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Summary. The rumen fermenter.

The two main pregastric compartiments of ruminants (rumen and reticulum) can be
compared to an anaerobic fermenter which allows them to use energetic and nitrogen
substrates which are indigestible by monograstric animals. The aim of this bibliographic
review is to describe the main features (characteristics) of this fermenter, focusing on the
role of microbes (bacteria, protozoa and fungi), on the degradation of cell-wall carbo-
hydrates (cellulose, hemicelluloses, pectic substances), on nitrogen digestion and finally on
the utilisation of the major minerals and trace elements.
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Introduction

Les microorganismes sont présents en nombre variable dans les réservoirs

gastriques des mammifères. Chez les animaux qui ne possèdent qu’un seul esto-
mac (monogastriques), leur nombre est généralement faible et leur développe-
ment est souvent lié à l’arrivée des aliments auxquels ils sont associés. Les fer-

mentations qui en résultent sont habituellement de type lactique et n’ont, d’une
façon générale, que peu d’impact sur l’intensité de la digestion. Une des principa-
les causes du faible développement de ces fermentations est l’importance des
sécrétions acides dans la région pylorique. Les microorganismes attachés à l’épi-
thelium de l’estomac sont essentiellement des levures et des lactobacilles qui peu-
vent proliférer en milieu acide.

Dans les préestomacs ou dans l’estomac de la plupart des herbivores, les

conditions sont complètement différentes. La complexité anatomique de ces

réservoirs est associée à la présence d’une population dense et stable de microor-
ganismes qui vivent en symbiose avec l’hôte et qui jouent un rôle capital dans la
digestion et la nutrition de l’animal. La mise en place et le maintien de cette popu-
lation microbienne sont dus au fait qu’il existe une séparation physique entre la

zone de sécrétion acide (estomac) et le reste des préestomacs où la digestion
microbienne peut avoir lieu en permanence.

Parmi les mammifères, les Ruminants sont, de loin, ceux chez qui la diges-
tion microbienne prégastrique est la plus développée mais il existe un nombre

important d’autres mammifères possédant également ces caractéristiques (tabl.
1).Les ruminants constituent un sous-ordre des Artiodactyles, extrêmement

important par leur nombre et leur rôle économique. Leur apparition date de l’oli-
gocène et coïncide avec le développement des angiospermes (fig. 1). Elle fut pré-
cédée par le développement des Périssodactyles (cheval, zèbre, tapir, rhinocéros)
et par celui des porcs et des hippopotames. L’explication du développement des



Ruminants à cette période n’est pas claire. Elle tient certainement à la présence
des processus de fermentation prégastrique qui auraient joué un rôle important
dans la détoxication des composés des plantes existantes permettant aussi à ce
type d’animal un choix plus large et une meilleure adaptation au milieu (Freeland
et Janzen, 1974). On pense aussi plus communément que le développement des
préestomacs aurait permis aux ruminants, en autorisant un stockage rapide des
aliments ingérés, d’échapper aux prédateurs...

Actuellement, les ruminants sont divisés en cinq familles comprenant 165
espèces différentes, la plupart d’entre elles vivant à l’état sauvage (tabl. 21. Parmi
les espèces domestiques, ce sont les bovidés qui sont les plus nombreux (2 200
millions de têtes de bovins et d’ovins dans le monde sur une population totale
d’herbivores domestiques d’environ 3 000 millions) (Jarrige, 1980a). C’est dire leur



importance et l’intérêt que l’on peut y porter quand on sait que les ruminants
fournissent 70 à 75 % des produits d’origine animale consommables dans les
monde (Jarrige, 1980a), que leurs potentialités peuvent être encore largement
exploitées (la digestibilité moyenne des aliments est de l’ordre de 60 % alors

qu’elle est voisine de 85 à 90 % chez les monogastriques), qu’il existe encore de
très nombreuses espèces non utilisées (en particulier dans les zones tropicales et
subtropicales) et qu’enfin, les ruminants sont les seuls mammifères domestiques
(avec les équidés) dont l’alimentation n’entre pas en concurrence avec celle de
l’homme. Pour améliorer les performances de ces animaux et l’efficacité de la
transformation des aliments, il est donc nécessaire de bien connaître les mécanis-
mes de la digestion microbienne (qui explique à elle seule 80 à 100 % de la dégra-
dation de la matière organique ingérée), afin de pouvoir optimiser le rendement
des fermentations qui se développent dans les réservoirs pré-gastriques.

Anatomie des réservoirs pré-gastriques : rappels

L’appareil digestif des ruminants est composé de 3 compartiments placés avant
la caillette qui est le véritable estomac. Ce sont successivement le rumen (ou panse)
le réseau (ou réticulum) et le feuillet (ou omasum). Leur anatomie et leur physiolo-
gie commencent à être bien connues et ont été largement décrites. Nous nous
contenterons d’en rappeler les principales caractéristiques, en renvoyant le lecteur
aux revues de synthèse ou aux articles spécialisés publiés dans de nombreux
ouvrages au cours de ces dernières décennies (Jacquot, Le Bars et Simonnet,
1958 ; Hungate, 1966 ; Church, 1975 ; Jarrige, 1978 ; Van Soest, 1982 ; Doug-
herty, 1985 ; Phillipson, 1970 ; Mc Donald et Warner, 1975 ; Ruckebusch et Thi-
vend, 1980).

Le rumen est de loin le plus volumineux des réservoirs pré-gastriques. Selon
les types de ruminant et de ration, il renferme de 70 à 75 % du contenu total du
tube digestif et représente de 50 à 60 % de son volume. Il s’ouvre très largement
vers l’avant sur le réseau qui peut être considéré comme un diverticule du rumen.
Quand on parle de la digestion dans le rumen, on inclut toujours le réseau. La sur-
face intérieure du rumen, à l’exception des piliers charnus qui le divisent en plu-
sieurs sacs, est constituée par un épithélium corné, hérissé de papilles de formes



et de dimensions variables, nombreuses, serrées les unes contre les autres, et qui
jouent un rôle majeur dans l’absorption des produits du métabolisme des micro-
organismes du rumen : acides gras volatils (A. G. V.), ammoniac.

Le réseau qui doit son nom à sa muqueuse réticulée et parsemée également
de papilles absorbantes, joue un rôle central dans la circulation des particules.
C’est du réseau que partent, à une fréquence de l’ordre d’une minute, les con-
tractions qui assurent la motricité de l’ensemble des réservoirs gastriques (Rucke-
busch et Kay, 19711. Les particules qui franchissent l’orifice réticulo-omasal doivent
avoir une taille moyenne inférieure ou égale à 1 mm. Les aliments solides sont
donc « séquestrés » dans le rumen tant qu’ils n’ont pas acquis la taille minimale.
Celle-ci est atteinte en un temps plus ou moins long (de quelques heures à plu-
sieurs jours) sous l’action combinée des enzymes de la population microbienne et
de la mastication lors de l’ingestion et de la rumination (ou mastication méryciquel.

Le feuillet est un organe sphérique (bovin) ou ovoïde (mouton) à l’intérieur
duquel on trouve de très nombreuses lames recouvertes d’un épithélium kérati-

nisé, qui possède également des papilles. La cavité du feuillet est limitée à un
canal qui communique en amont avec le réseau par un sphincter ( sphincter
réticulo-omasal), en aval avec la caillette par un orifice beaucoup plus large et
dilatable.

La caillette est le seul réservoir sécrétoire de l’estomac des ruminants. Sa
cavité est tapissée par une muqueuse glandulaire, analogue à celle des monogas-
triques, toujours recouverte d’une couche de mucus. Les fonctions digestives de
la caillette du ruminant sont analogues à celles de l’estomac des mammifères

monogastriques.
Le contenu du rumen est un milieu relativement constant qui évoque à cer-

tains égards celui d’un réacteur en continu de micro-organismes anaérobies. Il se
caractérise par :
- une concentration élevée en eau : 85 à 90 % ;
- une température constante de 39 à 40 °C ;
- un potentiel d’oxydo-réduction variant de -250 à -400 mv (milieu fortement
anaérobie) ;
- un pH généralement compris entre 6 et 7 qui est tamponné par l’apport régu-
lier de grandes quantités de bicarbonate et de phosphate contenus dans la salive ;
- une pression osmotique constante proche de celle du sang ;
- un apport régulier de nutriments et d’eau fournis à la fois par l’ingestion des
aliments et par la rumination ;
- une élimination continue des produits du métabolisme, soit par absorption à
travers la paroi du rumen (acides gras volatils, ammoniac), soit par passage dans
la partie postérieure du tube digestif (résidus alimentaires, cellules microbiennes),
soit par éructation (méthane, gaz carbonique) ;
- une relative constance de l’atmosphère gazeuse située au niveau du sac dorsal
(C02 : 60-70 % ; CH4 : 30-40 %) ; §
- un brassage permanent assuré par les contractions périodiques de la paroi et
par la rumination.

Le rumen est donc un milieu particulièrement bien adapté au développement



d’une population microbienne anaérobie dont les principaux constituants sont les
bactéries et les protozoaires.

Les constituants biotiques de l’écosystème

A) Les bactéries

La population bactérienne du rumen est comprise entre 8 x 109 et 4 x 10»
cellules ml - de contenu. Elle constitue environ 50 % de la biomasse microbienne
et représente la catégorie de micro-organismes la plus complexe et la plus impor-
tante. Elle est composée essentiellement de bactéries anaérobies strictes non spo-
rulées et elle est caractérisée par sa très grande diversité. En 1959, Bryant décri-
vait 39 genres et 63 espèces et actuellement plus de 200 espèces bactériennes ont
été isolées du rumen. Une trentaine d’entre elles seulement peut être considérée
comme des bactéries authentiques du rumen, les autres, apportées par la nourri-
ture, n’étant présentes que d’une manière transitoire (Russel et Hespell, 19811. ).

Les bactéries du rumen sont généralement classées (Hungate, 1966) selon les
substrats qu’elles sont capables de fermenter ou de dégrader : bactéries celluloly-
tiques, pectinolytiques, amylolytiques, uréolytiques, etc... Les fonctions de plu-
sieurs espèces se recouvrent largement, ce qui contribue à la stabilité de l’écosys-
tème (Hespell, 19811. Ainsi, la disparition d’une espèce ne provoquera pas d’effet
négatif important au niveau de l’ensemble des fermentations et l’animal n’en souf-
frira pas.

Les fonctions d’une espèce donnée peuvent être limitées ou au contraire très

larges. Ainsi, Butyrivibrio fibrisolvens, Bacteroides ruminicola, Se%nomonas rumi-
nantium peuvent utiliser de nombreuses sources d’énergie alors que les bactéries
cellulolytiques par exemple, n’utilisent que la cellulose et ses produits d’hydrolyse.
De même, Bacteroides amylophilus ne fermente que l’amidon, les dextrines et le
maltose (Hungate, 1966 ; Bryant, 1977).

D’autres espèces sont encore plus spécialisées et occupent des niches écolo-
giques très étroites : Anaerovibrio lipolytica n’hydrolyse que les lipides et ne fer-
mente que le glycérol ; les Veillonella utilisent principalement le lactate (Hungate,
1966), Vibrio succinogenes ne tire son énergie que de la réduction du fumarate en
succinate et Methanobacterium ruminantium, de la réduction du gaz carbonique en
méthane (Wolin, 1975). De nombreuses espèces sont protéolytiques, plusieurs
utilisent ou dégradent les acides aminés ou les peptides, mais de rares espèces
telle que Megasphaera elsdenü peuvent croître à partir des acides aminés en
l’absence de glucides comme source d’énergie (Bryant, 1977).

Quelques espèces bactériennes comme les Oscillospira, les « Quinn’s oval »,
les « Eadie’s oval », fréquemment observées ou dénombrées par examen microsco-
pique (Eadie, 1962), n’ont été que peu ou pas étudiées en culture pure. Leur fonc-
tion et leur métabolisme sont donc encore mal connus.

B) Les protozoaires

Les protozoaires du rumen sont essentiellement des ciliés mais on observe
également la présence de flagellés, en nombre plus réduit.



a) Les ciliés. - Ils appartiennent principalement à deux groupes, les Holotri-
ches et les Entodiniomorphes. Parmi les holotriches, les genres lsotricha et Dasy-
tricha (famille des lsotrichidae) sont les plus abondants ; parmi les Entodinio-

morphes, ce sont les genres Entodinium, Diplodinium, Epidinium, Ophryosco%x,
Polyplastron et Eudiplodinium qui sont les plus fréquents (Clarke, 1977 ; Coleman,
1980 ; Grain, 1967 ; Hungate, 1966 ; Fonty et al., 1984). Leur nombre n’excède
généralement pas 2 à 5 x 106 organismes ml-’ de contenu de rumen (Hungate,
1966). Cependant, dans certaines conditions d’alimentation, ils représentent au
moins 50 % de la biomasse microbienne du rumen. Du fait des difficultés à les
cultiver in vitro, leur rôle et leur métabolisme sont moins connus que ceux des
bactéries. Les protozaires ciliés sont capables de transformer un grand nombre de
constituants alimentaires et bactériens en métabolites et en composés cellulaires
qui seront ensuite utilisés par l’animal hôte. L’importance de ces activités est
cependant encore très controversée puisqu’en l’absence de protozoaires dans le
rumen, une fermentation bactérienne efficace continue.

Les Holotriches utilisent les glucides solubles, mais l’éventail des sucres
métabolisés diffèrent dans les deux genres. lsotricha ne fermente pas le maltose
mais peut utiliser les grains d’amidon tandis que Dasytricha fermente le maltose
mais pas certains amidons (Clarke, 1977). La dégradation de la cellulose et des
hémicelluloses n’a été démontrée dans aucun des deux genres. Cependant, ces
ciliés possèdent une pectinestérase et une polygalacturonase (Clarke, 1977).

Les Entodiniomorphes ingèrent des particules végétales ou des grains d’ami-
don, à l’exception des espèces Entodinium de très petite taille. Des a-amylases
actives ont été mises en évidence dans plusieurs genres (Clarke, 1977 ; Coleman,
1980). La digestion de la cellulose par les Entodiniomorphes a été montrée pour la
première fois in vitro par Hungate (1942), mais elle est restée longtemps contro-
versée. Il est maintenant accepté que quelques genres au moins aient une activité
cellulolytique (Bonhomme, 1973 ; Bonhomme-Florentin, 1975 ; Jouany, 1978 ;
Coleman, 1980 ; Demeyer, 1981 ; Williams, 1982 ; Bonhomme et al., 1983). Plu-
sieurs genres dégradent les hémicelluloses et les pectines (Clarke, 1977 ; Cole-

man, 1980 ; Williams, 1982). Par ailleurs, alors que l’on pensait à l’origine qu’ils
étaient incapables d’utiliser les sucres, il est maintenant reconnu qu’Entodinium,
Epidinium et Polyplastron peuvent métaboliser certains d’entre eux (Clarke, 1977 ;
Jouany, 1978 ; Coleman, 1980).

Les ciliés sont également protéolytiques (Abou Akkada et Howard, 1962).
Une population abondante de protozoaires est souvent associée à une concentra-
tion élevée en ammoniaque dans le rumen (Jouany, 1978). Ils utilisent les acides
aminés (Coleman, 1980) mais leurs besoins azotés sont en grande partie couverts
par l’ingestion des bactéries (Coleman, 1975).

b) Les flagellés. &horbar; Ils n’ont fait l’objet que d’un nombre très limité d’études
et leur rôle dans l’écosystème n’est pas connu. Cinq espèces seulement ont été
décrites : Monocercomonas ruminantium, Monocercomonoides caprae, Chilo-
mastix caprae, Tetratrichomonas buttreyi et Pentatrichomonas homimis. Trois

genres : Callimastix, Sphaeromonas et Piromonas initialement identifiés comme
des protozoaires flagellés, sont en réalité des zoospores de champignons
phycomycètes (Orpin, 19771. Les flagellés sont particulièrement abondants dans le



rumen du jeune ruminant pendant la période précédant l’apparition des ciliés

(Eadie, 1962). Chez l’adulte, du fait de leur faible nombre ( < 105/ml (Eadie, 1962)
et de leur taille réduite, leur rôle dans le rumen est insignifiant par rapport à celui
des ciliés et des bactéries (Clarke, 1977).

C) Autres micro-organismes

a) Les champignons. &horbar; Plusieurs espèces de levures (Lund, 1974) et de

champignons (Bauchop 1979, 1981 ; Orpin, 1984 ; Joblin, 1981) ont été isolées du
rumen mais leur fonction et leur rôle dans la digestion microbienne n’ont été que
peu étudiés. La plupart de ces micro-organismes apportés par l’aliment seraient sim-
plement en transit dans le rumen. Certains Phycomycètes anaérobies stricts joue-
raient un rôle non négligeable dans la dégradation des polyholosides pariétaux
(Bauchop, 1981 ; Orpin, 1984).

b) Les mycoplasmes. &horbar; Deux espèces de mycoplasmes anaérobies stricts

ont été isolées du rumen : Anaeroplasma blastoclasticum et Anaeroplasma abac-
toclasticum (Robinson et al., 1975). Leur nombre varie entre 105 et 107 unités par
ml de contenu de rumen. Leur rôle n’est pas connu.

c) Les bactériophages. &horbar; Une grande variété de bactériophages a été obser-
vée dans le rumen. Ces bactériophages lysent Streptococcus bovis (Iverson et

Millis, 1977), Bifidobactérium thermophilum (Matteuzi et Sozzi, 1971) et les

Eadie’s oval (Orpin et Munn, 1974). Ritchie et al. (1970) distinguent jusqu’à 125
entités « phage-like » différentes dans le rumen de moutons ou de bovins mais les
cellules hôtes n’ont pas été clairement identifiées. Les bactériophages tempérés et
virulents peuvent jouer un rôle important dans l’écologie du rumen. A la suite

d’une infection par un phage virulent, une espèce bactérienne peut devenir sous-
dominante. Son action pourra cependant être compensée par la prolifération
d’une autre espèce non sensible, capable d’occuper la même niche écologique.
En revanche, l’induction non spécifique de phages tempérés, par exemple par un
facteur présent dans l’alimentation, peut entraîner la disparition de plusieurs espè-
ces et ainsi avoir un effet négatif sur le bilan des fermentations et sur l’animal.

Localisation des micro-organismes dans le rumen

A) Les bactéries

Dans le rumen, les bactéries occupent trois biotopes distincts (Cheng et Cos-
terton, 1980). Elles peuvent être libres dans le liquide de rumen, ou attachées soit
à la paroi interne du rumen, soit aux particules alimentaires. Enfin, certaines espè-
ces bactériennes vivent également liées à la surface des protozoaires (Imai et Ogi-
moto, 1978).

Bactéries libres. &horbar; Les bactéries libres dans le jus de rumen sont entourées
par une structure fibreuse, polyholosidique (glycocalyx) (Cheng et Costerton,





1980). Dans certains cas, cette structure est très complexe et très extensive et les
bactéries vivent à l’état de colonie à l’intérieur de cette structure avec les cellules
soeurs parfaitement identiques (Cheng et Costerton, 19801. Ce glycocalyx pourrait
avoir un rôle protecteur contre les bactériophages ou d’autres agents antibacté-
riens (Ogimoto et lmai, 19811. Lorsque l’on considère la cellule bactérienne avec
son glycocalyx, on peut distinguer plusieurs centaines de types morphologiques
différents dans le rumen (Ritchie, communication personnelle).

Bactéries attachées aux particules alimentaires (fig. 3, 4 et 5). Bien que mises
en évidence depuis longtemps (Baker et Nasr, 1947), ces bactéries ont constitué
le centre d’intérêt de nombreuses études au cours de ces dix dernières années

avec le développement de la microscopie électronique à transmission ou à

balayage (Minato et al., 1966 ; Dinsdale et al., 1978 ; Minato et Suto, 1979, 1981 ;
Akin, 1980 ; Cheng etal., 1980 ; Latham, 1980 ; Akin et Barton, 19831. Selon Minato
etal. (19661, environ la moitié de la population bactérienne serait attachée aux parti-
cules végétales et pour Forsberg et Lam (1977) 75 % de l’ATP microbien détecté
dans le rumen serait fixé à des particules. Cette adhésion se fait sur les parois végéta-
les (fig. 3) et notamment sur les tissus cellulosiques et concerne principalement les
bactéries dégradant les polymères pariétaux (fig. 5). Les bactéries amylolytiques
adhèrent également aux grains d’amidon (Minato et Suto, 1979). L’adhésion se
fait par l’intermédiaire du glycocalyx (Cheng et Costerton, 1980). L’activité méta-

bolique (Williams, 1982) et la composition chimique (Merry et Mc Allan, 1983)
seraient différentes de celles des bactéries libres.

Bactéries adhérentes à la paroi du rumen (flore épimuralel (fig. 6). - Elles
ont fait l’objet d’un nombre important d’études en microscopie électronique (Bau-
chop et al., 1975 ; Mc Cowan et al., 1978, 1980 ; Cheng et al., 1974, 1980 ; Dins-
dale et al., 1980) mais peu ont été étudiées en culture (Dehority et Grubb, 1981 ;
Mead et Jones, 1981 Ces bactéries sont fixées sur l’épithélium squameux strati-
fié par l’intermédiaire d’un glycocalyx polyholosidique qui présente les caracté-
ristiques d’un polymère anionique. Un nombre limité de types morphologiques a
été observé. Ce sont essentiellement des diplocoques, des coques et des bacilles
Gram positif et anaérobies facultatifs (Cheng et Costerton, 1980), caractérisés par
leur forte activité protéolytique (Dinsdale et al., 1980) et uréolytique (Mc Cowan
et al., 1980 ; Dehority et Grubb, 19811. Ces bactéries seraient différentes du point
de vue taxonomique de celles vivant librement dans le jus de rumen (Cheng et
Costerton, 1980). Pour certains auteurs cependant, cette population serait très
diversifiée (Bauchop et al., 1975) et composée en grande partie d’espèces anaé-
robies strictes (Dehority et Grubb, 1981 ; Mead et Jones, 19811. Cette population
bactérienne semble être plus indépendante de la nature de l’alimentation que la

population libre. Elle se maintient chez des animaux nourris artificiellement avec
des infusions liquides de nutriments dans le rumen (Dinsdale et al., 1980).







Le rôle joué par ces bactéries est très important : leurs fonctions principales
seraient : 1) d’hydrolyser l’urée qui diffuse à travers la paroi du rumen (Cheng et
Costerton, 1980 ; Wallace et al., 1979) ; 2) de dégrader les cellules épithéliales for-
tement kératinisées provenant de la desquamation de la muqueuse du rumen
(Dinsdale et al., 1980 ; Mc Cowan et al., 1978, 1980) ; 3) d’éliminer l’oxygène qui
diffuse à travers la paroi du rumen depuis la voie sanguine. En plus des protéa-
ses et des uréases, ces bactéries seraient également riches en phosphatase alca-
line (Fay et al., 19791.

Bactéries adhérentes aux protozoaires. - Imai et Ogimoto (1978) ont mis en
évidence une population bactérienne relativement abondante, vivant attachée à la
surface des protozoaires (essentiellement des genres Eudiplodinium, Diplodinium,
Entodinium, Epidinium). Cette population pourrait atteindre de 1 à 10 % de la
flore totale du rumen. Le nombre de bactéries fixées sur chaque cilié dépend évi-
demment de la taille de celui-ci, en moyenne 250 bactéries sont attachées à la sur-
face d’un protozoaire. La majeure partie des bactéries adhérentes a été identifiée
comme étant Streptococcus bovis, Ruminococcus albus (Imai et Ogimoto, 19781,
et des bactéries méthanogènes (Krumholz et al., 1983).

B) 1 L es protozoaires
Les protozoaires ciliés sont généralement libres dans le liquide de rumen mais

certains se fixent également aux particules végétales. Ce sont les genres Epidi-
nium (Amos et Akin, 1978 ; Bauchop et Clarke, 1976 ; Orpin et Letcher, 1978 ;
Grain et Senaud, 1984) et lsotricha et Dasytricha (Orpin et Hall, 19771. /. prostoma
et /. intestinalis présentent un chimiotactisme vis-à-vis des sucres solubles libérés
par la dégradation des polyholosides végétaux et adhèrent aux particules alimen-
taires par l’intermédiaire d’un organelle spécialisé (Orpin et Letcher, 1978). Ces
ciliés peuvent également se fixer sur la paroi du réseau et migrer ensuite vers le
rumen après la prise de nourriture par le Ruminant sous l’action de stimuli chimi-
ques provenant de la ration (Abe et al., 1981 Cet attachement des protozoaires
aux particules végétales peut expliquer leur sequestration et leur rétention dans le
rumen, ainsi que leur survie dans cet organe en dépit d’un temps de génération
plus long que le temps de renouvellement du liquide du rumen (Bauchop et

Clarke, 1976).

C) Les champignons
Les champignons sont également étroitement associés aux particules alimen-

taires (Bauchop, 1981 ; Orpin, 1984). Les zoospores, grâce à un chimiotactisme
prononcé pour de nombreux glucides végétaux, s’attachent puis s’enkystent et
germent sur les tissus végétaux endommagés par la mastication, et dans les sto-
mates (Orpin, 1984).



Quelques caractéristiques du fermenteur rumen

1) La dégradation des glucides des parois des cellules végétales
Grâce à un extraordinaire équipement enzymatique, la population micro-

bienne du rumen dégrade les constituants glucidiques (cellulose, hémicelluloses,
substances pectiques) des parois végétales en oses qui sont ensuite fermentés en
anaérobiose selon des voies actuellement.bien connues (fig. 7). L’importance de

cette dégradation est extrêmement variable : de 80 à 90 % pour la fraction parié-
tale d’un aliment très peu lignifié (herbe jeune) à 40-50 % pour une plante âgée et
riche en lignine (paille). Les principaux facteurs responsables de ces variations
sont :
- la nature des glucides pariétaux, étroitement liée à l’origine botanique de la

plante, à l’organe (tige ou feuille) et au tissu considéré (parenchyme, sclé-

renchyme), donc au stade de végétation (tabl. 3) ;



- la teneur en lignine du végétal, principal facteur explicatif des variations de
digestibilité avec, mais à un degré moindre, divers autres constituants (groupe-
ments acétyles, silice, cutine) (fig. 8) (Jarrige, 1980b) ;

- la présentation physique de l’aliment et d’une façon générale la nature des trai-
tements technologiques (broyage, agglomération, action des agents chimiques ou
biologiques) qu’on peut lui appliquer. Ces facteurs peuvent modifier le temps de
séjour des particules alimentaires dans le rumen, donc le temps de contact

enzymes-substrat, accroître la surface pariétale accessible aux enzymes et réduire
le nombre et la force des liaisons glucides-lignine qui limitent leur action ;
- les autres constituants de la ration, en particulier la nature et la quantité de
l’azote et des minéraux disponibles pour les microbes qui conditionnent directe-
ment leur activité et donc leur potentiel enzymatique.

La population microbienne du rumen tire de la fermentation des oses prove-
nant de l’hydrolyse des glucides pariétaux, l’énergie (A.T.P.) et le carbone qui lui
sont nécessaires pour son entretien, sa croissance et sa prolifération. Les produits
de déchets de cette fermentation sont un mélange d’acides organiques à courte
chaîne, dits acides gras volatils, essentiellement acétique, propionique et butyri-
que, et des gaz (gaz carbonique et méthane). Les produits intermédiaires (acides
succinique, lactique...) sont généralement utilisés par les microbes au fur et à

mesure de leur formation. Contrairement à l’animal monogastrique pour lequel la

principale source d’énergie est le glucose, le ruminant trouve la majeure partie de

l’énergie dont il a besoin dans les acides gras volatils issus de la dégradation des
glucides. Ils peuvent lui fournir de 65 à 75 % de l’énergie absorbée (cf. Vermorel,
1978), le reste provenant des acides aminés, des acides gras longs et dans cer-
tains cas (rations riches en amidon) du glucose (tabl 4). Le propionate est utilisé
préférentiellement au niveau du foie pour fournir le glucose nécessaire au rumi-
nant et que celui-ci ne peut trouver qu’en quantité généralement très faible à par-
tir de l’hydrolyse des glucides des aliments. La néoglucogenèse est donc un phé-
nomène capital chez le Ruminant dont le besoin en glucose (g/kg P°,75/h) est
comparable à celui déterminé chez le monogastrique. L’activité des enzymes de la



néoglucogenèse (pyruvate carboxylase, phosphoenolpyruvate carboxykinase) est
d’ailleurs différente et considérablement plus importante dans la mitochondrie
chez le Ruminant que chez le Monogastrique (Ballard et al., 1969). La part du pro-
pionate non transformée en glucose et les autres acides gras volatils sont utilisés
pour couvrir les dépenses énergétiques d’entretien et de production de l’orga-
nisme.

En définitive, la cellulolyse chez les ruminants est le mécanisme central dans
la digestion des aliments. Malgré les différents facteurs qui limitent la dégradabi-
lité des glucides pariétaux dans le rumen, les ruminants sont, de tous les herbivo-
res, ceux qui utilisent le plus efficacement ces composés. Ils possèdent à l’évi-

dence une supériorité sur l’ensemble de tous les mammifères dans la mesure où
les sources alimentaires de glucides pariétaux &horbar; essentiellement l’appareil végéta-
tif des plantes fourragères &horbar; n’entrent pas en concurrence ni avec l’alimentation
des autres animaux à intérêt zootechnique ni a fortiori avec celle de l’homme.



2) L’utilisation de l’azote non protéique
Une autre particularité du fermenteur rumen est sa capacité d’incorporer

l’azote non protéique dans les protéines bactériennes qui constituent une source
importante d’acides aminés pour satisfaire les besoins en azote de l’animal. Cette
caractéristique permet au ruminant de tirer parti des sources d’azote telles que
l’urée ou les sels ammoniacaux que les autres espèces domestiques ne peuvent
pas utiliser. C’est un second exemple de l’indépendance du ruminant par rapport
à l’homme ou aux autres mammifères eu égard à la satisfaction de ses besoins ali-
mentaires.

Les différentes étapes de la dégradation et du métabolisme de l’azote chez le
ruminant sont représentées sur la figure 9. La dégradation des protéines alimentai-
res par les enzymes des bactéries et des protozoaires du rumen conduit à la for-
mation d’ammoniaque qui va servir ensuite aux bactéries pour assurer leur propre
synthèse protéique. La partie d’ammoniaque non utilisée pour cette protéosyn-
thèse sera absorbée par la paroi du rumen, transportée dans le foie et éliminée par
le rein sous forme d’urée. Une partie de celle-ci sera recyclée dans le rumen par
voie sanguine et salivaire ; enfin, une faible part d’ammoniaque transitera vers
l’intestin grêle. La fraction des protéines alimentaires non dégradées par les micro-
bes du rumen sera digérée dans l’intestin grêle selon des mécanismes que l’on
estime voisins de ceux qui sont décrits chez le monogastrique.

L’azote ammoniacal constitue donc le substrat préférentiel pour la plupart
des bactéries qui l’utilisent à raison de 50 à 80 % de l’azote fixé pour la constitu-
tion de leurs propres protéines. Certaines espèces bactériennes (Ruminococcus,
Bacteroides, Méthanobrevibacterl n’utilisent pas l’azote des peptides ou des aci-
des aminés. D’une façon générale, les acides aminés ne sont pas nécessaires pour
la protéosynthèse bactérienne. Cependant, celle-ci est largement stimulée quand
on associe des acides aminés à une source d’azote non protéique. Ceci s’explique
par la formation, lors de la fermentation des acides aminés, d’acides gras ramifiés
à courte chaîne (isobutyrate, isovalérate, 2-méthyl butyrate), qui sont nécessaires
pour la croissance de certaines bactéries, telles que les bactéries cellulolytiques.

La concentration en ammoniaque dans le rumen peut varier de 2 à 40
mmoles/1 mais on estime à 4-5 mmoles/1 la teneur nécessaire pour que la produc-
tion de protéines bactériennes soit maximum. En fait, ces valeurs sont très varia-
bles selon les auteurs et dépendent de nombreux facteurs (composition de la

ration, nature et importance de la population bactérienne,...). La croissance
microbienne n’est pas inhibée par des fortes teneurs en ammoniaque (jusqu’à 60
mmol/1 de contenu de rumen), ce qui est bien supérieur à ce qu’un ruminant peut
tolérer.

Les mécanismes de transformation de l’ammoniaque en acides aminés à

l’intérieur des bactéries du rumen ont été relativement bien étudiés ; un certain
nombre d’enzymes a été mis en évidence, qui correspond d’ailleurs à celui qui est
connu chez d’autres bactéries (Hespell, 1983). La glutamine synthétase et la glu-
tamate deshydrogénase semblent les deux premières enzymes impliquées dans
ces voies métaboliques. Certaines propriétés de ces enzymes diffèrent cependant
d’une espèce à l’autre, pour différentes raisons (teneur en ammoniaque du milieu,
vitesse de croissance différente...). Une fois dans les bactéries (les mécanismes



de passage de NH3 à travers la paroi ne sont pas encore connus ; Hespell, 1983),
l’ammoniaque est transformé en groupement amide de la glutamine ou (et) de

l’asparagine (Smith, 1979). Ces groupements sont utilisés pour l’amination de !’a-
cétoglutarate en glutamate. Vient ensuite la synthèse de l’alanine et de l’aspar-
tate, puis celle des autres acides aminés a lieu par transfert des groupes aminés
sur d’autres chaînes carbonées. L’ensemble de ces acides aminés est alors utilisé

pour la formation des protéines et la synthèse des acides nucléiques.
Les protozoaires, à l’inverse des bactéries, ne peuvent assurer leur croissance à

partir de l’azote non protéique et doivent utiliser des acides aminés qu’ils trouvent
au moins en faible quantité sous forme libre et vraisemblablement dans les corps
bactériens qu’ils ingèrent (Coleman, 1967 a et b) et dans certaines protéines végé-
tales peu dégradées telles que celles des chloroplastes.

L’importance de la synthèse microbienne dans le rumen est considérable. La
part de l’azote d’origine microbienne qui entre dans l’intestin grêle représente
environ la moitié de l’azote total (tabl. 5). Dans certains cas, cette proportion peut
être beaucoup plus importante, si la dégradation des protéines alimentaires dans
le rumen est élevée ou si elles ne constituent qu’une faible part de la ration. La

quantité de protéines microbiennes synthétisée dans le rumen dépend de très
nombreux facteurs parmi lesquels la quantité d’énergie disponible (A.T.P.) est le
plus important. Lorsque les besoins en énergie sont couverts, la quantité d’azote
microbien qui quitte le rumen peut être supérieure à la quantité d’azote ingéré, car
les bactéries peuvent utiliser l’ammoniac provenant de l’urée recyclée dans le
rumen à travers la paroi et par la salive. Ce phénomène de recyclage, très impor-
tant chez le ruminant et en particulier chez certaines espèces (chèvres) ou chez
les camélidés, permet d’économiser dans certaines conditions physiologiques
(besoins azotés élevés ou insuffisance des apports azotés) une quantité considéra-
ble d’azote (jusqu’à 80 % de l’azote ingéré) qui serait éliminée sous forme d’urée
par la voie urinaire.

La substance microbienne ainsi formée quitte le rumen avec la fraction des

aliments non digérée et sera hydrolysée dans l’intestin grêle. Dans des conditions
normales d’alimentation, elle fournira au ruminant la majeure partie des acides
aminés dont il a besoin grâce à sa bonne digestibilité (70 % pour les bactéries ;
80 % pour les protozoaires) et à son équilibre satisfaisant en acides aminés sauf
pour la méthionine et surtout l’histidine. Il faut cependant signaler que la part des
protozoaires qui quittent le rumen est faible. Ils peuvent représenter environ 10 à à



15 % de l’azote duodénal. De ce fait, leur contribution pour satisfaire les besoins
en acides aminés du ruminant est probablement limitée.

Un des facteurs essentiels de la nutrition azotée du ruminant est donc

l’aspect qualitatif et quantitatif de la protéosynthèse dans le rumen. Ceci explique
le développement des travaux qui sont réalisés depuis une dizaine d’années, à la

fois pour mesurer la quantité de protéines microbiennes synthétisées dans le

rumen et pour étudier les différents facteurs de variation de l’efficacité de cette

synthèse. Ces facteurs sont nombreux et ont trait aux différents aspects de la

physiologie digestive dans le rumen. Nous citerons les principaux : nature et

synchronisme des apports de l’énergie et de l’azote, rôle des protozoaires, des
additifs (antibiotiques ionophores), et du temps de séjour des particules alimentai-
res, en renvoyant le lecteur aux revues qui ont été récemment publiées (Harrison
et Mc Allan, 1980 ; Demeyer et Vervaeke, 1984 ; Smith, 1979 ; Hespell et Bryant,
1979). Nous ne développerons que les aspects concernant le rôle des macro et

des oligoéléments dans la digestion microbienne, parce que les recherches dans
ce domaine sont récentes et les résultats par conséquent encore peu connus.

3) Éléments minéraux et digestion microbienne au niveau du rumen

Macro&horbar;éléments. &horbar; Les macro-éléments exercent un rôle à la fois sur certai-
nes propriétés physico-chimiques de l’environnement microbien (pouvoir tampon et
pression osmotique du milieu, taux de renouvellement de la phase liquide) et sur
le métabolisme propre des micro-organismes (Durand et Kawashima, 1980). Ainsi,
l’addition de tampons minéraux au régime permet de limiter une chute trop rapide
du pH, conséquence de l’ingestion de régimes riches en amidon. Le maintien de
la pression osmotique dans une zone favorable aux fermentations (200 à 280
mosmol/kg) est essentiellement dû aux ions minéraux (Na, K, P04, CI, Mg, Ca). Un
accroissement du taux de renouvellement de la phase liquide, facteur favorisant
l’efficacité de la protéosynthèse microbienne, peut être obtenu par incorporation
de sels minéraux au régime ; par contre, lorsque l’apport salivaire de phosphate
est réduit par une subcarence du régime en phosphore, le taux de renouvellement
s’abaisse (Durand et al., 1983).

Les macro-éléments se retrouvent associés aux composants essentiels de la
cellule bactérienne tels que ribosomes (P, S, K et Mg), matériel nucléaire (P),
membranes (P, Mg, Ca), parois (P, Mg, Ca) ; ils sont nécessaires à la majorité des
activités enzymatiques intracellulaires ou même extracellulaires telles que les acti-
vités amylasique et cellulasique qui sont stimulées par le calcium.

Les effets positifs de l’addition de macro-éléments à des milieux carencés ont
été observés in vitro à la fois sur la croissance de cultures pures de bactéries du
rumen (P, Mg, K, Na) et sur l’activité cellulolytique (S, P, Mg, K, Na) ou la pro-
téosynthèse (S, P, Mg) dans des milieux complexes de rumen. Cependant, l’esti-
mation des besoins optimaux reste encore imprécise. L’incorporation de phos-
phore dans les corps microbiens (pour 80 % dans les acides nucléiques et 10 %
dans les phospholipides) est fonction de la production d’acides gras volatils dans
le milieu (600 mg P/mole d’AGV) et de l’intensité de la protéosynthèse. Les
besoins s’élèveraient à 5-6 g de P par kg de matière organique fermentée (Durand et
a/., 1983).



Le soufre, nécessaire à la synthèse de novo des acides aminés soufrés et
des vitamines (thiamine, biotine), est particulièrement important pour la pro-

téosynthèse à partir de l’azote non protéique (revue de Durand, 1984). in vivo,
l’apport de soufre apparaît indispensable lorsque les aliments doivent être supplé-
mentés par de l’azote non protéique ou dans le cas des fourrages pour lesquels
les disponibilités de l’azote et du soufre sont faibles. Cependant, l’estimation

quantitative des besoins doit tenir compte des pertes de sulfure au niveau du
rumen. La réduction des sulfates en sulfures (H2S) est très rapide, le nombre des

bactéries sulfato-réductrices pouvant atteindre 108/ml dans le milieu du rumen.

Comme pour l’ammoniac, H2S en excès (non utilisé pour la synthèse des acides
aminés) est très rapidement absorbé à travers la paroi du rumen. Cependant, le

recyclage du soufre est beaucoup plus réduit que celui de l’azote : aussi, deux à
trois heures après le repas le milieu de rumen peut être carencé en soufre disponi-
ble.

L’apport salivaire en Mg et Ca étant faible, la couverture des besoins des

micro-organismes dépendra des apports alimentaires et de leur disponibilité dans
le milieu de rumen ; or, leur solubilité est relativement basse et dépendante du

pH. Lorsque les régimes sont subcarencés, en Mg notamment (taux inférieurs à
1 g/kg MS), et lorsque le pH du rumen est élevé (fortes concentrations en ammo-
niac), les besoins des micro-organismes risquent de ne pas être couverts. Les con-
centiations de Na et K requises pour un bon déroulement des fermentations sont

importantes (0,5-2 g/1). ln vivo, l’apport salivaire de Na est généralement suffisant
mais celui de K est plus limité. Cependant, le potassium alimentaire est très solu-
ble au niveau du rumen et une carence ne pourra se manifester que pour des taux

réduits de K dans l’aliment (inférieurs à 4 g/kg MS).

Oligo-éléments. - De nombreuses activités enzymatiques bactériennes sont
régulées par des oligo-éléments tels que le fer (Fe), le manganèse (Mnl, le zinc

(Zn), le cobalt (Co), le molybdène (Mo), le sélénium (Se), le nickel (Ni)... Certains

oligo-éléments rentrent aussi dans la composition d’éléments cellulaires comme
les ribosomes ou les membranes. Les teneurs en oligo-éléments des micro-

organismes du rumen sont généralement bien supérieures à celles des aliments
que l’animal ingère. En effet, les parois des bactéries sont capables de fixer des
oligo-éléments par des liaisons qui sont plus ou moins réversibles en milieu acide.
Aussi, les besoins en oligo-éléments des bactéries ne peuvent pas être déduits de
leurs concentrations dans la masse microbienne.

Des études in vitro ont montré que l’activité cellulolytique est stimulée par
des apports d’oligo-éléments ; de même, la croissance des protozoaires en culture
de longue durée peut être accrue par un apport de Zn ou de Co. Cependant,
l’ampleur de la réponse est souvent variable ; elle peut en effet être influencée par
la composition minérale du milieu, notamment par la concentration en ions sulfu-
res (S2-1. Une interaction Mo-S a été mise en évidence : l’effet stimulant de Mo
sur la cellulolyse n’est plus observé après addition de sulfate et inversement l’addi-
tion de Mo accroît les besoins en soufre. Les thiomolybdates qui se forment dans
le rumen à partir de S2-@ sont probablement inutilisables par la microflore.Les

régimes pauvres en certains oligoéléments provoquent un ralentissement des fer-
mentations dans le rumen. Avec un régime à base de paille, la digestion de la cel-



lulose est stimulée par un apport de Co et de Cu chez le bovin, et la synthèse de
vitamine B!2 est accrue par addition de Co lorsque les animaux consomment un
foin pauvre. Cependant, un apport en quantité excessive d’oligo-éléments peut
inhiber les fermentations microbiennes in vitro. L’activité cellulolytique est parti-
culièrement sensible car les cellulases sont extra-cellulaires donc plus susceptibles
d’être inhibées que les enzymes intra-cellulaires (uréase par exemple) protégées
par les parois. La croissance des protozoaires est plus affectée que celle des bac-
téries comme cela a été démontré pour le cuivre, le zinc et le cobalt.

ln vivo, la toxicité de ces éléments envers la digestion microbienne est mal
connue. Elle dépend des nombreux facteurs qui affectent la solubilité des élé-
ments dans le milieu du rumen mais aussi du potentiel d’adaptation de la micro-
flore, phénomène connu pour les bactéries du sol. En général, la présence d’un
oligo-élément en excès sélectionne les espèces ou souches bactériennes capables
de lier l’élément sur leurs parois ou de produire des capsules glucidiques qui
l’immobilisent. Les protozoaires apparaissent moins aptes à s’adapter car ils
absorbent rapidement les éléments dans leur endoplasme comme cela a été

démontré pour le zinc en micro-analyse aux rayons X.

Conclusions

Le rumen est un fermenteur anaérobie qui permet d’utiliser efficacement les
glucides des parois des cellules végétales et l’azote non protéique pour satisfaire
tout ou partie des besoins en énergie et en acides aminés de l’animal. Ces deux
caractéristiques confèrent aux ruminants un avantage évident pour valoriser des
ressources alimentaires peu ou pas utilisables par les autres mammifères domesti-

ques. En outre, le fermenteur « rumen » s’intègre dans l’animal à un ensemble de
fonctions qui font que son efficacité est, jusqu’à présent, bien supérieure à celle
des fermenteurs in vitro (ou digesteurs), conçus pour tirer parti des matériaux
lignocellulosiques. C’est ce que Hungate soulignait en 1979, en écrivant : « le rumi-
nant peut être considéré comme une unité de fermentation qui collecte elle-même
les substrats à dégrader, les transfère dans la chambre de fermentation, contrôle
le temps de séjour, absorbe continuellement les produits terminaux de la fermen-
tation et les transforme en substances immédiatement utilisables u (lait, viande,
...1. ).

Cependant, ce fermenteur a des limites. Certaines lui sont imposées par
l’anaérobiose. C’est le cas de la synthèse microbienne qui est moins abondante en
condition anaérobie qu’aérobie. D’autres sont liées à la connaissance insuffisante
des mécanismes de la dégradation des aliments (cellulolyse et protéolyse en parti-
culier), des besoins nutritionnels des bactéries et des protozoaires, des facteurs de
variation de l’activité microbienne... L’approfondissement des recherches dans
ces différents domaines devrait permettre de repousser ces limites et d’améliorer
ainsi le rendement de ce fermenteur.

Journées Ingestion, Digestion, Absorption
de lAssociation française de Nutrition,
Versailles, 24-25 octobre 1984.
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