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Résumé &horbar; Les ruminants répondent à une sous-alimentation en s’adaptant progressivement
jusqu’à ce que, vraisemblablement, un nouvel équilibre s’instaure entre les apports alimentaires et
les besoins. La diminution des besoins d’entretien qui en résulte provient d’une réduction du métabo-
lisme de base, variable en fonction du niveau et de la durée de sous-alimentation. Ces modifications
peuvent s’expliquer non seulement par des variations de poids vif, mais aussi par des changements
au niveau de chaque tissu corporel (poids, métabolisme). Ceux-ci contribuent aux dépenses énergé-
tiques de l’animal entier de façon non proportionnelle à leur poids. Ainsi, le tractus digestif, le foie et
les masses musculaires contribuent pour 5-11, 1-2,5 et 35-50% du poids vif, mais pour 16-29,
17-31 et environ 16% des dépenses énergétiques totales de l’animal, du fait d’une activité métaboli-
que très différente entre tissus. La sous-alimentation conduit à une diminution de la contribution des
viscères aux dépenses totales; les effets sur les masses musculaires sont moins connus. Ces varia-
tions de contribution proviennent de modifications de la masse respective des différents tissus, de
leur approvisionnement en nutriments (diminution des débits sanguins en particulier) et/ou de leur
activité métabolique.

métabolisme énergétique / sous-alimentation / adaptation / tissu corporel

Summary &horbar; Adaptation of energy metabolism to under-nutrition in ruminants. Quantification
In whole animal and In Individual body tissues. Ruminants respond to underfeeding by a pro-
gressive adaptation until a new equilibrium between dietary supply and requirements is reached.
The resulting drop in maintenance energy requirements originates from a decrease in basal metabo-
lism that depends on the level and duration of undernutrition. These modifications are not totally ac-
counted for by changes in live weight but might be explained by differential changes in individual tis-
sue weight and metabolism. Tissues contribute to whole animal expenditure in a disproportionate
manner relative to their weight. Thus digestive tract, liver and muscle masses contribute 5-11, 1-2.5
and 35-50% to live weight but about 16-29, 17-31 and about 16% to whole animal energy expendi-
ture, respectively, because of differences in tissue metabolic activity. Underfeeding results in a de-
crease in the contribution of viscera to energy expenditure, whereas results on musde mass are
scarce. These changes in contribution are due to changes in tissue mass, nutrient supply (blood
flow) and/or in metabolic activity.
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INTRODUCTION

Lorsque les conditions économiques ou
climatiques de production sont difficiles, il
est de pratique courante, en nutrition ani-
male, de réserver les aliments de
meilleure qualité ou la majorité des stocks
fourragers aux animaux de rapport (à l’en-
grais ou laitiers) aux dépens des animaux
à faibles besoins tels que les vaches allai-
tantes. Pour ces derniers, il est fréquent
de chercher à réduire au maximum leur
coût de production, essentiellement durant
la période hivernale où les disponibilités
fourragères sont réduites. Ceci revient à li-
miter les apports alimentaires. Cette situa-
tion de sous-alimentation temporaire, utili-
sée traditionnellement comme technique
d’élevage, risque de se développer avec
l’extensification des productions animales.

Les conséquences de la sous-

alimentation chez les vaches allaitantes

dépendent, d’une part de l’intensité de la
sous-alimentation et d’autre part de la
fonction physiologique considérée. Les
stades physiologiques qui sont ainsi tou-
chés par la sous-alimentation sont le mi-
lieu et la fin de la gestation ainsi que le
début de la lactation. Si elle est appliquée
pendant la gestation, la sous-alimentation
ne menace pas le développement du

veau, à moins que la vache ne perde du
poids, ce qui est rarement le cas en

France. Pendant la lactation, la sous-

alimentation n’a que peu d’effets sur la

production laitière sauf si cette sous-

alimentation est de longue durée. Par

contre, dans les troupeaux allaitants, la

conséquence la plus importante de la
sous-alimentation concerne l’aptitude des
animaux à se reproduire. Ainsi, si la sous-
alimentation conduit à un état d’amaigris-
sement trop poussé, la venue en chaleurs
des vaches est retardée et la fertilité (fé-
condation, survie embryonnaire) réduite

(Petit, 1988). Il existe donc des limites à la
sous-alimentation qui dépendent des fonc-

tions physiologiques considérées. Ainsi

donc, sont soulevées les questions sui-
vantes :
- quels sont les besoins minimaux des ani-
maux à faibles besoins ?
- de combien peut-on sous-alimenter un
animal sans pénaliser sa production et

sans hypothéquer sa carrière ? En d’autres
termes, quelle est la capacité d’adaptation
des animaux, et
- quelles sont leurs réponses à la sous-
alimentation ?

Dans le contexte de l’élevage des
vaches allaitantes, la sous-alimentation

s’exprime d’abord en termes d’apports
énergétiques totaux, avant de s’exprimer
en termes d’apports azotés ou minéraux.
Or des essais d’alimentation ont montré

que, dans ces conditions, un animal

s’adaptait et que sa perte de poids était
plus faible que ce que l’on pouvait prévoir
(Petit et Micol, 1981 Chez les vaches al-
laitantes, les besoins énergétiques d’entre-
tien représentent environ les 2/3 des be-
soins énergétiques totaux de l’animal sur
une moyenne annuelle (Petit, 1988). Dans
les essais d’alimentation, si l’on attribue le
phénomène d’adaptation des animaux à la
sous-alimentation uniquement à une ré-
duction des besoins énergétiques d’entre-
tien, celle-ci serait de l’ordre de 10-15%

par rapport aux besoins théoriques (Petit
et Micol, 1981 ).

Cette revue se propose d’établir les
bases physiologiques de l’adaptation du
métabolisme énergétique des ruminants à
la sous-alimentation. Elle s’attachera à

quantifier cette adaptation au niveau de
l’animal entier ou des tissus. Seuls, les ef-
fets sur les besoins énergétiques d’entre-
tien seront développés vue leur prépondé-
rance dans les besoins totaux. Ce travail
concerne en priorité les vaches de type al-
laitant, mais rapporte des données obte-
nues sur d’autres types de ruminants en
l’absence de résultats pertinents chez les
vaches.



BESOINS ÉNERGÉTIQUES
D’ENTRETIEN ET ADAPTATION

Besoins énergétiques d’entretien

Les besoins énergétiques d’entretien sont
définis par la quantité d’énergie ingérée
par un animal qui n’entraîne ni gain ni

perte d’énergie corporelle; la quantité
d’énergie métabolisable ingérée (EM, cal-
culée comme la différence entre l’énergie
brute ingérée et la somme d’énergies fé-
cale, urinaire et dégagée sous forme de
méthane) est alors égale à la production
de chaleur de cet animal. Les besoins
d’entretien sont calculés, soit à partir de la
production de chaleur d’un animal à jeun
ou en bilan énergétique nul, soit à partir
des rations qui n’entraînent pas de chan-
gement de poids vif à long terme. Ce der-
nier mode d’estimation, souvent utilisé
dans les essais d’alimentation, doit être
considéré avec précaution lorsqu’il ne s’ac-
compagne pas de mesures précises de
composition corporelle.

La plage de variation des besoins d’en-
tretien s’étend de 80 à 160 kcal EM/kg
pO,75 (poids métabolique) chez des bovins
de race à viande (Johnson, 1984), selon
les conditions de milieu (ex : climat, ali-
mentation, activité physique), la composi-
tion corporelle (ex: viscères, rapport tissus
protéiques/adipeux), l’état physiologique
(ex : âge, lactation) et la variabilité interin-
dividuelle. Cette dernière, de l’ordre de 5-
10% (coefficient de variation, van Es,
1972), n’explique qu’une faible partie de la
variation totale. Par contre, le niveau d’ali-
mentation pourrait modifier les besoins
d’entretien jusqu’à 40% (Johnson, 1984).
L’étude de l’adaptation à la sous-

alimentation s’intègre donc dans celle, plus
générale, des facteurs de variation des be-
soins énergétiques d’entretien des ani-

maux.

Adaptation

L’adaptation se définit comme un en-

semble d’ajustements, mis en jeu au sein
de l’organisme, qui tendent à minimiser les
changements provoqués par des stimuli
extérieurs (Beaton, 1985). Les caractéristi-
ques des phénomènes d’adaptation sont
les suivantes (Waterlow, 1985) :
- l’adaptation est constituée d’un ensemble
de différents mécanismes,
- son but est de maintenir un état stable
dans l’organisme,
- un état stable n’est pas absolu mais est
réalisé dans certaines limites préféren-
tielles (intervalle de confiance),
- les mécanismes d’adaptation sont réver-
sibles en cas de changement de l’environ-
nement.

Les états stables sont caractérisés soit

par l’homéostasie, c’est-à-dire le maintien
de l’état interne de l’organisme dans des
conditions stables (ex : glycémie), soit par
l’énantiostasie, c’est-à-dire le maintien de
fonctions physiologiques (ex : reproduc-
tion), (Hochachka et Somero, 1984). Cette
distinction s’apparente à celle faite en nu-
trition animale entre la fonction d’entretien
et celles de production.

Par conséquent, les mécanismes

d’adaptation développés ci-dessous
concernent les situations d’entretien ou

d’homéostasie où l’organisme, non produc-
tif, va chercher à compenser un bilan éner-
gétique négatif, créé par la sous-

alimentation. Dans ce contexte, on distin-

gue un ensemble de réponses à la sous-
alimentation :
- une diminution du poids vif jusqu’à ce
qu’un nouvel équilibre soit atteint,
- une modification de la composition cor-
porelle, avec mobilisation des tissus corpo-
rels et modifications de la composition de
la masse maigre corporelle,



- des diminutions de l’activité métabolique
des tissus ou organes,
- une modification de la digestibilité des
régimes,
- une modification de l’activité physique
des animaux.

Cette revue décrira les conséquences
de la sous-alimentation sur l’animal entier

(poids vif, composition corporelle) avant
de développer une des composantes du
calcul des besoins énergétiques : les dé-
penses énergétiques. Les effets de la
sous-alimentation seront alors abordés au
niveau de l’animal entier et des différents
tissus corporels. Par contre, cette revue

n’inclut pas les aspects de digestibilité,
autre composante du calcul des besoins
énergétiques, ni ceux du comportement
animal.

DIMINUTION DU POIDS VIF
ET MOBILISATION DES RÉSERVES
CORPORELLES, EFFETS DU TEMPS

Diminution du poids vif et mobilisation
des réserves corporelles

Le phénomène de diminution du poids vif
des animaux sous-alimentés est bien
connu et correspond à 2 mécanismes prin-
cipaux :
- des variations de poids des contenus di-
gestifs,
- des variations de la masse et de la com-

position corporelle.
Ces aspects ont été revus par Chilliard

et ai (1987) et Agabriel et Petit (1987).
Ainsi, chez les vaches sous-alimentées, la
perte de poids vif s’explique, pour environ
les 2/3, par une diminution de la masse
des contenus digestifs. À court terme

(1 semaine), une baisse de 1 kg de la ma-
tière sèche ingérée journalière se traduit

par une variation de poids vif de 6 kg, dont
4 kg de contenu du reticulo-rumen (Petit et
Micol, 1981; Agabriel et Giraud, 1988). À
plus long terme, cependant, les variations
de poids des contenus digestifs en fonc-
tion du niveau alimentaire sont plus faibles
(ARC, 1980; Agabriel et Petit, 1987;
Chilliard et al, 1987). Le reste de la perte
de poids vif correspond à une mobilisation
des tissus corporels. Chez les bovins
adultes la composition chimique des tissus
mobilisés a été mesurée ou estimée
(Chilliard et al, 1987). Cette dernière dé-
pend d’abord de l’état d’engraissement ini-
tial de l’animal. Une vache Charolaise,
adulte, sous-alimentée et de note d’état

corporel élevée (3 à 4), présenterait une
perte de masse corporelle composée es-
sentiellement de lipides; par contre, une
vache en mauvais état corporel (notée de
1 à 2) aurait une perte de masse corpo-
relle composée de 20% de lipides, 16% de
protéines et 64% d’eau et de minéraux (va-
leurs estimées par Agabriel et Petit, 1987).

Évolution du poids vif
en fonction du temps

Un aspect important de ces observations
qui a souvent été sous-estimé, concerne la
progression de ces variations au cours du
temps (adaptation, Clapperton et Blaxter,
1965; Parks, 1982). Il semblerait en effet

que pour un animal à l’entretien, dans un
état d’équilibre donné, toute modification
du niveau alimentaire entraîne des varia-
tions du poids vif, des contenus digestifs et
de la masse corporelle qui se stabilisent
progressivement avec le temps jusqu’à ce
qu’un nouvel état d’équilibre entre les ap-
ports alimentaires et les besoins des ani-
maux soit atteint (Turner et Taylor, 1983).
La nécessité de prendre en compte l’effet
du temps pour déterminer les besoins ali-
mentaires des animaux a clairement été
démontrée par Ledger et Sayers (1977).



Ainsi, des bouvillons en croissance ont été
maintenus à poids constant par une dimi-
nution des apports alimentaires de ma-
nière exponentielle au cours du temps.
Après 6 mois, les quantités d’aliments né-
cessaires aux besoins d’entretien s’étaient
stabilisées, selon la race et le poids vif, à
seulement 50-66% des besoins théoriques
estimés d’après ARC (1965) (fig 1). Un tel
effet du temps sur les besoins d’entretien a
aussi été noté par Meyer et Clawson

(1964) et Burrin et al (1990).
Ces observations concernant l’effet du

temps sur les réponses des animaux ont
été systématisées par Turner et Taylor
(1983). Ces auteurs ont calculé que les 2/3
seulement de la réponse totale étaient ob-
tenus au bout de 4 semaines, ce qui indi-
que l’existence d’effets rémanents prolon-
gés des niveaux alimentaires précédents.
Ce phénomène pourrait avoir des consé-
quences non-négligeables sur l’estimation
des besoins alimentaires des animaux. Par

exemple, cet effet du temps expliquerait,
selon eux, une partie des différences obte-

nues (Waldo et Tyrrell, 1980) dans les bi-
lans énergétiques (et donc, dans les cal-
culs des besoins énergétiques) obtenus

par des essais d’alimentation (adaptation à
long terme) ou par des mesures en

chambres respiratoires (adaptation à court
terme). Pour une quantité d’énergie diges-
tible ingérée similaire (environ 62 KJ/j), la
quantité d’énergie retenue a été de 5,6 MJfi
dans l’essai d’alimentation et de 9,4 MJ/j
en chambres respiratoires.

Évolution de la mobilisation
des réserves corporelles
en fonction du temps

L’effet du temps est important, non seule-
ment en termes de poids vif, mais aussi de
composition corporelle. Ce problème a été
étudié chez les rats (Goodman et al, 1980)
et les pingouins (Chérel et Le Maho, 1985;
Robin et al, 1988), mais n’est pas connu
chez les ruminants. Les pingouins jeûnent
naturellement 4-5 mois/an, pendant leur



période de reproduction et d’élevage des
jeunes. Ces auteurs ont montré que la

perte de poids des pingouins pendant le

jeûne s’effectuait en 3 étapes (fig 2). Pen-
dant la première phase (2 semaines), la

perte de poids des pingouins est très ra-



pide mais diminue avec le temps. Il n’y a
malheureusement pas eu de mesures de

composition corporelle durant cette pé-
riode. La deuxième étape correspond à
une phase de stabilisation où la perte rela-
tive de poids journalière reste constante (à
1 % du poids vif) pendant 4 mois et où les
protéines mobilisées ne représentent que
4% de l’énergie mobilisée. Une économie
de protéines corporelles est donc réalisée
pendant cette période. Durant la dernière
étape (3-4 semaines), la perte de poids vif
s’accélère; la proportion d’énergie mobili-
sée sous forme de protéines augmente,
conduisant à la mort, alors que les ré-
serves lipidiques des animaux restaient
non négligeables (environ 10% du poids vif
contre 28% initialement).

Chez les ruminants sous-alimentés (et
non pas à jeun), il est probable que la

phase 1 soit beaucoup plus longue et que
les transitions entre les phases 1, Il et III
soient mal caractérisées. Une telle déter-
mination serait néanmoins nécessaire pour
connaître la variation de composition des
nutriments endogènes mobilisés ainsi que
l’existence éventuelle d’une épargne azo-
tée.

L’évolution du poids vif et de la compo-
sition corporelle des animaux sous-

alimentés pourraient donc influer, d’une

part sur l’estimation des besoins et, d’autre
part, sur la composition optimale des ré-
gimes à offrir à ces animaux.

ADAPTATION
DU MÉTABOLISME ÉNERGÉTIQUE

Parallèlement à leur perte de poids, les
animaux sous-alimentés diminuent leurs

dépenses énergétiques. Ce phénomène
d’économie d’énergie a été mis en évi-
dence par des travaux déjà anciens. Mar-
ston (1948) a alimenté des moutons

adultes pendant 2,5 mois à des niveaux
égaux à 0,5, 1, 1,5 ou 2 fois l’entretien. Le

métabolisme au jeûne de ces animaux
(rapporté au poids métabolique, PO,75)
s’élevait à 248, 284, 288 et 313 kJ.kg P--0,75.
j-1, respectivement, ce qui correspondrait
à une économie d’énergie réalisée par les
animaux sous-alimentés et exprimée par
unité de poids de l’ordre de 13-20% par
rapport aux dépenses énergétiques d’ani-
maux alimentés à 1 ou 2 fois l’entretien.
Les travaux réalisés depuis confirment
l’existence d’une économie d’énergie réali-
sée par l’organisme, à la suite d’une baisse
du niveau alimentaire, mais ne permettent
pas de quantifier cette économie de ma-
nière reproductible, ainsi que l’indiquent
les résultats bibliographiques rapportés au
tableau I ou par O’-Donovan (1984). La
durée et l’importance de la sous-

alimentation, la race et la composition cor-
porelle initiale des animaux peuvent expli-
quer la variabilité notée.

Chez les bovins à viande, il n’y a eu
qu’un très petit nombre de mesures des
dépenses énergétiques d’animaux à jeun,
à la suite d’une sous-alimentation (tableau
1). La plupart des données disponibles cor-
respond à des résultats de besoins éner-
gétiques d’entretien obtenus de manière
indirecte en s’appuyant sur des modifica-
tions de poids vif et de composition corpo-
relle mesurées dans des essais d’alimenta-
tion. En particulier, l’effet du niveau
alimentaire à long terme sur les besoins
d’entretien a été considéré comme étant si-
milaire à l’effet de l’état d’engraissement
des animaux sur leurs besoins d’entretien.
Il est en effet estimé que l’état d’engraisse-
ment des animaux résulte du niveau ali-
mentaire antérieur. Les résultats ainsi ob-
tenus sont contradictoires et n’indiquent
pas toujours des besoins d’entretien (expri-
més par unité de poids) plus faibles pour
les animaux sous-alimentés, donc amai-
gris (tableau 11).

Par exemple, Ferrell et Jenkins (1984)
ont maintenu des vaches, présentant diffé-
rents états d’engraissement à poids cons-





tant et ont mesuré leurs variations d’éner-

gie corporelle (à l’aide de biopsies de tis-
sus adipeux au niveau de la 128 côte). Ils
ont effectivement obtenu des besoins d’en-
tretien plus faibles pour les vaches

maigres que pour les vaches grasses
(362, 414 et 485 contre 625, 596 et 634 kJ
EM.kg P&dquo;o!5 J-) pour les races Angus, He-
reford et Simmental respectivement). Par
contre, Russel et Wright (1983) ont calcu-
lé, par régression, à partir des variations
de poids d’animaux dans des états d’en-
graissement différents et alimentés à des
niveaux allant de 0,5 à 1,2 fois l’entretien,
des besoins plus élevés pour les vaches

maigres que pour des vaches grasses
(648 contre 490 kJ EM.kg P-°,75.j-1 , pour
une vache de 600 kg de note d’état 1 ou 3
respectivement). Ces derniers résultats
confortaient ceux de Klosterman et ai

(1968) et Hohenboken et al (1972). Enfin,
les travaux de Wagner et ai (1988) sem-
blaient indiquer une relation curvilinéaire
entre l’état d’engraissement des vaches de
race à viande et leurs besoins d’entretien
hivernaux. Ces derniers augmentaient
avec l’état d’engraissement jusqu’au stade
où les dépôts adipeux sous-cutanés per-
mettant une isolation thermique, faisaient
alors baisser les besoins d’entretien.



Ces résultats contradictoires obtenus
sur bovins restent discutables en raison de
l’imprécision des mesures réalisées pour
estimer les besoins d’entretien et la com-

position corporelle. Il est à noter que plu-
sieurs auteurs (tableau III) n’ont trouvé au-
cune différence significative entre le
métabolisme au jeûne de moutons à diffé-
rents états d’engraissement, mesuré en
chambres respiratoires, bien que les ani-
maux maigres aient tendance à avoir des
dépenses énergétiques plus élevées.

Pour expliquer ces divergences de ré-
sultats, il a été proposé (Webster, 1981)
de tenir compte de la composition corpo-
relle des animaux et, en particulier, d’expri-
mer la production de chaleur (ou les be-
soins d’entretien) par rapport à la masse
maigre. En effet, les différents constituants
corporels (essentiellement protéines et

graisse) présentent des taux de synthèse
et des taux de renouvellement très diffé-

rents, ce qui se traduit par des coûts éner-
gétiques d’entretien beaucoup plus élevés
pour la masse maigre que pour les tissus
adipeux. Néanmoins, la masse maigre
n’est pas de composition ni de métabo-
lisme homogènes. Il faut donc prendre en
compte chacun des compartiments de la
masse maigre, ainsi que cela est dévelop-
pé ci-dessous.

RÉPONSES DES DIFFÉRENTS TISSUS
CORPORELS A UNE BAISSE
DU NIVEAU ALIMENTAIRE

Les résultats rapportés ci-dessous sont
une compilation des données disponibles
sur ruminants; la majorité a été obtenue
sur des animaux en croissance et sur des

périodes relativement courtes (mesures in
vivo).



Variations de la contribution des tissus
aux dépenses énergétiques totales

De manière générale, la contribution des
différents tissus ou organes aux dépenses
de l’organisme entier n’est pas proportion-
nelle à leur masse. Ainsi, un exercice de
modélisation sur agneaux en croissance
réunissant de nombreux résultats biblio-

graphiques présente les estimations les
plus complètes, disponibles à nos jours,
des contributions des différents tissus aux

dépenses énergétiques de l’animal entier
(Gill et al, 1989). Ces contributions s’élève-
raient à 20,0% pour le foie, 19,2% pour le
tube digestif, 18,0% pour la peau, 16,4%
pour les muscles ainsi qu’à 9,9% pour le
tissu adipeux, 8,9% pour les glandes sali-
vaires et pancréatiques, 5,2% pour le
coeur, 4,6% pour le système nerveux cen-
tral, 3,7% pour le système réticulo-
endothélial et 2,1% pour les reins. Ces es-
timations soulignent l’importance des tis-
sus protéiques et, en particulier, du tractus
digestif, du foie et de la peau dans le dé-
penses énergétiques totales de l’animal,
malgré leur faible importance pondérale :
environ 5-11, 1-2,5 et 6-9% du poids vif

(tableau V). Par comparaison, la contribu-
tion des masses musculaires aux dé-

penses totales est sensiblement équiva-
lente (16%) bien que les muscles

représentent 35-50% du poids vif. Des es-
timations similaires ont été données par
plusieurs auteurs (Canas et al, 1982;
Koong et al, 1985; Ma et Foster, 1986;
Huntington and Reynolds, 1987). Du fait
de la prépondérence du tube digestif, du
foie et des masses musculaires dans les
dépenses énergétiques de l’animal entier,
la suite de cette revue se limitera à ces tis-
sus.

Lors d’une baisse du niveau alimentaire,
les dépenses énergétiques du tube diges-
tif, du foie et des masses musculaires, me-
surées in vivo, diminuent presque propor-

tionnellement aux dépenses énergétiques
de l’animal entier. Il existe cependant une
tendance selon laquelle cette baisse serait
plus importante au niveau du tube digestif
et du foie.

Les dépenses énergétiques du tube

digestif, exprimées par unité de poids
métabolique de l’animal entier, varient de
3,1-3,4 à 8,3-7,2 kJ.kg P-°,75.h-1 entre des
animaux à jeun ou ingérant 1 006-1 808 kJ
EM.kg p-0,75.j-1 (tableau IV). Webster et al
(1975) ont fait état d’une relation curvili-
néaire croissante entre l’énergie métaboli-
sable ingérée et les dépenses énergéti-
ques du tube digestif, indiquant que ces
dernières augmentaient de 4,7 kJ.h-i.MJ-1
EMI entre 0 et 1 fois le niveau d’entretien,
mais de 9,9 kJ.h-i.MJ-1 EMI entre 1 et 2
fois le niveau d’entretien. Les données dis-

ponibles dans la littérature sont en nombre
insuffisant pour confirmer une telle ré-

ponse. La contribution du tube digestif aux
dépenses énergétiques de l’animal entier
oscille donc entre 16 et 29%, augmentant
légèrement (mais pas toujours significati-
vement) avec le niveau alimentaire. Par
contre, cette augmentation serait nette-
ment plus marquée pour des régimes
riches en fourrages (Reynolds et Tyrrell,
1989; Eisemann et Nienaber, 1990).

Au niveau du foie, les dépenses énergé-
tiques de l’organe, rapportées au poids
métabolique de l’animal, sont du même
ordre de grandeur que celles du tube di-
gestif (3,9-8,9 kJ.kg P-o.75.h-i) et varient
de manière similaire, plus rapide (Burrin et
al, 1989) ou moins rapide (Eisemann et

Nienaber, 1990) avec le niveau alimentaire
(tableau IV). La contribution du foie aux

dépenses de l’animal entier varie ainsi
entre 17 et 31 %. Il est intéressant de noter
que chez des animaux à jeun, le foie con-
servant une activité métabolique impor-
tante pourrait contribuer aux dépenses
énergétiques totales de manière plus im-
portante que chez l’animal nourri (Eise-
mann et Nienaber, 1980).



Au niveau musculaire, moins de don-
nées sont disponibles et elles n’ont pas
été rapportées à la masse musculaire to-
tale. Il n’a pas été montré de variations

postprandiales des dépenses énergéti-
ques du train arrière (Christopherson et

Brockman, 1989). Le jeûne entraîne une
diminution des dépenses de la masse
musculaire mais ne modifie pas la contri-

bution de ces tissus à celles de l’animal
entier, sauf au froid (Bell et Thompson,
1979; Eisemann et Nienaber, 1990). Par
contre dans une expérience sur agneaux
en croissance, Harris et al (1989) ont me-
suré que la patte arrière augmentait de
manière significative sa contribution aux
dépenses énergétiques totales de 4,1 à
5,4% alors que le niveau alimentaire pas-



sait de 1,8 à 0,6 fois le niveau d’entretien.
En fait, il avait été observé que les mou-
tons au bas niveau alimentaire étaient plus
énervés et passaient plus de temps debout
que les autres. Il est à noter que les expé-
riences qui ont montré une diminution du
métabolisme à jeun lors de sous-

alimentation n’ont jamais pris en compte le
degré d’activité de l’animal alors qu’il peut
introduire un biais considérable dans les
résultats (JM Brockway, comm pers).

Ces variations des dépenses énergéti-
ques des tissus mesurées in vivo à la suite
d’un changement du niveau alimentaire,
peuvent résulter de variations de la masse
des tissus, ou de leur approvisionnement
en oxygène, du fait de modifications dans
les débits sanguins ou dans leur activité
métabolique (captation d’oxygène par unité
de masse). Ces 3 points sont développés
ci-dessous.

Variations de poids
des tissus corporels

Du fait de l’importance des organes in-
ternes dans le métabolisme énergétique,
la réduction des dépenses (exprimée par
unité de poids vif) consécutive à une

baisse du niveau alimentaire, a été attri-
buée en grande partie à ceux-ci (Hunting-
ton et Reynolds, 1987; Johnson et al,
1990). De même, les variations des be-
soins énergétiques d’entretien observées
entre races ou stades physiologiques pro-
viendraient de différences relatives dans le
poids des organes digestifs (Jenkins et al,
1986). Ces résultats sont basés essentiel-
lement sur des corrélations positives entre
les variations du métabolisme à jeun et le
poids des organes digestifs. Une telle rela-
tion a aussi été obtenue entre des ani-
maux ayant le même poids vif final mais
ayant subi des niveaux alimentaires diffé-
rents (Koong et al, 1985). Ainsi, par

exemple, chez des porcs maintenus à

poids constant (50 kg) pendant 66 j par
une baisse progressive des apports ali-

mentaires, il y a eu une diminution tout à
fait parallèle du métabolisme à jeun de ces
animaux et de la taille des organes diges-
tifs (Koon et Nienaber, 1985). Des corréla-
tions similaires ont été obtenues essentiel-
lement chez des animaux en croissance

(Johnson et al, 1985; Ferrell et Koong,
1986; Ferrell et al, 1986; Burrin et al,
1990) : le foie, les estomacs et les intestins
sont les tissus dont le poids répond le plus
rapidement aux variations de niveau ali-
mentaire (Seebeck, 1967). Il a été calculé

qu’en moyenne le poids du foie et du tube
digestif augmentait d’environ 14 et 28 g/kg
po.7s lorsque le niveau alimentaire passait
de 1 à 2 fois le niveau d’entretien (Johnson
et al, 1990).

Cependant, les variations de poids des
tissus digestifs en fonction du niveau ali-
mentaire mesurés sur animaux adultes

(Doreau et al, 1985; Robelin et al, 1990)
ou à long terme (High et Barton, 1965;
Leche, 1973; Varga et Tyrrell, 1989) sont
moins systématiques (tableau V), ce qui
suggère que les modifications de la masse
des tissus digestifs ne suffisent pas à ex-
pliquer la diminution des dépenses énergé-
tiques avec le niveau alimentaire (Ma et
Foster, 1986). Ainsi, Rompala et al (1988)
ont fait varier de manière significative la
masse des estomacs (+ 6%) et du gros in-
testin (+ 13%) de moutons, alimentés de
manière iso-énergétique, en modifiant l’en-
combrement de la ration avec de la poudre
de polyéthylène. Ces variations ne se sont
pas traduites par des changements du mé-
tabolisme à jeun de ces animaux.

Variations des débits sanguins
avec le niveau alimentaire

De façon générale, des études de physio-
logie comparée entre espèces animales in-



diquent que les variations de débit sanguin
sont les principaux facteurs de contrôle de
l’intensité métabolique (Coulson, 1986).

Diverses expériences ont montré que la
sous-alimentation entraînait une baisse du
volume plasmatique total (Lederman et



Rosso, 1989) et du débit cardiaque total
(Ahokas et al, 1983; Sakanashi et al,
1987). Ce dernier est réduit proportionnel-
lement à la perte de poids vif de l’animal et
peut s’accompagner d’une certaine redistri-
bution, sous contrôle hormonal, du débit
sanguin à travers les différents tissus

(Ahokas et al, 1983; Ma et Foster, 1986;
Sakanashi et al, 1987). Par exemple chez
le rat, 5 j de jeûne modifient les propor-
tions du débit sanguin total irrigant le foie
(de 2,0 à 3,3%), le tractus digestif (de 17,7
à 15,9%) et la peau (de 11,5 à 6,8%) (Ma
et Foster, 1986). Chez les ruminants, la

majorité des données disponibles sur les
variations de débit sanguin avec le niveau
alimentaire concernent l’irrigation du tube
digestif et du foie, plutôt que l’irrigation

musculaire. Malheureusement, elles ne

sont pas exprimées par unité de poids des
tissus considérés alors qu’elles sont sans
doute très liées aux variations de poids de
ceux-ci.

Ainsi, au niveau splanchnique, plusieurs
auteurs ont montré que le débit sanguin
porte (DSP) variait avec le niveau alimen-
taire des animaux (ex : Lomax et Baird,
1983). Cette relation positive serait (ta-
bleau VI) soit linéaire (Huntington, 1984;
Wieghart et al, 1986), soit curvilinéaire

(Webster et al, 1975). Un regroupement de
données bibliographiques, obtenues sur

ovins et bovins et exprimées par kg de
poids métabolique, a permis de confirmer
ces relations et surtout d’établir des rela-



tions similaires pour le débit sanguin en
veines sus-hépatiques. Malgré le nombre
limité de résultats disponibles sur rumi-

nants, il semblerait que les débits san-

guins sus-hépatiques augmentent avec le
niveau alimentaire et que cet effet résulte
essentiellement de l’élévation des débits

portes et d’une moindre mesure de celle
des débits de l’artère hépatique (tableau
VI). D’après les relations données au ta-
bleau VI, les débits des veines porte et
sus-hépatique et de l’artère hépatique pas-
sent de 112, 129 et 17 à 143, 167 et 24
ml.min-!.kg p-o,75 lorsque le niveau ali-
mentaire passe de 1 à 2 fois celui de l’en-
tretien. Ces variations de débit hépatique
seraient, selon une étude, directement
liées aux modifications de poids du foie

(Burrin etal, 1989).
La majorité des études sur les méca-

nismes de régulation des débits sanguins
splanchniques en fonction des quantités
ingérées ont porté sur des effets à court
terme, en particulier celui du repas. Au ni-
veau du tube digestif, l’augmentation post-
prandiale des débits sanguins est un phé-
nomène connu, résultant d’une
accélération du rythme et du débit cardia-
ques, de modifications des résistances
vasculaires (Chou, 1983; Barnes et al,
1986), d’une augmentation présumée du
nombre de capillaires irrigués dans cette
région (densité capillaire dépendant de la
résistance des vaisseaux précapillaires,
Shepherd, 1982; Granger et al, 1983) et
d’une redistribution des volumes sanguins
entre régions anatomiques aux dépens
des membres et des tissus adipeux (Edel-
stone et Holzman, 1981; Chou, 1983;
Barnes et al, 1986). Une hypothèse avan-
cée par Shepherd (1982) suggère que le
flux sanguin à travers ces tissus est régulé
par leur activité métabolique. L’apport
d’oxygène serait ainsi maintenu adéquat
pour couvrir les besoins énergétiques né-
cessaires à la motilité intestinale (Chou et
Gallavan, 1982), la sécrétion (Kaufman,

1982) et l’absorption des nutriments (Mail-
man, 1982). Ces mêmes auteurs souli-

gnent cependant qu’il ne semble pas exis-
ter de relation de cause à effet simple
entre ces différents facteurs.

Contrairement aux autres organes di-

gestifs, le foie ne contrôle pas son débit

sanguin en fonction de ses besoins méta-
boliques propres mais en fonction des be-
soins du reste de l’organisme (Lautt,
1983). La vascularisation hépatique ne

contrôle pas le débit porte, qui dépend du
tube digestif, mais régule le flux sanguin
de l’artère hépatique de manière à mainte-
nir constant le débit hépatique total. Ce
mécanisme de réponse tampon de l’artère
hépatique ne serait présent qu’à court

terme (2 h au maximum) (Lautt, 1983).
Au niveau musculaire, le débit sanguin

varie aussi avec le niveau alimentaire (Bird
et al, 1981; Pethick et al, 1981; Early et al,
1984, 1987; Gregory et Christopherson,
1986; Eisemann et Nienaber, 1990) mais
les données sont en nombre insuffisant

pour établir une relation précise. Par

contre, ces variations sont faibles par rap-
port à celles liées à l’activité physique.
Ainsi, le débit sanguin en aorte postérieure
a été majoré de 65% lorsque le niveau ali-
mentaire est passé de 0 à 2,2 fois le ni-
veau d’entretien (Eisemann et Nienaber,
1990) alors qu’il peut être jusqu’à quintuplé
par l’activité physique (Jarret et al, 1976;
Bird et al, 1981; Pethick et al, 1987).
À long terme, la vascularisation des tis-

sus est modifiée en fonction de leur activi-
té métabolique (Guyton, 1976). Cependant
l’ensemble de ces résultats ne permet pas
d’établir de relations quantitatives entre le
niveau alimentaire, le poids de l’animal et
des différents tissus, le volume sanguin, le
débit cardiaque et le débit sanguin dans
les différents tissus. Ces relations seraient
utiles car la mesure du débit sanguin est
délicate et présente un certain nombre de
problèmes techniques qui peuvent être en



grande partie responsables de la variabilité
notée dans les mesures des dépenses
énergétiques de tissus corporels particu-
liers.

Variations de l’activité métabolique

Les variations de poids des tissus et de
débits sanguins avec le niveau alimentaire
laissent supposer des modifications dans
l’utilisation des nutriments par les tissus

(telles que l’intensité des transports cellu-
laires et celles de la synthèse et de la dé-
gradation protéique) et donc de l’activité

métabolique de ceux-ci. Cette activité est
appréciée par la consommation en oxy-
gène du tissu exprimée par unité de poids
et par unité de temps. La quasi-totalité de
ces données a été obtenue in vitro après
prélèvements de tissus par biopsies ou à
l’abattage.

Chez les ruminants, la consommation

d’oxygène de l’épithélium du tube digestif
s’élève en moyenne à 4,6 (3,5-5,4) nmol
°2.min-1.mg-1 tissu sec au niveau du
rumen (Kelly et al, 1989; Burrin et al,
1990). Elle est de 8,2 (2,1-16,8) nmol

°2.min-1.mg-1 tissu sec au niveau de l’in-
testin grêle (McBride et Milligan, 1982,
1984, 1985; Rompala et Hoagland, 1987;
Rompala et al, 1987, 1988; McBride et al,
1989; Burrin et al, 1990) et de 6,8 nmol
°2.min-1.mg-1 tissu sec au niveau du
colon (Rompala et al, 1988). Aucune étude
réalisée jusqu’à présent n’a mis en évi-
dence d’effet significatif du niveau alimen-
taire sur l’activité métabolique de l’épithé-
lium du tube digestif, bien qu’une tendance
apparaisse parfois à l’augmentation de
cette activité avec le niveau alimentaire

(tableau VII). Il a, par contre, été noté une
élévation de la consommation en 02 de

l’épithélium ruminal 7 h après le repas
(Kelly et al, 1989).

Au niveau du foie, la consommation en
02, mesurée in vitro, est plus faible que

celle obtenue au niveau du tube digestif.
Elle est de l’ordre de 3,3 (1,7-5,6) nmol
02.min-l.mg-1 tissu sec (tableau VII). La
majorité des expérimentations n’ont, à nou-
veau, pas mis en évidence de variations si-

gnificatives de l’activité métabolique du
foie avec le niveau alimentaire (tableau
VII) sauf celle de Ferrell et Koong (1985).

En ce qui concerne les muscles, il n’y a
pas eu de mesures de leurs variations de
consommation en oxygène en fonction du
niveau alimentaire, publiées sur ruminants.

Ces études, qui sont pratiquement les
seules disponibles sur ruminants à ce jour,
présentent une forte variabilité, notamment
entre équipes de recherche, et posent un
problème d’interprétation liée à la métho-

dologie employée. En effet, les consom-
mations moyennes d’02 du foie de 3,3
nmol 02.min-l.mg-1 tissu sec ont été obte-
nues en utilisant des milieux d’incubation
de type Krebs-Henseleit-Hepes alors que,
sur rats, des valeurs de 15-16 nmol ont été
mesurées par Burrin et ai (1988) avec des
milieux contenant des acides aminés et de
l’insuline. Ces dernières sont tout à fait si-
milaires aux consommations en 02 calcu-
lées à partir de résultats in vivo sur

agneaux (Burrin etal, 1989; 1990), en sup-
posant une teneur en matière sèche des
tissus hépatiques de l’ordre de 0,30.
D’autres facteurs tels que la teneur en oxy-
gène du milieu d’incubation (McBride et

Milligan, 1985), la préparation du tissu
isolé (Umbréit et al, 1964) et l’apport de
nutriments et d’hormones, influe sur sa

consommation d’02 (Lipinski, 1989;
Schneider et al, 1990). Ces limites métho-
dologiques peuvent en partie expliquer le
fait que les variations mesurées d’activité

métabolique des tissus sont faibles, alors
que de nombreuses données mettent en
évidence une augmentation marquée dans
l’intensité des composantes métaboliques
des dépenses énergétiques, telles que le
turnover protéique, les transports actifs et
les cycles de substrats avec le niveau ali-
mentaire (Summers et al, 1988).



CONCLUSIONS

L’adaptation du métabolisme énergétique
à la sous-alimentation résulte de 2 méca-
nismes simultanés. D’une part, les dé-

penses énergétiques de l’animal à jeun
(exprimées par unité de poids) baissent
avec le niveau alimentaire, permettant une
économie de 13-20%. D’autre part, les be-

soins énergétiques d’animaux maintenus à
un niveau alimentaire bas, semblent dimi-
nuer de manière importante avec le temps
(34-50% en 6 mois).

Des études ont été réalisées pour déter-
miner si cette baisse des dépenses éner-
gétiques d’entretien pouvait être attribuée
à certains tissus corporels particuliers. Le
tube digestif et le foie ont fait l’objet de la



majorité de ces études car ils représentent
une part importante des dépenses énergé-
tiques totales (19 et 20%, respectivement)
malgré leur faible poids relatif. La réponse
des 2 autres tissus, les muscles et la peau,
qui contribuent aussi fortement aux dé-

penses (16 et 18%) a été moins étudiée.
Des corrélations significatives ont été obte-
nues sur animaux en croissance entre les
variations des dépenses énergétiques en
fonction du niveau alimentaire et le poids
des tissus digestifs, imputant à ces der-
niers l’origine des économies d’énergie,
mesurées sur l’animal entier. Ces relations
sont moins systématiques sur animaux
adultes. D’autre part, les mesures réali-
sées in vivo ne confirment pas cette hypo-
thèse de manière aussi tranchée. En effet,
les dépenses énergétiques du tube diges-
tif, du foie et du muscle diminuent avec le
niveau alimentaire, alors que leur contribu-
tion aux dépenses de l’animal entier ne
semblent pas être fortement modifiées. La
réduction des dépenses énergétiques de
sites anatomiques particuliers mesurée in
vivo est liée à des variations de débit san-

guin plutôt qu’à des modifications mesu-
rables d’activité métabolique de ces tissus.

Cet état des connaissances sur la quan-
tification de l’adaptation des dépenses
énergétiques d’entretien à la sous-

alimentation montre qu’un certain nombre
de données doivent encore être obtenues
avant de pouvoir être intégrées dans un
ensemble utilisable à des fins pratiques
pour l’alimentation des vaches allaitantes.
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