
nutritifs entre les fonctions d’entretien
et productives. En conséquence, il existe
une relation positive systématique entre
le niveau de performance et l'efficience
alimentaire. Par exemple, la

illustre ce principe pour Iénergie dans
le cas de divers types de ruminants en
croissance dans les pays chauds qui
suivent globalement une méme loi
générale. Le trait d'efficience utilisé est
le rapport entre le gain de poids quoti-
dien moyen/l'ingestion de matiére orga-
nique digestible ingérée (GMQ/MODI).
Comme autre exemple, la

montre que lorsque la performance lai-
tiére augmente, la partition du carbone
(C) ingéré évolue en faveur du lait et en
défaveur du C du CO2, du C fécal ainsi
que du Cdu méthane et urinaire chez les
vaches et les chévres laitieres (Sauvant
et Giger-Reverdin, 2018a). La principale
conséquence de cette relation impor-
tante entre performance et efficience
alimentaire est que la sélection a été lar-
gement orientée vers 'amélioration des
performances animales.

H 3.3. Composantes

de la robustesse liées

au métabolisme du carbone
et de l'azote

En relation avec des régulations com-
plexes, les animaux sont plutot bien
équipés pour résister aux variations
dans le temps de l'apport alimentaire
en carbone (rappel : I'énergie utilisable

par le vivant est contenue dans les liai-
sons covalente carbone-hydrogene),
du fait du comportement élastique de
leurs réserves corporelles et également
du fait qu'il n'y a pas d’excrétion adap-
tative en réponse a une carence ou un
excés de carbone. En revanche, il n'y a
pour ainsi dire pas de stockage indiffé-
rencié de protéines (ou d'azote) dans le
corps et en cas d'exces, les acides ami-
nés sont efficacement désaminés dans
le foie et leur fraction azotée est perdue
sous forme d’urée urinaire. En outre,
une carence de protéines alimentaires
ne peut quasiment pas étre compensée
par l'utilisation de réserves dédiées, de
sorte que les fonctions vitales liées au
métabolisme des protéines sont rapide-
ment limitées. Ces principes généraux
expliquent pourquoi les animaux sont
beaucoup plus robustes vis-a-vis des
variations des disponibilités alimen-
taires en carbone et énergie par rapport
a l'azote. De ce fait, il est nécessaire de
se demander si la bonne voie est de se
focaliser comme on le fait en général sur
les aspects énergétiques dans les études
visant a modéliser la robustesse ?

B 3.4. Différences

de robustesse entre les voies
métaboliques en réponse

a un challenge nutritionnel

Pour évaluer la robustesse a court
terme, des challenges nutritionnels
par je(ine transitoire ont été appliqués
aux femelles laitieres depuis déja des
décennies ( , Brody, 1945). Les

T T T ] T
20 30 40 50 60
Production d’énergie dans le lait (kcal/kg PV)

productions de lipides, de protéines et
de lactose dans le lait, qui sont soute-
nues par différentes filieres métabo-
liques, ne résistent pas de la méme
maniére a un challenge de jeline. Ainsi,
la baisse de la production de lipides est
la plus faible, traduisant ainsi la robus-
tesse du métabolisme lipidique grace
aux réserves corporelles. En revanche,
la production de protéines et en par-
ticulier de lactose sont nettement
plus affectées, révélant une capacité
homéostatique et une robustesse
moindres de ces deux filieres métabo-
liques. Ces résultats sont logiques dans
la mesure ou le corps ne dispose pas de
réserves de protéines et ou il n'existe
pratiquement aucune réserve de
glucose (sous forme de glycogéne) dis-
ponible pour compenser son trés faible
apport digestif comme pour ses précur-
seurs. De plus, il convient de se rappeler
que la production laitiere brute dépend
tout d'abord de la sécrétion du lactose
(17,3 kg de lait/kg de lactose secrété)
et, dans une moindre mesure, de celle
des protéines (4,3 kg de lait/kg de pro-
téines) et non des lipides (Daniel et al.,
2018). Il a été montré que les variations
individuelles des réponses a ce type de
challenge nutritionnel de court terme
sont significatives et présentent une
assez bonne répétabilité dans le temps
(Gross et Bruckmaier, 2015 ; Friggens
etal, 2016). La question se pose de
savoir si cette robustesse métabolique
a court terme a du sens par rapport a
la robustesse globale a long terme des
ruminants.

INRAE Productions Animales, 2020, numéro 1
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Influence chez la vache laitiére d’un jeline soudain sur la production des constituants du lait (Brody, 1945) (a) ;
et réponses de la partition de l'énergie chez la chévre aux variations de l'apport d'aliments concentrés autour du pivot
énergétique correspondant a un Bilan UFL = 0 (Daniel et al., 2016) (b).
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W 3.5. Réponses multiples
aux régimes, efficience
a moyen terme et robustesse

La prévision des réponses multiples
aux variations des apports de concen-
tré, ou de nutriments énergétiques et
protéiques, a été décrite dans le sys-
téme INRA2018, en particulier pour les
vaches laitieres et les chévres (Faverdin
etal,2018a ; Sauvant et Giger-Reverdin,
2018b). Chaque loi de réponse d'un
constituent correspond a l'expression
d’un « bassin d'attraction » dans lequel
la capacité homéostasique est sollicitée
(voir plus haut) et ou la robustesse des
animaux est mise a épreuve ( ).
Pour tous les types de ruminants, une
trajectoire de vie traduisant |'évolution
du potentiel de performance est main-
tenant proposée (INRA2018), elle cor-
respond a un état nutritionnel de pivot
correspondant au bilan énergétique
net =0 et une efficience des PDI = 0,67.

La réponse de l'efficience métabo-
lique de la transformation de I'Energie
Métabolisable (ME) en énergie nette
(NE) (k= ME/NE) est meilleure avec des
rations plus digestibles et concentrées
(valeurs plus élevées du ratio énergie
métabolisable/énergie brute) car elles
induisent notamment une moindre
production de chaleur en raison d’'un
travail digestif plus faible (mastication et
motricité du tube digestif...). La prise en
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compte de ces phénoménes est incluse
systématiquement, mais de différentes
maniéres dans la plupart des systémes
d'unités d'alimentation actuels.

La modélisation empirique de la
réponse de la production laitiere a I'ap-
port énergétique n'est pas nouvelle
pour les vaches laitiéres (Brody, 1945).
Récemment, des lois de réponse multi-
ples ont été proposées en fonction des
apports en aliments concentrés (

) ou UFL et PDI (Daniel etal., 2016 ;
Faverdin et al, 2018a). Fait intéressant,
les différences de pente au pivot nutri-
tionnel aux apports de concentré des
productions de lipides, de protéines et
de lactose ( ) sont cohérentes
avec le classement observé lors d’'une
épreuve de jelne ( ). Ce résul-
tat est également cohérent avec les
données de Daniel etal. (2016) mon-
trant qu’au pivot du Bilan UFL =0, les
réponses et efficiences marginales par
unité d'énergie nette lait sont respec-
tivement de 2,6, 13,1 et 17,1 g/Mcal
lait pour les lipides, les protéines et le
lactose, respectivement. Un classement
assez similaire des trois secrétions est
observé pour les réponses autour du
pivot de l'efficience PDI = 0,67 (Daniel
etal., 2016), il en est de méme chez
les chevres laitiéres (Sauvant et Giger-
Reverdin, 2018b). Pour I'énergie, comme
il n'y a pas d'excrétion adaptative de
carbone (voir plus haut), la réponse de
I'efficience globale concerne essentiel-
lement la partition de I'énergie entre la

Delta de MS ingérée de concentré (Kg MS/J)

production laitiére et les réserves. Par
exemple, la montre que les
modifications de I'apport énergétique
chezles chévres laitiéres entrainent des
réponses marginales inverses entre les
flux d’énergie nette dans le lait et dans
les réserves. Autour du pivot du bilan
UFL = 0, la répartition marginale éner-
gétique entre lait et réserves est d'en-
viron 35 %. Cette valeur est inférieure,
(environ 17 %) pour les vaches laitiéres,
quel que soit le potentiel de production
(Daniel et al,, 2016).

Lintérét majeur des modéles empi-
riques de lois de réponse aux apports
énergétiques par rapports aux challen-
ges de court terme réside dans le fait
qu'ils explorent des situations plau-
sibles de robustesse a moyen terme
et quiils permettent de construire des
logiciels susceptibles étre appliqués
dans le calcul des régimes alimentaires
(cf. INRAtion® V5 ; https://www.inra-
tion-ruminal.fr/). Pour tous ces modeéles
de grandes variations peuvent étre
observées d'une expérience a l'autre
et aussi d'un animal a un autre pour un
méme contexte nutritionnel. Ainsi, des
études visant a identifier des animaux
apparaissant comme plus robustes a
travers ces réponses sont souhaitables.

Comme le montre la , des
modifications de I'apport en PDI (INRA,
2018) autour de la valeur pivot de
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I'efficience PDI = 0,67 entrainent des
modifications simultanées de cette
efficience métabolique et de la pro-
duction de protéines du lait chez les
vaches (des résultats similaires existent
chezles chévres) (Faverdin etal., 2018a;
Sauvant etal., 2018b). La

montre clairement que les variations
de l'efficience moyenne des PDI sont
la conséquence des variations conco-
mitantes des apports et sont liées a
des flux d'excrétion d'azote urinaire
(Sauvant et al,, 2015). Autour du pivot
de l'efficience moyenne des PDI de 0,67,
la partition marginale entre les proté-
ines du lait et I'excrétion est d'environ
20 % (Daniel et al., 2017). La combinai-
son des influences de la balance pro-
téique du rumen (voir plus haut) et de
l'efficience des PDI ( ) permet de
prédire avec une précision satisfaisante
I'excrétion urinaire d'azote et donc l'ef-
ficience des PDI.

De nombreuses études ont porté sur
la modélisation dynamique des méta-
bolismes. Un des problemes soulevés
pour construire ces modeéles mécanistes
concerne la représentation des régu-
lations homeorhétiques et homéos-
tasiques au sein d'un sous-systéme
régulateur contrélant le sous-systéme
opérationnel (organes, voies métabo-
liques...). Dans les premiers modéles,
les régulations étaient basées sur des

couples d’hormones théoriques cen-
sées controler les phénoménes catabo-
liques et anaboliques (Neal et Thornley,
1983 ; Sauvant, 1994). Des modeéles
plus récents ont considéré a la fois le
métabolisme énergétique et celui des
protéines (Baldwin, 2005 ; Martin et
Sauvant, 2007). Ces modeles représen-
taient essentiellement les régulations
homéorhétiques au cours d'une lac-
tation. Plus récemment, un nouveau
modeéle a permis de représenter des
phénoménes dynamiques liés a I'éner-
gie sur plusieurs lactations (Puillet et al.,
2010). Ultérieurement, les régulations
homéorhétiques et homéostasiques
ont été représentées simultanément
(Martin et Sauvant, 2010a,b) et il s'agit
la du premier modéle téléonomique
pouvant aborder certains aspects liés
a la robustesse énergétique. Enfin, le
sous-systéme de régulation homéorhé-
tique a été amélioré pour tenir compte
des différences entre la cinétique de
production de lipides, de protéines
et de lactose chez les vaches en lac-
tation (Daniel et al.,, 2017). Ce fait est
important car la plupart des études et
modeéles sur les femelles en lactation
se sont concentrées sur l'efficience
énergétique et les points de vue de
robustesse associés se sont focalisés
uniquement sur les lipides. Le récent
systéme INRA n’intégre pas explici-
tement de modele de régulation des
métabolismes, cependant dans le cas
des vaches et des cheévres laitieres les
phénomenes de mobilisation-recons-

titution sous homeorhese des réserves
énergétiques sont pris en compte en
intégrant les influences du potentiel de
production et de la note d'état corpo-
rel a la mise bas (Faverdin et al., 2018b ;
Sauvant et Giger-Reverdin, 2018b). De
méme, les phénomenes de régulation
homéostatiques des métabolismes ne
sont pas explicitement pris en compte
dans ce systeme, cependant leurs effets
résultants sont pris en compte a travers
les lois de réponse multiples comme
indiqué plus haut.

Conclusion

Les nombreux aspects liés aux effets
de l'alimentation des ruminants sont
en relation avec leur efficience nutri-
tionnelle et leur robustesse. Ces deux
propriétés n'ont pas le méme statut
en termes de connaissances et d'ap-
plication. Lefficience a été mesurée
assez fréquemment dans les études
a court et a moyen terme et elle a
été largement modélisée de maniere
empirique dans les systémes d’unités
d’alimentation récents, en particulier
celui de I'INRA2018. Par contre, l'effi-
cience a long terme a été moins étu-
diée et modélisée car on ne dispose
pas de nombreuses données expé-
rimentales permettant d’assoir un
modéle réaliste. Il semble donc néces-
saire de mieux la prendre en compte,
en particulier dans le cas des femelles
ruminants. A l'inverse, la robustesse

Réponses intra-expérience (a) aux apports PDI de lefficience des PDI, de la production de protéines du lait et des
rejets azotés urinaires chez la vache laitiére et (b) de la partition de 'énergie nette chez la chévre laitiére en réponse aux
variations d’apport de concentré autour de la valeur pivot du bilan UFL = 0.
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souffre d'un manque de traits mesu-
rables et pertinents, car elle corres-
pond a une propriété émergente d’'un
systeme complexe. En outre, les carac-
téristiques mesurées jusqu’a présent
pour évaluer la robustesse résultent
davantage de possibilités techniques
que d'objectifs scientifiques. Toutefois,
les modéles de réponses multiples
proposés dans le systeme INRA2018
permettent d'explorer, au moyen de
méta-analyses, certaines composantes
de la robustesse métabolique des
ruminants autour de la satisfaction de
leurs besoins.
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Cette synthese fait le point sur la modélisation des aspects nutritionnels associés aux questions d'efficience et de robustesse chez les
ruminants. Elle se focalise notamment sur la place des systémes d’unités d'alimentation dans ces débats. Le comportement alimentaire et
I'ingestion représentent des premiers critéres importants a considérer compte tenu de leurs relations avec les performances des animaux.
Lefficience digestive a été mesurée et modélisée depuis longtemps compte tenu qu'il s'agit d’'une composante importante et largement
controlable par I'éleveur de l'efficience alimentaire globale. Lefficience métabolique dépend largement du niveau de performance compte
tenu du role joué par les besoins d'entretien et non productifs des animaux. En outre elle dépend assez largement du constituent organique
élaboré (lipides, protéines et glucides) ainsi que de I'implication des réserves et des fonctions d’excrétion. La robustesse est une propriété
émergente de systéme complexe, elle met en jeu les nombreuses facettes de 'homéostase des étres vivants et ne peut pas, de ce fait, étre
facilement évaluée et mesurée. En pratique elle est souvent abordée a travers des challenges nutritionnels de court terme ainsi qu'a travers
des lois de réponse aux apports d’aliments et de nutriments. Dans tous les domaines évoqués dans ce texte les variations individuelles
restent encore mal connues ainsi que la part génétique de ces variations, ceci incite a y consacrer plus de travaux.
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Abstract

Modeling efficiency and robustness in ruminants, the nutritional point of view

This synthesis reviews the modeling of nutritional aspects associated with efficiency and robustness issues in ruminants. In particular, it focuses
on the role of feeding unit systems in these debates. Feeding behavior and ingestion are important first criteria to consider given their relationship
to animal performance. Digestive efficiency has been measured and modeled for a long time since it is an important and largely controllable
component of the overall feed efficiency. Metabolic efficiency largely depends on the level of performance given the role played by the mainte-
nance and non-productive requirements of the animals. In addition, it depends to a large extent on the organic constituents (lipids, proteins and
carbohydrates) as well as the involvement of reserves and excretion functions. Robustness is an emerging property of a complex system, it involves
the many facets of the homeostasis of living things and cannot, therefore, be easily evaluated and measured. In practice, it is often tackled through
short-term nutritional challenges as well as through the laws of response to feed and nutrient inputs. In all the areas mentioned in this text, the
individual variations are still poorly known as well as the genetic part of these variations, this encourages dedicating more work to these topics.
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