
Les nutriments issus des aliments
ingérés par l’animal sont répartis dans
des proportions variables vers les dif-
férentes fonctions physiologiques (la
lactation, la gestion des réserves, la
reproduction…). La compréhension des
facteurs qui sous-tendent la partition
de l’énergie a longtemps été vue comme
le moyen de contrôler et maximiser les
seules fonctions productives. Pour savoir
si un changement d’apports alimen-
taires va produire, ou non, un bénéfice
économique en termes de quantité ou
de qualité du lait produit, il est néces-
saire de pouvoir prévoir au mieux la
partition des nutriments (voir encadré
« définitions »). Cette approche de la
partition des nutriments se concentre
uniquement sur la valeur économique
directe, souvent à court terme, avec peu
de considération des aspects plus larges
de la partition des nutriments ainsi que
du plus long terme. Il est cependant
clair aujourd’hui que la compréhension
de la partition des nutriments est essen-
tielle pour une gamme beaucoup plus
large de questions qui sont d’une
importance majeure pour le futur de
l’élevage.

La proportion des nutriments qui ne
sont pas orientés vers les réserves
corporelles ou le lait peut également

impacter l’environnement (devenir des
productions de C, N et P) non seulement
par kg de lait produit, mais aussi en
termes d’efficacité sur l’ensemble de la
vie productive des vaches laitières. Ainsi,
si on considère l'impact environnemental
sur l’ensemble de la carrière de la vache,
plus la vie productive est longue et plus
la phase d’élevage est courte en propor-
tion, plus grande est l’efficacité. Dans ce
contexte, la part des nutriments qui va
vers des fonctions telles que la capacité
immunitaire et la reproduction peut être
d'une importance majeure. Ces fonctions
sont également importantes pour le
bien-être de l’animal, mais aussi pour la
gestion du troupeau et donc la charge de
travail.

Les demandes de la société pour une
agriculture plus durable sont susceptibles
d’accroître la diversité des environne-
ments dans lesquels les élevages seront
placés. De plus, les évolutions du climat
et l’accroissement de la demande sur les
usages des terres et des ressources agri-
coles, par exemple la demande énergé-
tique, pourraient exacerber cette situa-
tion. Il y a un donc un besoin croissant
de pouvoir prévoir avec précision la capa-
cité d’un animal à répondre aux défis
nutritionnels qui se posent en fonction
de l’environnement dans lequel il est

placé. Différentes questions peuvent être
déclinées à partir de ces considérations.
Ainsi, comment la régulation de la parti-
tion des nutriments modifie-t-elle la
capacité de l’animal à s’adapter, c’est-à-
dire sa robustesse, lorsque les ressour-
ces sont limitées ou déséquilibrées ?
Ou bien, est-ce que la sélection géné-
tique orientée vers une production in-
tensive est bien adaptée à des systèmes
économes à bas intrants ? Ou encore,
comment la sélection a-t-elle fait évo-
luer la capacité d’adaptation des ani-
maux d’élevage ?

Ces questions de variations des parti-
tions face à celles des ressources sont
importantes, mais le rôle des détermi-
nants animaux spécifiques dans la parti-
tion des nutriments pose aussi question.
Il n’est pas possible de ne répondre à
ces questions qu’avec des modèles de
partition des nutriments qui ne concer-
nent que la vache moyenne, considé-
rée en milieu de lactation et produi-
sant une quantité standard de lait. Il est
devenu de plus en plus clair qu’il faut être
capable de prédire la dynamique de la
partition des nutriments d'une manière
plus globale et détaillée à la fois, c’est-
à-dire en prenant en compte l’ensemble
des facteurs du milieu, des stades physio-
logiques et des génotypes. 
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La partition des nutriments 
entre fonctions physiologiques chez 
les vaches laitières dépend du génotype 
et de son expression dans le temps

Les enjeux de durabilité de l’élevage incitent à mettre en œuvre une approche plus globale de
la conduite alimentaire des vaches laitières. La partition des nutriments vers les différentes
fonctions est au cœur de l’efficience globale du troupeau. Comprendre et prévoir les effets
combinés de la génétique et de la conduite d’élevage sur cette partition constitue un défi pour
la recherche et un enjeu pour les futurs outils de conseil en élevage1.

1 Ce texte est adapté d’une publication en langue anglaise publiée dans la revue Animal (Friggens et al 2013).



Ces nouveaux objectifs exigeront une
reconnaissance explicite du rôle du géno-
type et de son expression à travers le
temps sur la partition des nutriments.
Dans ce domaine, il y a eu des avancées
significatives dans la description de ces
trajectoires dont la force motrice est liée
à un déterminisme génétique (voir enca-
dré), avec l’émergence de deux approches
distinctes. L’une privilégie l’approche
ascendante, ou « bottom-up », essayant
de modéliser les trajectoires comme
une propriété émergente d’un système
complexe. L’autre, à l’opposé, est des-
cendante, ou « top-down » ; elle met en
avant d’emblée ces trajectoires comme
des finalités du système qui vont modi-
fier le comportement des systèmes com-
plexes sous-jacents. 

Cet article de synthèse analysera tout
d’abord ces deux approches dans leur
capacité à prendre en compte la parti-
tion des nutriments à travers les diffé-
rents modèles de la lactation qui ont
été publiés sur ces aspects. Ensuite, il
s’attachera à analyser le défi que repré-
sente l’intégration, dans ces modèles, des
informations génétiques sur la partition
des nutriments. Enfin, la dernière partie
tentera de faire le point sur la capacité
d'adaptation, ou capacité homéostatique,
de l’animal pour faire face à des pertur-
bations environnementales et son lien
avec le génotype. 

Cette revue privilégie les aspects de
prévision et donc inévitablement les
approches de modélisation. Cependant,
les concepts biologiques impliqués sont
également pertinents dans le contexte
plus large de la nutrition et de la physio-

logie (Friggens et Newbold 2007), ce
que le texte essayera de refléter. Cette
synthèse se focalise principalement sur
les systèmes de contrôle des réseaux
métaboliques, ce qui ne veut pas dire
qu'il n'y a pas eu des progrès dans la
représentation de la « machinerie méta-
bolique » elle-même, mais il n’est pas
possible de couvrir tous les aspects de
la partition des nutriments dans un seul
article de synthèse. Pour de plus amples
informations sur les progrès récents
sur cet aspect important des modèles
de partition des éléments nutritifs, le
lecteur pourra, par exemple, consulter
les articles de Hanigan et al (2006),
Kebreab et al (2009) et Sauvant et al
(2010).

1 / Deux approches concep-
tuelles en apparence oppo-
sées pour prévoir les tra-
jectoires de partition des
nutriments

1.1 / L'évolution de la modélisa-
tion des trajectoires génétique-
ment déterminées

La partition des nutriments évolue au
cours de la vie de l’animal et de son cycle
de reproduction, en particulier pendant
les phases de lactation et de gestation.
Les vaches en début de lactation orien-
tent une grande partie des nutriments
ingérés vers la glande mammaire et
mobilisent largement les réserves cor-
porelles disponibles (Bauman et Currie
1980). Au fur et à mesure de l’avancée

en lactation des vaches, et en relation
avec la progression de la gestation, la
partition de l’énergie se déplace de la
fonction lactée vers les réserves corpo-
relles (Koenen et al 2001, Yan et al
2006). Les changements qui en résultent
dans les réserves corporelles sont simi-
laires pour les différentes races et les
cycles de reproduction, et interviennent
même lorsque la densité énergétique de
la ration est adéquate ou que sa compo-
sition est maintenue constante pendant
toute la lactation (Friggens et Badsberg
2007). Des évolutions similaires des pro-
fils des réserves corporelles sont égale-
ment observées dans d’autres espèces
d’herbivores (Réale et Festa-Bianchet
2000), par exemple pour s’adapter à la
période de la demande d'énergie maxi
male en fin de gestation chez les brebis
qui portent plusieurs agneaux (Kaske et
Groth 1997).

Il existe également des profils carac-
téristiques des courbes de production de
matières grasses, de protéines et de lacto-
se du lait qui ne peuvent être attribués à
des changements dans la disponibilité
ou la composition de la ration offerte
(Friggens et al 2007). Les généticiens
qui évaluent les particularités phénoty-
piques propres aux animaux après cor-
rections des effets de l’environnement
ont depuis longtemps décrit ces évolu-
tions. Les changements des proportions
relatives de ces composants dans le lait
au cours de la lactation fournissent une
preuve supplémentaire de changements
programmés dans la partition des nutri-
ments. Bien entendu, ces changements
inscrits dans le génome peuvent traduire
une adaptation évolutive. Ainsi, la sécré-
tion du lactose n’est pas maximale à la
parturition, elle s’accroît « génétique-
ment » en suivant la trajectoire « géné-
tique » d’ingestion de la matière sèche
qui constitue la source indirecte majeure
de la néoglucogénèse hépatique, l’ani-
mal n’ayant pas de réserves de glucose
mobilisable.

La raison longtemps évoquée pour
expliquer la mobilisation énergétique
des réserves corporelles en début de lac-
tation (bilan énergétique négatif) a été
l’incapacité à ingérer suffisamment
d'énergie pour répondre aux besoins
énergétiques liés à la production laitière.
Cependant, l'augmentation du contenu
énergétique des rations en début de lac-
tation ne permet pas de réduire la mobi-
lisation corporelle (van Knegsel et al
2005, Faverdin et al 2007, Roche et al
2009), l’essentiel du supplément de
nutriments apportés étant alors orienté
vers la mamelle. Si l'apport en début de
lactation était limité parce que les vaches
ne peuvent pas manger suffisamment
pour satisfaire leurs besoins, la consom-
mation de vaches en bilan énergétique
négatif devrait être positivement liée au
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Encadré. Définitions.

Partition des nutriments
Partage des substances nutritives disponibles dans l'organisme entre les différentes voies
d'approvisionnement des organes.

Homéostase
Propriété de régulation associée au concept de « constance du milieu intérieur » (Bernard
1865) ; aptitude d'un système vivant à maintenir un état d'équilibre par le jeu de méca-
nismes physiologiques contribuant à rétablir cet état en réponse à une perturbation externe
(Cannon 1929).

Trajectoires génétiquement déterminées
Changements d'état au cours du temps dont la force motrice est le « programme » dyna-
mique inné d'expression des gènes de l'animal.

Homéorhèse
Extension de la notion d'homéostase pour exprimer l'idée de constance des trajectoires
génétiquement déterminées (Waddington 1957) ; aptitude d'un système vivant à se mainte-
nir sur une trajectoire d'équilibre par le jeu de mécanismes physiologiques contribuant
à rétablir cette trajectoire en réponse à une perturbation externe.

Téléonomie
Concept scientifique qui reconnaît objectivement le caractère finalisé d'un processus sans
pour autant supposer que cette fin soit projetée (Pittendrigh 1958) ; qualité apparente des
systèmes vivants à organiser leur structure et à orchestrer leur fonctionnement pour la
réalisation de buts.
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poids vif et la motivation à consommer
en début de repas devrait être maximale,
ce qui n’est pas le cas (Faverdin 1985,
Friggens et Badsberg 2007). De même,
l’apport d’aliments concentrés moins
encombrants devrait entraîner de faibles
phénomènes de substitution avec les four-
rages lorsque les vaches sont en déficit,
ce qui n’est pas ce que l’on observe expé-
rimentalement en début de lactation
(Faverdin et al 2007). Ces résultats, et de
nombreux autres, prouvent bien qu'une
partie importante de la mobilisation de
l'énergie corporelle des vaches laitières
en début de lactation est contrôlée géné-
tiquement. Cela implique que la faible
ingestion en début de lactation est une
conséquence de la partition des nutri-
ments des réserves vers le lait et non la
cause de cette partition. En effet, les
changements orchestrés dans les princi-
pales hormones métaboliques en début
de lactation favorisent la lipolyse
(Chilliard et al 2000) et créent une véri-
table « autoroute métabolique » d’orien-
tation des nutriments vers la glande
mammaire (Lucy 2003). En outre, ce
changement hormonal axé sur la lipolyse
tend à réduire l’ingestion d’aliment
(Bareille et al 1997, Faverdin et Bareille
1999).

La nécessité de représenter ces diffé-
rentes trajectoires dans les modèles afin
de prévoir la partition des éléments
nutritifs est admise depuis longtemps
(Baldwin et al 1987, Oldham et Emmans
1989, Sauvant 1992) et deux approches
conceptuelles différentes ont émergé
pour simuler ces trajectoires, l’une ascen-
dante, l’autre descendante que nous
appellerons avec la terminologie anglo-
saxonne « bottom-up » et « top-down »
respectivement. Les progrès réalisés avec
ces deux approches de modélisation des
trajectoires sont brièvement décrits ci-
dessous. L'approche « bottom-up » consi-
dère la trajectoire comme la résultante
de changements homéorhétiques (voir
encadré) sous-jacents, c'est-à-dire les
changements coordonnés génétiquement
dans les profils hormonaux (et les affi-
nités des récepteurs associés) observés
lorsque les animaux passent d'un état
physiologique à un autre (par exemple
de la fin de gestation au début de la lac-
tation). En revanche, l'approche « top-
down » considère plutôt la trajectoire
comme étant un but que l'animal est
programmé pour atteindre, c'est-à-dire
que la trajectoire est tirée par une finalité
elle-même intégrée au génome, ce qui
correspond au concept de la téléonomie
(Monod 1970). Dans cette perspective,
ce sont les trajectoires qui affectent
directement l'aptitude de l'animal et sont
donc l'objet de la sélection. Bien que ces
deux approches diffèrent dans leur base
conceptuelle, elles reconnaissent toutes
deux que la partition des nutriments est
soumise à deux processus distincts : le

contrôle génétique et la régulation homéo-
statique, comme le montre la figure 1.
Une grande partie du défi dans la pré-
diction de la partition des éléments
nutritifs est lié à la compréhension et à
la représentation du couplage de ces
deux aspects et de leur contrôle par le
génotype.

1.2 / L’approche « bottom-up » :
la modélisation des trajectoires
homéorhétiques

L'approche « bottom-up » cherche à
établir des règles de fonctionnement au
niveau des régulateurs métaboliques qui
génèrent des trajectoires de rendement
au niveau des animaux. Cette approche
est toujours celle qui est prise dans les
modèles mécanistes métaboliques. Un des
premiers exemples de cette approche chez
des vaches laitières est le modèle de la
glande mammaire de Neal et Thornley
(1983) qui a été utilisé par Baldwin et al
(1987) pour étendre leur modèle méta-
bolique de la vache laitière, Molly, afin
de simuler différentes étapes de la lacta-
tion. Dans le modèle de glande mam-
maire de Neal et Thornley, le potentiel
de production de lait de la vache est une
fonction du nombre de cellules sécré-
trices mammaires qui évolue à son tour
au cours de la lactation par l'intermé-
diaire d'une hormone de lactation théo-
rique. Cela a permis de disposer dans le
modèle métabolique Molly d’une tra-
jectoire homéorhétique pour la produc-
tion de lait qui représente une fonction

de demande en nutriments évoluant au
cours de la lactation tout en restant indé-
pendante de l'approvisionnement en élé-
ments nutritifs. Par la suite, cette trajec-
toire homéorhétique pour la production
laitière a été affinée en élaborant des
descriptions de plus en plus sophistiquées
de la prolifération des cellules sécrétrices
mammaires et de leur apoptose (Dijkstra
et al 1997, Pollott 2000, Vetharaniam et
al 2003b). Bien que ces modèles de la
glande mammaire incorporent progres-
sivement des descriptions plus mécanistes
du nombre de cellules mammaires et de
leur fonctionnement, il est intéressant
de noter que le facteur déterminant de
ces modèles reste essentiellement le
temps depuis le vêlage, plutôt que n'im-
porte quelle force motrice génétique
innée.

Il est également intéressant de noter que
cette trajectoire homéorhétique pour le
lait ne fait pas de distinction entre les
composants du lait. Dans la majorité des
modèles métaboliques mécanistes (Dan-
faer 1990, Baldwin 1995, Martin et
Sauvant 2007), les profils de production
potentielle de matières grasses, de pro-
téines et de lactose du lait sont directe-
ment liés à la production de lait, ou à la
trajectoire du nombre de cellules mam-
maires et s'appuient ensuite sur la parti-
tion des éléments nutritifs pour générer
des différences dans la composition du
lait. Cette approche a montré ses limites
et a conduit à introduire des modifica-
tions dans la représentation des profils
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Figure 1. Représentation schématique du principal défi pour améliorer la prévision
de la partition des nutriments : incorporer la partition liée aux forces motrices
dépendant du génome dans les modèles de partition des nutriments conçus pour
maintenir l'équilibre physiologique. 

La flèche inverse représente le fait que l'environnement nutritionnel peut influer sur
l'expression des gènes et donc sur la partition qui est contrôlée par les gènes.
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potentiels de composition du lait avec,
par exemple, une dissociation de la pro-
duction de lactose du lait de celles de
matières grasses et de protéines (Hanigan
et al 2007). Cette adaptation dans laquel-
le la vitesse maximale de la synthèse du
lactose a été modulée en fonction du
stade de lactation, tandis que les vitesses
maximales de synthèses de matière gras-
se et de protéines du lait restent fonction
du nombre de cellules mammaires
actives, est assez conforme aux réflexions
sur la sécrétion de lactose (cf. plus haut)
et a sensiblement amélioré la capacité de
Molly à prévoir les variations de com-
position du lait au cours de la lactation.
Toutefois, il subsiste des biais de prévi-
sion en ce qui concerne la matière gras-
se du lait en fonction du stade de lacta-
tion (Hanigan et al 2007).

De la même façon, il n’existe pas de
trajectoires explicites homéorhétiques
pour l'utilisation des réserves corporelles
dans la majorité des modèles métabo-
liques, à une exception près (Martin et
Sauvant 2007). A titre d'exemple, dans
Molly les variations des réserves lipi-
diques corporelles sont régulées par la
taille du pool de glucose rapportée à une
valeur de référence. Ainsi, l'accumula-
tion plasmatique de glucose favorise la
lipogenèse alors que la pénurie de glu-
cose induit une lipolyse (Baldwin 1995).
Le lien entre les concentrations de glu-
cose et les variations des réserves lipi-
diques est assuré par un signal anabo-
lique et un signal catabolique, critères
pertinents assimilables à des «méta-
hormones» qui représentent globalement
l'insuline et le glucagon d’une part et les
catécholamines d’autre part (Baldwin
1995). Bien que la régulation de la
lipolyse et de la lipogenèse par l'inter-
médiaire des méta-hormones ait été éla-
borée pour assurer le contrôle de rétro-
actions plus sophistiquées (Hanigan et
al 2009, 2007), il n'existe pas de trajec-
toire explicite pour les réserves corpo-
relles dans les versions publiées de Molly.
Des trajectoires en apparence plus con-
crètes d’hormones se retrouvent dans le
modèle de Danfær (1990), qui utilise,
comme force motrice, des évolutions de
teneurs moyennes en hormone de crois-
sance et en insuline pour modifier les
prélèvements des nutriments par la glande
mammaire, le muscle et le tissu adi-
peux. Dans ce modèle, ces hormones
sont affectées par le stade de lactation,
ainsi que par la production de lait et le
poids vif. Via ces trajectoires, le modèle
de Danfær contient un contrôle homéo-
rhétique de la partition des nutriments,
bien que ceci ne soit pas explicité ainsi
par l’auteur. Le modèle de Sauvant (1994)
fait un pas important en rendant explicite
le contrôle homéorhétique dans son
architecture et met en œuvre cette régu-
lation en utilisant des méta-hormones
cataboliques et anaboliques. Cette pre-

mière approche a été concrétisée par
Martin et Sauvant (2007) afin de pou-
voir inclure expressément les change-
ments génétiquement régulés des réserves
lipidiques corporelles par une hormone
de mobilisation et une hormone de
l'anabolisme qui ont été inversement liées
pour assurer une corrélation négative,
ou une substitution largement exclusive,
entre la mobilisation et l'accrétion des
lipides corporels. Dans ce modèle les
niveaux de ces hormones homéorhéti-
ques sont explicitement fonction du
potentiel génétique de production du
lait et fournissent ainsi des trajectoires
homéorhétiques d’utilisation des
réserves corporelles qui sont généti-
quement pilotées. Bien que tous ces
modèles reconnaissent la nécessité
d’avoir des trajectoires génétiquement
pilotées (soit explicitement soit implici-
tement), ils utilisent le temps comme
force motrice pour générer les trajec-
toires homéorhétiques et ne pas invo-
quer l'expression génétique (ou dépen-
dant d’un état physiologique). Cela
peut sembler un détail, mais les études
de croissance ont montré que les tra-
jectoires relatives aux mesures de l'état
physiologique, par exemple le degré
de maturité, élargissent considérable-
ment la capacité des modèles à tenir
compte des différences entre géno-
types (Taylor 1980, Emmans et Kyria-
zakis 2001, Doeschl-Wilson et al
2007).

1.3 / Les approches « top-down » :
la modélisation des trajectoires
téléonomiques

L'approche « top-down » vise à défi-
nir des règles de fonctionnement au
niveau animal dans le but de réguler la
partition de nutriments vers les diffé-
rents processus physiologiques (entre-
tien, lait…). Cette approche est habituel-
lement celle utilisée dans les modèles de
flux de nutriments. Elle utilise des phé-
nomènes biologiques observés qui sont
décrits en termes de finalités évolutives
de l'animal. Cette approche reconnaît
explicitement la notion de pilotage
génétique des fonctions vitales ; ce pilo-
tage se traduit par un ensemble cohérent
de propriétés émergentes d’une multitu-
de de mécanismes sous-jacents médiés
par des profils d'expression génique,
perfectionnés par la sélection afin de
maximiser la probabilité de transmis-
sion des gènes à la génération suivante.
Compte tenu du fait que l’on considère
que ces trajectoires sont orientées en
fonction d'une finalité, elles sont quali-
fiées de téléonomiques (Monod 1970). 

La notion de « trajectoires téléonomi-
ques » n'est pas nouvelle. Elle est impli-
cite dans l'idée de courbes de potentiel
de croissance ou de lactation, car elle
implique un objectif de performance
génétiquement programmé. Lorsque
l’on crée un stress environnemental, on
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Figure 2. Représentation schématique de l'animal comme un système régulé
(d’après Sauvant 1994).
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peut temporairement inciter l’animal à
dévier de sa trajectoire pour faire face à
ce stress, mais la production tend à reve-
nir à sa trajectoire dès que les conditions
redeviennent normales. Cette propriété
s’observe même si la période difficile
est placée en tout début de lactation et
dure plusieurs mois (Friggens et al 1998,
Delaby et al 2009). Les modèles qui
cherchent à décrire le potentiel de crois-
sance ont une longue histoire (Emmans
1997, Taylor 1980) et des modèles de
lactation explicitement destinés à décrire
le potentiel, ont également été proposés
(Friggens et al 1999). 

La notion de trajectoires téléonomiques
de variation des réserves corporelles a
également commencé à émerger il y a
quelque temps. Des expériences qui
manipulaient la note d'état corporel au
vêlage ont montré que les vaches sui-
vaient des trajectoires de changement
d'état corporel en début de lactation qui
étaient compatibles avec l’idée d’une
force motrice visant à atteindre un état
corporel cible particulier (Broster et
Broster 1998, Garnsworthy et Topps
1982). Ces observations permettent
de faire l’hypothèse que chez les vaches
laitières, comme chez d'autres mam-
mifères (Pond 1984), les changements
de réserves corporelles sont program-
més en fonction du statut de repro-
duction (Friggens 2003). Ces phéno-
mènes ont été formalisés pour fournir
un modèle capable de prévoir les tra-
jectoires téléonomiques des variations
des lipides corporels pour les vaches lai-
tières en fonction de l’état des réserves
au moment du vêlage, du stade de lacta-
tion et du stade de gestation (Friggens et
al 2004).

Lorsque la notion de trajectoires téléo-
nomiques a été étendue pour prendre en
compte plus d'une fonction vitale, par
exemple, la croissance et la lactation ou
la lactation et la gestation suivante, la
nécessité d'attribuer des règles de priori-
tés relatives aux différentes fonctions
est devenue évidente (Hammond 1944).
En effet, les changements génétiquement
programmés dans la partition des nutri-
ments au fur et à mesure que l'animal
progresse à travers différents états phy-
siologiques sont la manifestation de
l'évolution de ces priorités au sein de
l'animal. Non seulement l'examen des
priorités relatives fournit des explica-

tions fonctionnelles pour des phéno-
mènes tels que la baisse de la fécondité
lorsque la production de lait augmente
(Friggens et al 2010), mais il fournit
également la composante animale d'un
cadre capable de prévoir la partition des
nutriments. Cela a été admis par Sauvant
(1994), qui a proposé une architecture
générique d’un organisme basée sur le
couplage d'un sous-modèle de régulation
fournissant les forces téléonomiques
pour piloter le fonctionnement d'un
sous-modèle opérant (figure 2), et a été
récemment développé dans un modèle
téléonomique de la partition des nutri-
ments.

Dans ce modèle téléonomique déve-
loppé par Martin et Sauvant (2010a, b),
le sous-modèle régulateur décrit la
dynamique des priorités relatives d'un
mammifère femelle entre les fonctions
de la vie destinées à la croissance (G),
au vieillissement (A), à la gestion des
réserves corporelles (R), à l'approvi-
sionnement en nutriments pour le
fœtus (U), le nouveau-né (N) et le
jeune nourri au lait (S) (figure 3). Ce
modèle dynamique (figure 4) constitue
le pilote pour la partition des nutri-
ments dans le sous-modèle opérant.
Ainsi, ce modèle, paramétré pour des
vaches laitières, permet de décrire les
modifications du poids vif et de sa
composition, la croissance du fœtus,
la production laitière et sa composition
ainsi que l’ingestion d’aliments des
vaches laitières pendant la croissance,
pendant plusieurs cycles successifs de
reproduction et au cours du vieillisse-
ment. Pendant les cycles de reproduc-
tion, les priorités relatives ont été
construites pour assurer l’évolution et
la continuité métabolique entre la

Figure 3. Schéma du cadre conceptuel utilisé pour représenter les priorités des ani-
maux, les transferts et les flux entre celles-ci dans le modèle de Martin et Sauvant
(2010a).

Les priorités suivantes sont représentées : G, la croissance ; A, le vieillissement ;
R, l’équilibre des réserves corporelles ; U, la survie du veau à naître ; N, la survie
du veau nouveau-né ; S, la survie du veau de lait.

Figure 4. Trajectoires des priorités pour la croissance (G), le vieillissement (A),
l’équilibre des réserves corporelles (R), la survie du veau à naître (U), la survie du
veau nouveau-né (N), et la survie du veau de lait (S) pendant plus de 1 500 jours de
vie dans le modèle de Martin et Sauvant (2010a). 

Les flèches indiquent les mises bas lors de deux cycles successifs de reproduction.



gestation et la lactation, et donc garantir
la survie des jeunes, gérant ainsi le com-
promis entre la priorité d'investir dans le
cycle actuel de reproduction et la priori-
té pour commencer un nouveau cycle de
reproduction. L'élasticité des réserves
corporelles est considérée comme une
composante intégrante du succès de la
reproduction : la mobilisation des réserves
corporelles lors de la parturition a pour
objectif de sauvegarder le cycle de
reproduction de la future génération.
Elle est donc explicitement considé-
rée comme un investissement mater-
nel pour fournir des éléments nutritifs
afin de satisfaire les besoins du veau, la
reconstitution des réserves corporelles
étant programmée à la fin d'un cycle de
reproduction. Le modèle ainsi construit
est capable de simuler de façon satisfai-
sante les grandes variables de production
(le poids, la production de lait, l’inges-
tion) tout au long de la vie productive de
la vache, et ce pour différents génotypes
bovins (Martin et Sauvant 2010a).

Il existe d'autres modèles de type « top-
down » qui reconnaissent explicitement
plusieurs forces motrices. Les modèles
de Petruzzi et Danfær (2004), Brun-
Lafleur (2011) et Baudracco et al (2012)
reconnaissent tous explicitement des
changements génétiquement program-
més des réserves corporelles. On peut
aussi considérer que la notion est deve-
nue assez implicite dans les versions
récentes du système d’alimentation
américain « Cornell Net Carbohydrate
and Protein System » (Tylutki et al 2008)
et du système des unités d’encombre-
ment de l'INRA (Faverdin et al 2007)
puisque les deux reconnaissent l’intérêt
de prévoir des trajectoires d’ingestion en
tenant compte de variations program-
mées des réserves corporelles et d’une
courbe de lactation potentielle de pro-
duction laitière. Dans la plupart de ces
modèles de trajectoires téléonomiques,
et c’est également le cas avec les trajec-
toires utilisées dans les modèles homéo-
rhétiques, la force motrice reste le temps
écoulé à partir d'un événement donné en
matière de reproduction (la conception,
la mise bas) plutôt qu’une force motrice
génétique. Une exception à cette consta-
tation est l'intégration d’une force motrice
liée à la maturité de l’animal pour co-
piloter les phénomènes de croissance
(Martin et Sauvant 2010a).

L'intégration des concepts téléono-
miques pour la modélisation de la parti-
tion des nutriments a l'avantage d'être
plus facile à relier à des objectifs évolu-
tifs. Elle offre donc une représentation
de cette partition à un niveau relative-
ment agrégé de régulation de toutes les
fonctions. Sa vision finaliste doit être
vue comme un moyen de décrire sim-
plement les propriétés émergentes des
innombrables changements physiolo-

giques entraînés par les dynamiques sous-
jacentes de l'expression des gènes aux
différentes étapes de la vie.

2 / Le défi de l'intégration des
informations génétiques sur
la partition des nutriments

Il y a maintenant de nombreux travaux
montrant que le génotype affecte la par-
tition des nutriments. Des groupes de
vaches qui diffèrent par leur âge ou leur
génétique présentent des trajectoires
différentes. Si on alimente ces animaux
avec le même régime distribué en quan-
tité identique, les performances de pro-
duction seront différentes, les trajectoires
de production laitière les plus élevées
induisant vraisemblablement une capta-
tion de nutriments par la mamelle supé-
rieure (Brun-Lafleur et al 2010). Ces
dernières années, un nombre important
d’études comparatives de races, de lignées
de sélection ont révélé des différences
très significatives dans les modes de
production de lait et de l'utilisation des
réserves corporelles (Horan et al 2005,
Dillon et al 2006, Roche et al 2006, Yan
et al 2006, Cutullic et al 2009, Delaby
et al 2009). En relation avec ces diffé-
rences de performances, on observe dif-
férents types de profils endocriniens
(Drackley et al 2001, Gong et al 2002,
Lucy et al 2009). De toute évidence, ces
différences zootechniques sont sous-
tendues par des différences dans l'ex-
pression des gènes et des profils enzy-
matiques (Loor et al 2006, Sumner-
Thomson et al 2011).

Toutes ces informations ne peuvent
laisser aucun doute sur le fait que le
génotype joue un rôle majeur dans la
détermination de la partition des éléments
nutritifs et par conséquent que tout
modèle permettant de prévoir la parti-
tion des éléments nutritifs qui ne permet
pas de simuler des génotypes différents
sera inévitablement limité dans son
caractère générique. Compte tenu de
cela, on peut supposer que les modèles
de partition des nutriments devraient
prendre en compte le génotype. A ce
jour, ce n'est pas le cas et il y a très peu
de modèles qui tentent explicitement de
le faire (McNamara et Baldwin 2000,
Bryant et al 2005). Il y a deux raisons
à cela, la première étant que, jusqu'à
récemment, l'objet des modèles de pré-
vision de la partition des éléments nutri-
tifs était surtout de prévoir des réponses
à des variations d’apports en nutriments,
par différents niveaux d’alimentation ou
par des changements de composition des
rations. C'est ce qu'on appelle une situa-
tion « push » dans laquelle la perfor-
mance est limitée par l'apport en nutri-
ments et par conséquent le génotype a
été considéré comme étant fixé. En

effet, la majorité des modèles de parti-
tion ne tiennent pas compte d’une régu-
lation possible des apports par l’animal
lui-même comme une réponse possible
à un déséquilibre nutritionnel, mais consi-
dèrent que les quantités ingérées sont une
entrée du modèle. Dans le contexte d’un
contrôle de la partition génétiquement
programmé, le fait d’ignorer les répon-
ses possibles sur l’ingestion d’aliments
correspond à une vision incomplète du
système (cf. § 3).

La seconde raison pour laquelle un
nombre limité de modèles intègre véri-
tablement la notion de génotype est
liée à la difficulté de décrire de façon
mécaniste les mécanismes opérants liés
au génotype et qui expliquent la parti-
tion des nutriments. Cela peut sembler
surprenant étant donné l’amélioration
spectaculaire de notre capacité à carac-
tériser les génotypes aux différents ni-
veaux moléculaires (génome, transcrip-
tome, protéome…) et la richesse de l'in-
formation désormais disponible pour
les vaches laitières (Rhoads et al 2005,
Loor 2010). Cette information devrait
constituer la base d'une nouvelle appro-
che « bottom-up » capable d’intégrer de
façon mécaniste les rôles des génotypes
dans les partitions des nutriments. Toute-
fois, si l'on considère les modèles méta-
boliques existants qui prennent déjà en
compte les sous-classes de lipides, de
glucides et de protéines (par exemple,
Baldwin 1995, Martin et Sauvant 2007),
on peut facilement imaginer que les nou-
velles approches intégratives vont devoir
prendre en compte a priori des centaines,
voire des milliers, d’informations à dif-
férents niveaux (métabolome, protéome,
génome…). Décrire ces multiples inter-
actions va être un travail gigantesque
nécessitant des moyens considérables.

2.1 / Intégration des informations
génétiques dans les approches
« bottom-up »

L’utilisation des méthodes bioinfor-
matiques et celles de la biologie intégra-
tive vont de toute évidence permettre des
progrès importants pour identifier les
réseaux de gènes associés à des entités
physiologiques spécifiques (Loor 2010).
Il a été démontré, dans des cas très limi-
tés, que les réseaux métaboliques et leurs
gènes de contrôle peuvent non seule-
ment être identifiés, mais aussi en partie
quantifiés (Goelzer et al 2008, Goelzer
et Fromion 2011). Même à ce niveau
sub-cellulaire, une approche systémique,
et pas seulement bioinformatique, a été
nécessaire afin de simplifier (en identi-
fiant les nœuds d'auto-régulation et de
commande) et de structurer le réseau en
termes fonctionnels et manipulables
(Goelzer et al 2008). Une illustration de
ceci a également été donnée par Lemos-
quet et al (2010) qui a montré que même
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avec des systèmes simplifiés de réac-
tions métaboliques, il existe a priori un
nombre infini de combinaisons des dif-
férents composants pour obtenir un même
résultat net, sauf si des hypothèses pré-
cises sont formulées pour définir des cri-
tères d'optimisation (par exemple maxi-
miser la production d’ATP). Même si la
vision ascendante de la partition des
nutriments est plus proche de la réalité
du fonctionnement biologique et mérite
d'être poursuivie, elle soulève actuelle-
ment des difficultés considérables pour
intégrer les effets des génotypes à des
échelles moléculaires. D'autres approches
doivent donc aussi être envisagées pour
nous permettre de progresser dans l'inté-
gration des effets génétiques sur la par-
tition des nutriments.

Le travail de Lemosquet et al (2010)
met en évidence le fait que de nombreuses
variantes de la machinerie métabolique
peuvent fonctionner convenablement et
qu’il n’est pas possible de distinguer a prio-
ri parmi toutes ces voies celles qui sont
les plus intéressantes sans avoir défini les
critères d’efficience au niveau de la
« machinerie métabolique ». En d'autres
termes, en s’inspirant de ce principe, la
prévision de la partition des nutriments en
fonction du génotype va exiger que les
différences dans le génotype puissent
être traduites en termes de fonction
objectif appliquée au système considéré.
Bien que commune avec le domaine de
l’écologie (Yearsley et al 2001), la notion
de modèles nutritionnels incorporant une
finalité exprimée à travers un critère
d'optimisation est rare dans le domaine
des sciences animales. Une exception
concerne les travaux de Tolkamp et
Ketelaars (1992) qui ont suggéré que
l'animal en croissance cherchait à opti-
miser l’efficience d’une telle fonction.
Dans ce contexte, l'approche « top-
down » semble être la plus capable de
fournir des descriptions opérationnelles
du génotype pour prédire la partition
des nutriments. 

2.2 / Intégration des informations
génétiques dans les approches
« top-down »

Dans l'approche « top-down » de la
prévision de la partition des nutriments
il est relativement facile d'intégrer la
notion de génotype. Ainsi, Martin et
Sauvant (2010a) ont intégré dans leur
modèle de priorités relatives, des para-
mètres génétiques simples qui peuvent
permettre de simuler des trajectoires de
performances potentielles de production
laitière et des réserves corporelles pour
des vaches de valeur génétique élevée et
faible. Pour la production de lait, il y
avait déjà eu plusieurs modèles d’objec-
tifs comparables (Neal et Thornley 1983b,
Ostergaard et al 2000, Vetharaniam et al
2003b). En outre, McNamara et Baldwin

(2000) ont proposé la façon dont le
modèle Molly pourrait en principe inté-
grer différents génotypes en ajustant les
taux de la synthèse des matières grasses
du lait et du lactose. Actuellement, il
existe peu de modèles qui intègrent expli-
citement les effets du génotype sur de
multiples fonctions (effets pléiotropiques)
ou sur la partition des nutriments (Bryant
et al 2008, Martin et Sauvant 2010a).
Enfin, bien qu'il soit relativement facile
d'intégrer conceptuellement un effet
génotype, il n’est pas aisé d’obtenir des
représentations opérationnelles de l’ef-
fet du génotype sur la partition des
nutriments, la principale question étant
celle du lien entre les concepts et les
mesures obtenues sur les animaux.

Les évaluations génétiques basées sur
des jours-contrôles de mesures de la
production de lait (visites mensuelles en
général du contrôle laitier dans les exploi-
tations) ont longtemps été utilisées, en
combinaison avec les informations généa-
logiques, pour calculer des valeurs géné-
tiques de production laitière. Elles ont
montré leur efficacité et elles ont été
plus récemment étendues afin d’inclure
d'autres mesures (par exemple la note
d'état corporel, Berry et al 2002). Ces
dernières fournissent des estimations des
variations phénotypiques de la produc-
tion de lait et de la note d'état corporel
qui peuvent être attribuées au génotype.
Ces approches ont été appliquées pour
fournir des profils de lactation pour les
différents génotypes (Veerkamp et God-
dard 1998, Coffey et al 2001, Coffey et
al 2003, Berry et al 2006). Il est impor-
tant de noter que ces trajectoires « géné-
tiques » ne sont pas de véritables trajec-
toires génétiques potentielles. En effet,
les modèles statistiques utilisés pour esti-
mer ces trajectoires prennent en compte
des effets liés aux exploitations agricoles
afin de refléter la moyenne de la popu-
lation. En conséquence, si les vaches ne
sont pas alimentées pour exprimer leur
potentiel à un stade de lactation donné,
alors un biais consécutif apparaîtra dans
les courbes moyennes du génotype.

Néanmoins, il semble raisonnable de
supposer que ces courbes reflètent en
moyenne le potentiel pour des systèmes
d’alimentation couramment pratiqués et,
en faisant cette hypothèse, il devient
possible d'intégrer de l'information sur
le génotype, ainsi estimée, dans les modè-
les de la partition des nutriments (Brun-
Lafleur 2011). Ainsi, dans le modèle de
lactation de Brun-Lafleur (2011), l'in-
formation génétique a été construite en
utilisant une partie du modèle d’évalua-
tion génétique des caractères laitiers à
partir des performances élémentaires
(Leclerc et al 2008). Cela permet de
simuler la valeur attendue de la produc-
tion et de la composition du lait dans
des conditions d'alimentation moyennes

françaises. Cette valeur dépend des carac-
téristiques de la vache (race, numéro de
lactation, stades de lactation et de gesta-
tion) ajustées pour tenir compte des fac-
teurs tels que l'âge et le mois au moment
du vêlage et la durée de la période de
tarissement, comme cela se fait dans le
contrôle laitier. En utilisant ces valeurs
issues du modèle d’évaluation génétique
en même temps que le contexte nutri-
tionnel de la vache (apports en protéines
et énergie de la ration), le modèle calcule
la production de lait et sa composition
réelle. Les résultats obtenus sont suffi-
samment précis pour permettre d’élabo-
rer la base d'un modèle de production au
niveau du troupeau (Brun-Lafleur 2011).
Ils fournissent également la preuve de
l’intérêt d’estimer les paramètres des
rendements potentiels spécifiques à un
génotype donné (Bryant et al 2007).

Bien que cette approche de la repré-
sentation du génotype n'ait pas encore été
explicitement faite pour les trajectoires
téléonomiques de la partition des nutri-
ments, il sera assez facile de le faire, en
particulier pour la partition de l'énergie.
Les courbes génétiques d’état et de com-
position corporelle au cours de la lacta-
tion (Banos et al 2005, Banos et Coffey
2010) correspondent à des courbes de
cumul des variations du bilan d’énergie.
De ce fait, ces courbes reflètent des condi-
tions d'alimentation moyennes et peuvent
être considérées comme des mesures des
différences entre génotypes relatives à
la partition de l'énergie. Ainsi, il semble
vraisemblable que dans un avenir proche
la prédiction des trajectoires de partition
des nutriments chez la vache laitière sera
en mesure d'intégrer des données opéra-
tionnelles pour décrire les différences
génotypiques. Il s’agira d'une étape vers
une pleine intégration du génotype. 

3 / Les effets génétiques sur
la capacité homéostatique

L’étude des interactions génotype ×
environnement (Bryant et al 2006,
Beerda et al 2007) montre qu'il existe
une composante génétique à la capacité
de l'animal à faire face à des « défis »
(challenges) nutritionnels plus ou moins
soudains. Ainsi, un modèle ayant l’am-
bition de prévoir les effets du génotype
et de l’environnement sur la partition des
nutriments ne peut ignorer les effets
génétiques sur la capacité homéostati-
que des individus. La capacité de l'ani-
mal à répondre aux perturbations externes
par des mécanismes de réponse homéo-
statiques pour retrouver un état d'équi-
libre physiologique est essentielle à
sa survie. Chez les ruminants, le tube
digestif, en particulier le rumen joue un
rôle important dans l’homéostase et la
robustesse de l’ensemble de l’organisme,
mais ces aspects ne seront pas abordés ici.
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L’homéostase métabolique énergétique
a été assez bien étudiée et a été en partie
représentée dans les modèles métabo-
liques (Martin et Sauvant 2007). Nous
savons qu'il y a des limites dans la capa-
cité d'un animal à gérer son homéostasie.
Ainsi, le fait de placer des vaches laitières
très fortes productrices dans des environ-
nements nutritionnels défavorables autour
du vêlage peut induire des dysfonction-
nements métaboliques (Ingvartsen 2006).
A ce jour, ce qui a été moins étudié, con-
cerne le lien entre la capacité homéosta-
tique, les trajectoires génétiquement pro-
grammées et le génotype, particulière-
ment vis-à-vis de la partition des nutri-
ments. La capacité homéostatique de la
vache laitière est-elle la même pendant
toute la lactation ? Cette capacité homéo-
statique de la vache laitière est-elle
affectée par le génotype ?

De plus en plus de résultats montrent
que la sélection accrue pour la produc-
tion laitière augmente le recours à la
mobilisation des réserves et réduit la
capacité d'adaptation, ou de robustesse,
des vaches laitières. Dans un essai étu-
diant l’interaction alimentation × race,
Delaby et al (2009) ont constaté que les
vaches de race Holstein avaient perdu
plus d’état corporel et étaient plus
maigres au minimum de la courbe de la
note d'état, que celles de la race Nor-
mande indépendamment de l'alimentation.
En outre, la différence de perte d’état
corporel entre les régimes alimentaires
haut et bas était également plus grande
pour les vaches Holstein (Delaby et al
2009). Dans un même ordre d’idées, des
différences significatives dans la parti-
tion des nutriments ont été trouvées dans
un essai comparant 2 lignées de Holstein
néo-zélandaises (sélection des années
1970 et 1990) et une lignée Holstein
d'Amérique du Nord (1990) (Lucy et al
2009). Dans cette étude, la souche
nord-américaine a produit plus de lait
et a plus mobilisé les réserves corpo-
relles que les vaches sélectionnées en
Nouvelle-Zélande en 1990, ces der-
nières ayant produit plus que les vaches
issues de la lignée sélectionnée en
1970. Cette étude a également montré
que ces différences dans la partition des
nutriments ont été vraisemblablement
sous-tendues par un découplage beau-
coup plus important de l'axe somato-
trope (GH IGF-1) dans la lignée nord-
américaine par rapport à la lignée
néo-zélandaise des années 1970, la
lignée de 1990 étant intermédiaire.
Une augmentation des apports énergé-
tiques n'a eu aucun effet sur la pro-
duction laitière des Holstein nord-
américaines en début de lactation,
alors qu’elle a induit une augmentation
de la production de lait dans la lignée
néo-zélandaise de 1970 (Grala et al
2011).

3.1 / Différences de capacité
homéostatique pour des effets
« push » et « pull »

Les résultats de ces comparaisons entre
lignées d’une même race suggèrent que
la sélection pour accroître la production
laitière a vraisemblablement réduit la
marge de manœuvre en matière de sous
alimentation énergétique. Ce constat a
été confirmé par une étude sur les effets
combinés de la qualité de la ration et la
fréquence de traite chez des vaches de
potentiels génétiques différents (Beerda et
al 2007). Dans cette étude, deux groupes
de vaches de valeur génétique élevée (H)
et faible (L) pour la production laitière
ont été comparés. L'effet d'un challenge
nutritionnel sur ces deux groupes géné-
tiques a été évalué en comparant une
ration semi-complète (8 kg de concentrés)
de forte densité énergétique (E) avec une
ration semi-complète à forte proportion
d’ensilage d’herbe et faible densité
énergétique (3 kg de concentrés) (S). La
réponse aux changements dans la fré-
quence de traite a également été évaluée
en comparant 2 et 3 traites par jour avec
les deux régimes. Comme prévu, les
vaches du groupe H produisent plus de
lait que les vaches laitières du groupe L
avec 2 traites par jour. En outre, la dimi-
nution de production de lait à 4% de
matières grasses associée à l'alimenta-
tion S est plus grande avec les vaches du
groupe H (figure 5). A partir de ce résul-
tat, il est tentant de conclure que la pro-
duction de lait de vaches fortes produc-
trices est plus sensible à un stress nutri-
tionnel que celle de vaches dont le poten-
tiel génétique est plus faible. Toutefois,
si l'on compare les deux fréquences de

traites avec le régime E riche en éner-
gie, le résultat inverse est obtenu, la pro-
duction de lait des vaches à faible valeur
génétique (L) est plus sensible au nombre
de traites quotidiennes que celle des
vaches à forte valeur génétique (H). De
toute évidence, la production de lait des
différents génotypes ne répond pas de
façon identique aux différents types de
challenge. Biologiquement parlant, la fré-
quence de traite a plutôt un effet « pull »
sur la production laitière, c'est à dire
limitant l'effet d'une charge supplémen-
taire de lait, et empiétant ainsi sur les
mécanismes par lesquels la vache ajuste
son investissement pour le veau. Alors
que le challenge alimentaire a plutôt un
effet « push »sur la production laitière,
imposant les flux de nutriments du trac-
tus gastro-intestinal vers la glande mam-
maire. Lorsque toutes les combinaisons de
traitements sont prises en considération,
cette dichotomie « push » / « pull »
devient plus claire (figure 5). Tous les
groupes répondent positivement à un
apport d’énergie supplémentaire (effet
« push »), mais ceux qui ont une deman-
de supplémentaire pour produire (effet
« pull » supérieur), en raison d’une
meilleure valeur génétique ou d’une fré-
quence de traite plus élevée, répondent
plus fortement. Toutefois, il convient de
noter que les effets de la valeur géné-
tique et de la fréquence de traite ne sont
pas additifs vis-à-vis de la production de
lait à 4%. En ce qui concerne le bilan
énergétique, les vaches faibles produc-
trices ont une plus grande capacité à
répondre à un challenge lié à la fréquence
de traite, bien qu'elles mobilisent géné-
ralement moins sur un traitement donné.
Il semble donc que la sélection des vaches
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Figure 5. Effet du génotype et de la fréquence de traite sur les réponses de la pro-
duction de lait (A) et sur le bilan énergétique (B) selon la densité énergétique de la
ration (riche en ensilage (S), riche en concentrés et en énergie (E)). D’après les
résultats de Beerda et al (2007).

Les réponses des animaux à fort index laitier sont indiquées par des cercles, celles
des animaux à faible index laitier par des triangles. Les réponses liées à une fré-
quence de 2 traites par jour sont indiquées en noir, et celles liées à une fréquence
de 3 traites par jour en rouge.



pour un caractère spécifique de produc-
tion diminue leur robustesse, ce qui est
confirmé par des études dans d'autres
espèces (Reznick et al 2000, Theilgaard
et al 2007) et aussi par des travaux de
simulation (van der Waaij 2004). Ainsi,
la sélection continue pour accroître la
production laitière n’est pas sans consé-
quence sur les autres fonctions (voir aussi
Friggens et al (2010)), contrairement à
ce que prétendent certains auteurs
(Collier et al 2005).

3.2 / La prise en compte de la
capacité homéostatique dans les
modèles

À l'heure actuelle, les connaissances
concernant le rôle du génotype et du
stade de lactation sur la capacité homéo-
statique des animaux n'ont pas été expli-
citement incluses dans les modèles
métaboliques qui permettent de prévoir
la partition des nutriments. Bien que
Vetharaniam et al (2003a) aient modélisé
avec succès les effets de la fréquence de
traite et des apports en énergie sur les
populations de cellules sécrétrices de la
glande mammaire et l’aptitude à produi-
re du lait, c’était plus l’effet de facteurs
environnementaux sur la trajectoire
homéorhétique du nombre de cellules
mammaires actives qui a été modélisé que

la capacité homéostatique de la glande
mammaire elle-même. Toutefois, si l'on
considère que le partage vers et à partir
du tissu adipeux est un élément clé de la
réponse homéostatique à des perturba-
tions nutritionnelles, la facilité de mobi-
lisation des lipides corporels selon le
stade de lactation est modulée dans cer-
tains modèles. En effet dans le modèle
de Martin et Sauvant (2007), la sensibi-
lité de l'anabolisme et du catabolisme des
lipides du tissu adipeux est une fonction
de l' « hormone de mobilisation » qui
décroît en fonction du stade de lactation.
Ainsi, on peut considérer que la capacité
homéostatique des réserves lipidiques
évolue avec le stade de lactation. L'idée
que capacité d'homéostasie varie selon
le stade physiologique de l'animal a été
formalisée plus précisément dans le
modèle de Martin et Sauvant (2010b).
Dans ce modèle, la partition de l'énergie
vers la production de lait n'est pas seu-
lement une fonction de l'apport réel
d’énergie par rapport à l'apport néces-
saire, mais elle est aussi fonction de la
taille des réserves lipidiques corporelles,
et ces fonctions sont modulées par la
priorité accordée à la lactation. Cela signi-
fie donc que l’intensité avec laquelle les
différentes fonctions vitales d’un orga-
nisme sont préservées des perturbations
nutritionnelles serait proportionnelle à

l'importance relative de cette fonction à
ce moment-là.

Il est intéressant de constater que dans
les deux modèles évoqués ci-dessus, ces
adaptations de la partition en éléments
nutritifs sont également fonction de la
taille des réserves lipidiques corporelles
(Martin et Sauvant 2007, 2010b). Cette
fonctionnalité a également été mise en
œuvre dans les versions récentes de Molly
(Hanigan et al 2007), où l'hormone de
lactation qui sous-tend le potentiel de la
production de lait interagit également
avec les réserves corporelles (par rap-
port à une valeur de référence équivalente
à une note d'état de 3), ce que l’on retrou-
ve dans d'autres modèles (Brun-Lafleur
2011). Ce formalisme peut être interpré-
té d’un point de vue très pragmatique, il
constitue un facteur d’équilibre dans
les modèles de flux métaboliques ou de
nutriments. On constate depuis long-
temps que les petites erreurs systéma-
tiques dans la prévision des flux d'éner-
gie par les modèles « bottom-up » s'accu-
mulent et conduisent parfois à des esti-
mations irréalistes des variations des
réserves corporelles sur de longues pério-
des comme une lactation (McNamara
2004). Ce biais peut être réduit en inté-
grant une rétroaction de la taille des
réserves lipidiques pour réguler la parti-
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Figure 6. Deux exemples de relation entre le taux de substitution fourrage-concentré et la partition de l’énergie (A : d’après
Faverdin et al 1991 ; B : d’après Friggens et al 1998).

Le graphe A montre la relation entre le taux de substitution et le bilan énergétique de la vache. Les couples de points reliés
par une ligne sont des moyennes des mesures effectuées sur les mêmes vaches à différentes époques. Les concentrés utilisés
étaient des céréales (carrés), de la pulpe de betterave (cercles) ou du son de blé (triangles). Les fourrages utilisés étaient
de l’ensilage de maïs (traits pleins), de l'ensilage d'herbe (tirets) ou du foin (pointillés). La ligne épaisse rouge montre la relation
générale. 

Le graphe B montre l’évolution du taux de substitution (cercles pleins et tendance en pointillés) avec les semaines après le vêla-
ge. Les taux de substitution sont calculés à partir des différences de consommation (lignes continues) entre deux régimes ali-
mentaires qui ne différaient que par leur teneur en concentrés.



tion de l'énergie vers le lait (Hanigan et
al 2007). Dans les modèles qui prévoient
l’ingestion d’aliments, la régulation de
l'ingestion en fonction du niveau des
réserves lipidiques joue globalement le
même effet (Martin et Sauvant 2010b),
Brun-Lafleur 2011).

3.3 / Le rôle des réserves corpo-
relles et de l’ingestion dans la
capacité homéostatique

En plus de cette interprétation très
pragmatique, il y a une explication bio-
logique possible basée sur la théorie
lipostatique de la régulation des flux
d'énergie (Kennedy 1953, Kennedy 1967,
Shalloo et al 2004). Cette théorie, basée
sur le fait que les animaux régulent leur
ingestion pour maintenir un point d’équi-
libre des réserves corporelles, a été vali-
dée par la découverte de la leptine comme
signal du niveau d’adiposité, bien que
ce ne soit qu'une partie du système de
régulation (Faverdin et Bareille 1999,
Chilliard et al 2000). La théorie liposta-
tique implique que l'un des objectifs de
l'animal est de maintenir un niveau cible
des réserves corporelles. Kennedy (1967)
a admis que ce niveau cible pouvait varier
en fonction de l'état physiologique. Dans
ce contexte, la découverte de l’action de
la leptine sur la reproduction (Hoggard
et al 1998) n'est pas surprenante. Cette
régulation de l'utilisation des lipides cor-
porels dans les modèles qui cherchent à
prévoir la partition des nutriments n'est
pas en soi susceptible de fournir des infor-
mations utiles pour ajuster la capacité
homéostatique au génotype. Cependant,
elle met l'accent sur le principe d’une
trajectoire téléonomique des réserves cor-

porelles. Elle met également en lumière un
aspect souvent négligé de la partition des
nutriments qui est la régulation de l’inges-
tion en fonction de trajectoires génétique-
ment déterminées. Il existe de solides
preuves que la régulation négative de l’in-
gestion en début de lactation par l’utili-
sation des réserves est, au moins en partie,
une régulation qui prend en compte la
mobilisation génétiquement contrôlée des
réserves corporelles (Bareille et al 1997,
Faverdin et Bareille 1999, Friggens et al
2007). 

Par ailleurs, le génotype et le stade de
lactation jouent un rôle sur la possibilité
d’accroître l’ingestion d’énergie en
apportant plus d’aliments concentrés.
Cette possibilité peut se mesurer par le
taux de substitution entre fourrages et
concentrés, lequel dépend majoritaire-
ment du statut énergétique de l’animal.
Ce taux de substitution augmente avec le
stade de lactation, c'est-à-dire lorsque la
proportion d’énergie supplémentaire
apportée et utilisée par la mamelle décroît
(figure 6). La forte corrélation négative
entre le taux de substitution et la réponse
de la production de lait (Faverdin et al
1991) est également observée entre les
lignées Holstein sélectionnées sur diffé-
rents potentiels de production (Horan et
al 2006). Si l’on comprend bien qu’avec
un taux de substitution plus élevé, le
supplément d’énergie ingéré est plus faible
et donc que la réponse laitière décroît, il
est plus étonnant de constater que le sup-
plément d’énergie lié à l’apport d’aliments
concentrés sert de moins en moins à
fabriquer du lait (figure 7). Ainsi, plus
l’animal semble avoir du mal à écouler
l’énergie supplémentaire ingérée, plus
il régule les entrées. Ces résultats mon-

trent clairement que la partition des nutri-
ments ne peut pas être considérée indé-
pendamment des réponses de l’ingestion
en éléments nutritifs.

En ce qui concerne les effets du stade
physiologique sur la capacité homéosta-
tique, de nouvelles informations com-
mencent à émerger des études très récentes
qui ont réalisé des variations d’apports
nutritionnels à différents stades de lac-
tation chez des vaches laitières (Bjerre-
Harpoth et al 2012) et des chèvres
(Schmidely et al 2011). Dans les deux
espèces, les réponses de la production
laitière à une courte période de sous-ali-
mentation sont pratiquement proportion-
nelles au niveau de production laitière
des animaux immédiatement avant le
test, sans aucun effet supplémentaire du
stade de lactation. Si cela était démontré
dans une large gamme de situations, il
serait possible de modéliser simplement
la capacité homéostatique en fonction
du stade de lactation et du génotype en
l’exprimant proportionnellement au poten-
tiel de production. Ces observations expé-
rimentales cadrent bien avec les appro-
ches adoptées dans certains modèles
empiriques récents qui permettent de
prévoir les conséquences des change-
ments nutritionnels sur les réponses mar-
ginales de production (Brun-Lafleur et
al 2010, Maxin 2011). L’ajustement des
réponses marginales observées en fonc-
tion des niveaux initiaux de performance
permet à ces deux modèles de se montrer
robustes dans la prévision des réponses
relatives de production et de composition
du lait. Il semble également probable que
les prévisions puissent être encore amélio-
rées en les exprimant proportionnellement
à la production (Brun-Lafleur 2011). 

INRA Productions Animales, 2013, numéro 2

110 / N.C. FRIGGENS, O. MARTIN, L. BRUN-LAFLEUR, D. SAUVANT, P. FAVERDIN

0

0,1

0,2

0,3

0,4

0,5

0,6

0,7

0,0

0,2

0,4

0,6

0,8

1,0

1,2

1,4

1,6

0 0,2 0,4 0,6 0,8 1 Pa
rt

iti
on

 d
u 

su
pp

lé
m

en
t d

'é
ne

rg
ie

 v
er

s 
le

 la
it

R
ép

on
se

 la
it 

(k
g/

kg
 c

on
ce

nt
ré

)

Taux de substitution (kg MS/kg MS)

y = - 1,966x + 1,435
R²  = 0,798

y = - 1,703x + 1,418

R² = 0,771

0,0

0,2

0,4

0,6

0,8

1,0

1,2

1,4

0 0,2 0,4 0,6 0,8

R
ép

on
se

 d
e 

pr
od

uc
tio

n 
de

 la
it 

(k
g/

j)

Taux de substitution (kg MS/kg MS)

Faverdin et al 1991

Horan et al 2006

A B

Figure 7. Relation entre le taux de substitution et la partition de l’énergie. 

Le graphe A montre que les évolutions des taux de substitution et de la réponse de production de lait sont très liées aussi bien
lorsque l’on change de régime (Faverdin et al 1991) que lorsque l’on change de type génétique (Horan et al 2006). La conver-
sion de cette relation en termes de partition d’énergie montre sur le graphe B que lorsque le taux substitution devient important
(> 0,5), le supplément d’énergie apporté par le concentré va de moins en moins vers la glande mammaire.



4 / Conclusions et perspec-
tives

4.1 / De nouveaux outils pour le
conseil en élevage

Au cours des 10 dernières années, il
est apparu de plus en plus nécessaire
d'intégrer dans les modèles nutritionnels
des forces motrices internes et « innées »
qui modifient la partition des nutriments
en fonction de l'état physiologique : les
trajectoires génétiquement contrôlées.
Dans le même temps, les modélisateurs
ont commencé à intégrer dans les
modèles des effets génétiques sur ces
trajectoires et sur la capacité homéosta-
tique de l'animal. Cela a impliqué la
prise en compte de notions telles que la
téléonomie, l’homéorhèse et l'homéo-
stasie, afin d'établir les priorités et les
trajectoires potentielles des différentes
fonctions vitales d’un organisme. En
conséquence, des modèles déjà existants
ont évolué afin de mieux tenir compte
de ces facteurs liés aux animaux. En
outre, il y a eu l'émergence récente de
nouveaux modèles capables de prévoir
la partition des nutriments tout au long
de la lactation pour des vaches de diffé-
rents potentiels de production de lait. A
ce jour, ces modèles restent des modèles
de recherche, bien que des progrès sub-
stantiels aient été accomplis pour élabo-
rer des modèles qui pourront être utilisés
en pratique. Dans ce contexte, il semble
important de pouvoir développer des
modèles stochastiques de partition des
nutriments (Brun-Lafleur 2011), l’intérêt
des modèles stochastiques pour simuler
les stratégies de conduites à l’échelle
du troupeau ayant déjà été démontré
(Ostergaard et al 2000).

Pour illustrer les potentialités nouvelles
de ces approches, le modèle de Brun-
Lafleur (2011) a été utilisé pour simuler
les conséquences de conduites alimen-
taires différentes de vaches laitières au
cours de leur lactation sur les données
de production, de consommation et de
note d’état corporel. Le dispositif simulé
était celui d’un essai de long terme
conduit à l’INRA du Pin-au-Haras
(Delaby et al 2009) au cours duquel les
vaches ont reçu des régimes variant par
leur densité énergétique, Haut (H) et
Bas (B), suivant 4 séquences, H-H, H-
B, B-H et B-B. Les vaches étaient en
vêlages groupés. Les premiers niveaux H
et B étaient obtenus en phase hivernale
avec deux régimes conservés (ration com-
plète avec 65% d'ensilage de maïs, 5%
de foin et 30% de concentrés vs ration
avec 45% d'ensilage d'herbe, 40% de
foin et 15% de concentrés). Après la
mise à l’herbe, les deux niveaux d’apports
H et B étaient réalisés par des apports
différents d’aliments concentrés au pâtu-
rage (4 ou 0 kg/j). Ces rations ont été

simulées dans la figure 8 pour 4 vaches
ayant les mêmes potentialités génétiques
et vêlant en même temps. Avec unique-
ment un potentiel génétique et une des-
cription des séquences alimentaires, le
modèle reproduit simultanément le com-
portement des principales variables de
la lactation avec une amplitude et une
dynamique très voisine de celle des don-
nées expérimentales. Ainsi, avec la
séquence B-H, la lactation est loin d’ex-
primer le potentiel de la vache en début
de lactation sans que cela handicape la
production en seconde partie de lacta-
tion avec une alimentation favorable,
comme le démontrent les résultats expé-
rimentaux. Le modèle peut également
simuler ces mêmes réponses avec des
potentiels génétiques différents. De
plus, couplé à un autre modèle permet-
tant simuler la réussite des différentes
étapes de la fonction de reproduction
selon l’état nutritionnel (bilans énergé-

tiques et états des réserves corporelles),
il est possible de simuler le lien entre les
fonctions de production et de reproduc-
tion (Brun-Lafleur et al 2013). 

Ces modèles ouvrent la voie à de nou-
veaux outils de conseil en élevage parti-
culièrement importants pour aborder les
notions de « flexisécurité ». Les élevages
se trouvant de plus en plus confrontés à
des changements rapides des contextes
économique et climatique, ils devront
reconsidérer les choix de conduite de
façon beaucoup plus fréquente que par
le passé. De plus, les différents modes
de contractualisation des producteurs
laitiers avec leurs laiteries diversifient
les modes de paiement du lait et les
formes d’engagement pour la livraison
du lait, ce qui nécessite un conseil plus
individualisé et prenant en compte ces
différents contextes. Il va donc être
essentiel de disposer d’outils permettant
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Figure 8. Exemple de simulation par le modèle SITEL de Brun-Lafleur (2011) des
données de production, d’ingestion et de note d’état corporel au cours d’une lacta-
tion entière de vaches laitières placées dans le cadre expérimental d’un essai long
terme d’alimentation (données de Delaby et al 2009). 

Dans ce dispositif, les vaches en vêlages groupés reçoivent successivement des
régimes avec une densité énergétique Haute (H) ou Basse (B) suivant 4 séquences
H-H, H-B, B-H, B-B. Pour chacune des séquences le changement d’alimentation
intervient au 127e jour de lactation.



de simuler la réponse d’un troupeau lai-
tier à différents changements de conduite
(alimentation, reproduction, renouvel-
lement…) pour mieux gérer les stocks
d’aliments, évaluer les stratégies les
plus rentables économiquement tout en
vérifiant qu’elles ne font pas courir de
risques importants dans un futur plus
lointain. Le modèle troupeau de Brun-
Lafleur (2011) est ainsi en cours d’adap-
tation avec les organismes de conseil en
élevage (projet « Preliv ») pour dévelop-
per un outil de conseil sur la prévision
de livraison de lait d’un troupeau en
fonction des conduites d’élevage. Cette
première tentative permettra donc de
mesurer l’apport des travaux sur la par-
tition des nutriments et leur modélisa-
tion, sur l’aide à la décision des éleveurs
pour optimiser la conduite de leur éle-
vage.

4.2 / De nombreux défis scienti-
fiques 

Ces développements récents ont consi-
dérablement étendu la généricité des
modèles de partition des nutriments en
fonction du type d'animal et de son état
physiologique. Cependant, ces modèles
restent très largement focalisés unique-
ment sur la partition entre la production
de lait et les réserves corporelles. Le
défi qui consiste à relier la prévision de
la partition des nutriments à ses consé-
quences sur la santé, la reproduction et
la longévité commence seulement à
être abordé. Il s’agit là d’une perspective
importante pour les travaux futurs sur la

partition des nutriments. Ce défi nécessi-
tera, par exemple, de mettre en cohéren-
ce, au sein d’un modèle, les niveaux de
détail de la description de la partition
des nutriments et de la fonction de repro-
duction. Ceci exigera également que le
système de contrôle (les forces motrices
génétiques) soit conçu pour englober les
deux modules. En ce qui concerne la
reproduction, la compréhension des liens
biologiques semble suffisante et il est
possible que l’on dispose de suffisamment
de données pour progresser dans des
délais raisonnables. La tâche sera vrai-
semblablement plus difficile en matière
de santé, en particulier en relation avec
la longévité.

Une autre perspective importante sera
de pouvoir incorporer, dans la descrip-
tion des génotypes, les données de la
génomique et, en aval, de toute la machi-
nerie métabolique contrôlée par l'ex-
pression des gènes, à savoir les informa-
tions issues de la protéomique et de la
métabolomique. En fin de compte, ceci
devrait permettre une description beau-
coup plus fine des effets génétiques et
environnementaux sur les voies métabo-
liques d’intérêt vis-à-vis de la partition
des nutriments. En ce qui concerne l'ap-
plicabilité de cette approche, il y aura
des obstacles méthodologiques impor-
tants qui devront être levés pour que
l'information issue des approches en
« -omiques » devienne abordable et dis-
ponible en routine. Aujourd’hui seule
l’information génomique est en train de
devenir accessible. Parce que le génome

est globalement commun dans tous les
tissus et à toutes les étapes de la vie (au
sein d'un animal donné), cette informa-
tion est plus facilement accessible que
celle des autres « -omiques ». Bien que
des études portant sur l'ensemble du
génome aient souvent rencontré des dif-
ficultés pour expliquer la majorité des
variations de l'ensemble du phénotype
de l’animal, l'approche génomique offre
la possibilité d'améliorer notablement
notre capacité à décrire les effets géné-
tiques sur la partition des nutriments
(Pryce et al 2010). Au-delà, le défi majeur
réside dans l'intégration verticale, « bot-
tom-up », à partir de ce niveau « atomi-
sé » de description de l'animal pour
atteindre des descriptions phénotypiques
globales ayant un sens biologique et
pratique. Le danger est que toutes les
informations « -omiques » disponibles
constituent un ensemble informationnel
trop complexe pour être intelligible et
manipulable. Il est vraisemblable que
nous aurons à mettre en œuvre une
approche systémique, et à utiliser la
notion d’émergence comme une façon
d’appréhender la complexité. Sur cette
base il sera possible de construire des
modèles représentants différents niveaux
d'organisation, une telle démarche devant
être conduite d'une manière globalement
structurée. Cela devrait permettre à dif-
férents modèles représentant différents
niveaux d’être articulés de manière utile
et logique (Lavelle et al 2008).
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La compréhension de la partition des nutriments est essentielle pour appréhender le fonctionnement biologique des animaux d’éle-
vage et pas seulement pour prévoir les sorties productives. La partition des nutriments entre la fonction lactation et d'autres fonc-
tions telles que la capacité immunitaire et la reproduction est essentielle vis-à-vis de la capacité des élevages à s’adapter, au même
titre que l'efficacité de la partition des nutriments. La sélection des vaches sur la production de lait a accru la sollicitation des réserves
corporelles tout en réduisant la robustesse des vaches laitières. En conséquence, il devient de plus en plus nécessaire d'intégrer dans
les modèles nutritionnels des forces motrices innées qui modifient la partition des nutriments en fonction de l'état physiologique et
qui semblent déterminer des trajectoires programmées. Cette synthèse présente à partir de travaux récents, comment les modèles
nutritionnels de la lactation peuvent mieux intégrer ces trajectoires et la capacité homéostatique de l'animal pour faire face aux chan-
gements d’environnement. Ces développements ont considérablement étendu la portée générale des modèles de partition des nutri-
ments afin de mieux prendre en compte le type d'animal et son état physiologique. Cependant, ces modèles restent très largement axés
sur la prévision de la partition entre les sorties de production et les réserves corporelles et sont encore, pour la plupart, des modèles
de recherche, bien que des progrès substantiels aient été accomplis pour en faire des outils d’aide à la décision en élevage. Relier la
prévision de la partition des éléments nutritifs à ses conséquences sur la santé, la reproduction et la longévité est un défi qui ne fait
que commencer à être pris en compte. C'est une perspective importante pour les recherches futures sur la partition des nutriments.
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Résumé

Abstract

Nutrient partitioning between physiological functions in the dairy cow depends on the genotype and its expression through time

It has become increasingly clear that understanding nutrient partitioning is central to a much broader range of issues than just being
able to predict productive outputs. The extent to which nutrients are partitioned to other functions such as health and reproduction
is clearly important, as are the efficiency consequences of nutrient partitioning. Further, there is mounting evidence that reliance on
body reserves is increased and that robustness of dairy cows is reduced by selection for increased milk production. There is a need
to incorporate in nutritional models the innate driving forces that alter nutrient partitioning according to physiological state i.e., the
role of both the cow’s genotype (genetic make-up), and the expression of this genotype through time on nutrient partitioning. This
paper summarizes work carried out to extend nutritional models to incorporate these trajectories, and how they affect the homeostatic
capacity of the animal. There are now models that can predict the partition of nutrients throughout lactation for cows of differing
milk production potentials. However, genotype and stage of lactation effects on homeostatic capacity has not yet been explicitly
included in metabolic models that predict nutrient partition, although recent results suggest that this is achievable. These developments
considerably extend the generality of nutrient partitioning models with respect to the type of animal and its physiological state.
However, these models remain very largely focussed on predicting partition between productive outputs and body reserves and, for
the most part, remain research models although substantial progress has been made toward developing models that can be applied
in the field. The challenge of linking prediction of nutrient partitioning to its consequences on health, reproduction, and longevity,
although widely recognised, is only now beginning to be addressed. This is an important perspective for future work on nutrient
partitioning.
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