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Simples agents permettant de discriminer les aliments ou bien agissant directement sur les
préférences et I’ingestion des animaux, le role des caractéristiques sensorielles sur le comportement
alimentaire des ruminants est encore largement débattu dans la littérature. Des études récentes
permettent de mieux connaitre leurs multiples roles et leurs intéréts pour les ruminants selon la
complexité de I’environnement alimentaire.'

Au paturage, les ruminants sont
confrontés a des contextes d'alimenta-
tion trés variés, depuis les prairies
semées d’une seule espéce jusqu'aux
prairies permanentes hautement diversi-
fiées. Ils y rencontrent une importante
variabilité d'items alimentaires qui
différent en qualité et en disponibilité
selon les especes végétales présentes,
leur stade de développement et leur
aspect général (hauteur, humidité...). En
batiment, les ruminants sont également
confrontés a une diversité alimentaire,
méme si c'est dans une moindre mesure,
puisqu'ils se voient généralement offrir
un ou deux fourrages ainsi que des
aliments concentrés. Méme si les diffé-
rents composants de la ration sont
souvent mélangés dans une ration com-
pléte, la diversité alimentaire peut con-
tinuer a jouer un role dans le comporte-
ment alimentaire des ruminants du fait
de leur capacité a trier et sélectionner
les aliments (Dumont 1997).

Des lors que les ruminants sont face
a une offre alimentaire diversifiée, il
est essentiel qu'ils soient capables de
sélectionner une alimentation adaptée a
leurs besoins, en qualité et en quantité.
Ils disposent alors de deux types d'in-
formations pour évaluer les aliments :
i) les informations pré-ingestives liées
aux caractéristiques sensorielles des
aliments pergues par l'animal avant
d'avaler I'aliment et ij) les informations
post-ingestives liées aux conséquences

digestives et métaboliques ressen-
ties par l'animal aprés avoir avalé
I'aliment. Ces informations sont ensuite
intégrées par l'animal pour évaluer ce
qui est souvent appelé la palatabilité ou
I’appétibilité de I'aliment.

La palatabilité est un concept clé pour
comprendre comment les informations
pré- et post-ingestives interagissent,
mais elle connait de nombreuses défini-
tions rendant son utilisation parfois
difficile (Baumont 1996, Forbes 2010).
Greenhalgh et Reid (1971) ont suggéré
que la palatabilité refléte les caractéris-
tiques des aliments qui provoquent une
réponse des sens de l'animal. D'apres
Rogers (1990), la palatabilité est une
construction hypothétique nécessaire
pour expliquer la valeur hédonique
des caractéristiques sensorielles des
aliments ; la palatabilité est d’abord
influencée par les connaissances innées
et peut ensuite étre modifiée par des
apprentissages. Ainsi, il a été prouvé
que les ruminants, tout comme de nom-
breux autres animaux, sont capables
d'associer les caractéristiques sensoriel-
les des aliments a leurs conséquences
post-ingestives au cours de processus
d'apprentissage (Provenza 1995, Forbes
et Provenza 2000). De tels apprentissa-
ges sont possibles aussi bien lorsque
les conséquences associées aux carac-
téristiques sensorielles des aliments
sont négatives (Zahoric et al 1990) que
positives (Villalba et Provenza 1997,

1 Ce texte est adapté d'une publication en langue anglaise dans la revue Animal (Favreau et al 2012).

Duncan et Young 2002), dés lors que la
procédure de conditionnement permet
a l’animal d’associer facilement une
caractéristique sensorielle a une consé-
quence post-ingestive (cf. encadré). La
palatabilité des aliments est également
influencée par le fond génétique de 1'a-
nimal, par son état interne — en référen-
ce a la notion d'alliesthésie (Brondel et
Cabanac 2007) — et par I’environnement
dans lequel il évolue (Forbes 2010). Par
conséquent, le concept de palatabilité
intégre plusieurs composantes : i) une
palatabilité intrinséque ou pré-condi-
tionnée faisant référence a la valeur
innée, positive ou négative, attribuée
aux caractéristiques sensorielles des ali-
ments au cours de 1'évolution et/ou de
pré-conditionnements in utero, ii) une
palatabilité apprise ou conditionnée qui
correspond a une réponse de l'animal
aux aliments, basée sur des associations
antérieures entre les caractéristiques
sensorielles de l'aliment et ses con-
séquences post-ingestives et iij) une
palatabilité reconditionnée liée au chan-
gement d’état de 1'animal (stade physio-
logique, état de jeline) ou a certains
facteurs environnementaux tels que la
température (Kissileff 1990, Forbes
2010). Etant donné qu'il existe de nom-
breuses difficultés méthodologiques a
séparer les différentes composantes du
concept général de palatabilité, nous
utiliserons ici le terme « palatabilité »
en référence a la capacité d'un aliment
a provoquer une sensation agréable
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Encadré. Les apprentissages alimentaires : processus et méthodologie.

Processus
Caractéristiques sensorielles de . Conséquences digestives et
I'aliment Association métaboliques pergues
(forme, odeur, couleur, (récompense nutritionnelle,
texture, godit...) encombrement, malaise...)
Niveau pré-ingestif Niveau post-ingestif
Réponse
Sélection ou évitementde l'aliment

- L'apprentissage alimentaire permet a I'animal d'associer les caractéristiques de I'aliment
pergues avant la déglutition (niveau pré-ingestif) aux conséquences pergues apres la déglu-
tition (niveau post-ingestif), et d'adapter sa réponse vis-a-vis de cet aliment.

- Au niveau pré-ingestif, les caractéristiques sensorielles sont toutes les caractéristiques qui
permettent a I'animal d'identifier un aliment via ses sens. Les conséquences post-ingestives
peuvent étre positives (e.g. récompense nutritionnelle, rectification d'un déséquilibre...)
et/ou négatives (e.g. inconfort, douleur...).

- Une fois I'apprentissage établi, I'animal est capable de sélectionner I'aliment induisant des
conséquences positives et d'éviter celui induisant des conséquences négatives.

Méthodologie

Testde choix
flaveur 1 vs flaveur 2

Association
flaveur 2 — conséquence 2

Association
flaveur 1 — conséquence 1

Jour2 Jour3

k‘-, —
Flaveur1 t‘-.‘

Jour1

Flaveur 1 C-jrj " v Flaveur2 *

o @) v L@
»

J
~?,.\ ot r- Z e 'I’I:
v A\ - ’ﬁA Wil
Substance énergétique Substance émétique . oo
Conséquence 1 wm) Conséquence 2 Flaveur2
(apporténergie) (malaise gastro-intestinal)

- Pour mettre en évidence un apprentissage alimentaire, on crée expérimentalement des
associations « aliment — conséquence ». On utilise au minimum deux aliments que I'animal
doit étre capable de discriminer d'un point de vue sensoriel, par leurs flaveurs par exemple,
mais identiques par ailleurs.

- Pendant l'ingestion de ces aliments, I'animal regoit une conséquence post-ingestive qui
peut étre positive, par exemple du glucose pour un apport d'énergie, ou négative, par exem-
ple une substance émétique pour induire un malaise gastro-intestinal. Chaque aliment est
associé avec une seule conséquence.

- Le conditionnement se déroule sur plusieurs jours, la situation la plus simple consistant a
proposer, chaque jour, une association « aliment-conséquence » différente. L'animal est
ensuite soumis a un test de choix entre les deux aliments. La comparaison des réponses a
ce test de choix a celles obtenues lors d’un test de choix entre les aliments avant le condi-
tionnement permet de déterminer s’il y a eu un apprentissage.

- Dans le cas présenté dans cet encadré, on s'attend a ce que I'animal sélectionne I'aliment
avec la flaveur 1 et évite celui avec la flaveur 2. De nombreux résultats expérimentaux
valident cette hypothése.

immeédiate, indépendamment des consé-
quences post-ingestives a venir et des
facteurs environnementaux, mais avec
un effet probable de I'état interne de
I'animal, de son fond génétique et de ses

apprentissages antérieurs.

Pour certains auteurs, le concept de
palatabilité est trés étroitement li¢ aux
conséquences post-ingestives (Provenza
1995) voire méme totalement déterminé
par ces dernicres (Garcia 1989). Elles
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sont considérées comme la principale
force capable d'influencer les préféren-
ces et aversions alimentaires des ani-
maux tandis que les caractéristiques
sensorielles sont reléguées a un simple
role d'agent discriminant. Ces derniéres
sont en effet essentielles dans la discri-
mination des items alimentaires et c'est
ce que cette synthése montrera en se
focalisant sur les sens impliqués dans
cette tache. Cependant, plusieurs exem-
ples de la littérature indiquent que la

motivation a consommer un aliment
peut étre provoquée uniquement par ses
caractéristiques sensorielles attractives
et alors passer outre les signaux post-
ingestifs (Baumont et a/ 1990a, Ginane
et al 2002). De plus, les caractéristiques
sensorielles peuvent induire des préfé-
rences alimentaires immédiates, en 1'ab-
sence de conséquences post-ingestives
comme dans le cas du golit umami
(Gherardi et Black 1991, Favreau et al
2010a). Les ruminants montrent éga-
lement des difficultés a effectuer des
apprentissages alimentaires lorsque le
contexte d'alimentation est complexe.
Tout ceci nous laisse donc supposer que
le role des caractéristiques sensorielles
des aliments dans le comportement ali-
mentaire des ruminants domestiques a
été sous-estimé jusqu'a présent et qu'il
ne se limite pas au réle d’agent discri-
minant. Par conséquent, cette synthese
a pour objectif de mettre en lumiére
les autres rdles, souvent méconnus, des
caractéristiques sensorielles des ali-
ments dans le comportement alimentai-
re des ruminants domestiques.

1/ Discriminer différents
items alimentaires

L'unique rdle attribué aux caractéris-
tiques sensorielles des aliments de
maniére consensuelle est celui qui per-
met aux animaux d'avoir connaissance
de leur environnement alimentaire en
discriminant différents items alimentai-
res par l'utilisation de leurs sens, seuls
ou en les combinant. Les animaux utili-
sent un sens ou un autre en fonction de
la distance qui les sépare de la ressour-
ce alimentaire. La vue et 'odorat aident
l'animal a effectuer une premiere éva-
luation sensorielle de 1'aliment sans
aucun contact direct. Le toucher et le
golt sont utilisés par 1'animal dés lors
qu'il entre en contact avec un aliment,
au niveau de ses Iévres et/ou de sa
bouche. L'odeur et le gotit sont cepen-
dant souvent confondus lors d'une stimu-
lation plus globale de la zone oropha-
ryngée ; on parle alors de flaveur de
I’aliment.

La vue est supposée étre principale-
ment utilisée dans le but d'orienter les
herbivores au paturage via un proces-
sus de discrimination a large échelle
(Arnold 1966a). Elle peut également
permettre aux animaux de discriminer
des objets selon leur brillance (Bazely
et Ensor 1989), des especes végétales
comme le tréfle et le ray-grass (Edwards
et al 1997) et des polymorphismes de
tréfle en se basant sur les marques blan-
ches visibles sur leurs feuilles (Cahn et
Harper 1976). Arnold (1966a) a égale-
ment démontré que les régimes alimen-
taires sélectionnés par des moutons
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rendus temporairement aveugles sont
de plus faible qualité nutritionnelle que
ceux des moutons témoins. Dans ce cas,
la vue est utilisée par les animaux pour
discriminer et identifier des aliments,
affectant ainsi le régime alimentaire
sélectionné.

Le toucher joue également un role
important puisque les herbivores « gra-
zers » (consommateurs d’herbacées),
tels que les ovins et les bovins, ne sélec-
tionnent généralement pas les plantes
réches, dures, collantes ou épineuses
(Baumont 1996, Vallentine 2001). A
l'inverse, les chévres qui sont des her-
bivores « browsers » (consommateurs
d’herbacées et de ligneux), peuvent
passer outre les défenses physiques de
certains arbres car elles possédent des
zones dures dans leur bouche qui les
insensibilisent aux effets des épines et
des aiguillons (Cheeke et Dierenfield
2010). Krueger et al (1974) ont montré,
chez les ovins, que le toucher est d'a-
bord utilisé dans la sélection des espé-
ces végétales pour compléter les infor-
mations recueillies par le gotit, mais que
les plantes sélectionnées, au moins en
partie sur la base du toucher, appartien-
nent toutes a une catégorie de plantes de
faible rugosité telles que la renouée
(Polygonum montanum) ou encore
l'oseille paucifolliée (Rumex paucifo-
lium). Les caractéristiques physiques
des plantes et le sens du toucher jouent
aussi un role dans I'acceptabilité des
variétés de brome chez le mouton
(Arnold 1966b).

Le gott est le dernier sens utilisé par
I'animal juste avant d'avaler l'aliment.
Les cinq golts primaires sont le sucré,
le salé, I’amer, ’acide, auxquels s'est
ajouté plus récemment le golt umami
(Lindemann 2001). Diverses méthodes
faisant appel au comportement animal
ont été utilisées pour démontrer que les
ruminants pergoivent et discriminent
les cinq gouts primaires (Ginane et al
2011). Par exemple, des tests de choix
entre deux bouteilles contenant des
liquides différemment aromatisés (tests
de type « two-bottle ») ont montré que
les ovins, caprins et bovins sont sensi-
bles aux goits sucré, sal¢, amer et acide
(Goatcher et Church 1970c, Krueger et
al 1974). Ces sensibilités, évaluées via
la plus faible concentration discriminée
par les animaux, différent aussi bien
entre les especes (les bovins sont plus
sensibles au golt sucré que les caprins
et ces derniers sont plus sensibles que
les ovins) qu'entre les gofts, la sensibi-
lit¢ des ruminants allant en décroissant
de ’amer, a ’acide, au salé et enfin
au sucré (Goatcher et Church 1970a,
Goatcher et Church 1970c). La sensi-
bilité au golit amer varie en fonction
du régime alimentaire des ruminants :
les herbivores « grazers » consomment

exclusivement des plantes herbacées et
sont plus sensibles au golt amer que les
herbivores « browsers » qui consom-
ment aussi bien des plantes herbacées
que des arbustes et des arbres (Glen-
dinning 1994). Cet auteur a émis 1'hypo-
thése que les herbivores « browsers »
auraient évolué pour étre moins sensi-
bles au gotlit amer du fait qu'ils ren-
contrent fréquemment des plantes
toxiques, présentant un goit amer, dans
leur régime alimentaire.

Le goit umami, induit par le gluta-
mate de sodium, est pergu par les
ovins puisqu’il entraine une préférence
pour le fourrage auquel il est ajouté
(Gherardi et Black 1991) et une aug-
mentation de l'ingestion méme lorsque
les aliments sont expérimentalement
dérivés du tube digestif (Colucci et
Grovum 1993). De récentes études ont
confirmé la perception du goit umami
par les ruminants puisqu’elles ont
montré que des agnelles augmentent
leur préférence pour un aliment porteur
du gotlit umami (Favreau ef al 2010a,
Villalba et al 2011, Bach et al 2012).

L'odorat est supposé avoir une moin-
dre importance dans la sélection ali-
mentaire que le gout (Krueger et al
1974), mais il est particuliérement diffi-
cile de différencier l'appréciation que
font les animaux d'une odeur (provenant
des composés volatils de 1'aliment) par
rapport a celle d'un goit (provenant des
composés solubles de l'aliment). En
effet, odeur et gott sont souvent couplés
pour former une flaveur unique dés lors
que l'aliment entre en bouche (Forbes et
Mayes 2002). Des flaveurs naturelles ou
artificielles sont fréquemment utilisées
dans le cadre d'expériences de condi-
tionnement ; elles sont ajoutées a un
aliment commun afin de créer deux ali-
ments distincts d'un point de vue senso-
riel mais identiques du point de vue des
conséquences post-ingestives (Provenza
et al 1996, Favreau et al 2010b). De
nombreuses études ont ainsi démontré
que les ovins discriminent différentes
flaveurs artificielles telles que l'oran-
ge et l'anis (Kyriazakis et al 1997),
l'oignon et la noix de coco (Villalba
et al 1999) ou encore l'oignon utilisé a
différentes concentrations (Villalba et
Provenza 2000). Les ovins et les caprins
discriminent également un aliment
porteur d'une flaveur (érable, fraise,
oignon...) du méme aliment non traité
(Robertson et al 2006). De rares études
ont utilisé des odeurs naturelles comme
des extraits aromatiques ou des com-
posés naturels de plantes (acides tan-
niques, huile de bois de cedre...) afin de
démontrer que les ruminants sont capa-
bles de les discriminer, soit en compa-
rant les ingestions de moutons normaux
a celles de moutons anosmiques
(Arnold et al 1980), soit en soumettant

des chévres a des tests de type cafétéria
(Rosa et al 2002).

2 / Procurer du plaisir ali-
mentaire

Du point de vue des neurosciences,
la palatabilité se référe a la compo-
sante hédonique de la récompense,
le « liking », qui est responsable des
réponses affectives aux aliments et qui
induit le plaisir alimentaire (Berridge
1996, Berridge et Kringelbach 2008).

2.1/ Comment évaluer la palata-
bilité des aliments ?

Pour évaluer la valeur hédonique des
caractéristiques sensorielles des ali-
ments, 1l est nécessaire d'observer la
réponse comportementale des animaux
a celles-ci, en évitant ou en maitrisant
les effets des conséquences post-inges-
tives associées a 1'aliment pendant la
durée de I’observation. De plus, afin de
se soustraire de la palatabilité recondi-
tionnée, il est important de controler
I’état de faim et le stade physiologique
des animaux.

Cela est possible, i) en mesurant des
préférences alimentaires et/ou des
ingestions a court terme (pendant quel-
ques minutes), en faisant I'hypothese
qu'un tel intervalle de temps est insuffi-
sant pour que les animaux ressentent les
conséquences post-ingestives des ali-
ments (Favreau et al 2010c¢), ii) en utili-
sant un ingrédient capable de modifier
les caractéristiques sensorielles d'un ali-
ment sans en modifier ses conséquences
post-ingestives, par exemple en ajoutant
un édulcorant sucré tel que la sacchari-
ne (Hellekant et al 1994), iii) en offrant
différents items alimentaires simulta-
nément puisqu'il a été démontré qu'une
telle situation augmente considérable-
ment la difficulté pour un animal a iden-
tifier quel item alimentaire est responsa-
ble de quelle conséquence (Duncan et
Young 2002, Favreau et al 2010b) et
iv) en vérifiant, a 'aide d'une procé-
dure simple de conditionnement (cf.
encadré), que la substance ajoutée
modifie les caractéristiques sensorielles
de l'aliment sans induire de conséquen-
ces post-ingestives a la dose utilisée
(Gherardi et Black 1991, Favreau et al
2010a).

Deux autres méthodes permettant de
maitriser les conséquences post-ingesti-
ves des aliments ingérés peuvent éga-
lement étre utilisées. La premiére
méthode consiste en une dérivation
de I’alimentation des animaux via une
canule cesophagienne, ce qui permet
une stimulation sensorielle de la zone
oro-pharyngée lors de l'ingestion tout
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en évitant les effets des conséquences
post-ingestives des aliments puisqu'ils
n'atteignent pas le rumen (Grovum et
Chapman 1988, Colucci et Grovum
1993). La seconde méthode consiste
a contrdler aussi bien les stimulations
sensorielles de la zone oro-pharyngée
que les conséquences post-ingestives
du régime alimentaire. Cela est possible
lorsqu'un aliment est consommé orale-
ment tandis qu’un autre aliment est
introduit, dans des proportions équiva-
lentes, directement dans le rumen de
I'animal via une fistule (Greenhalgh et
Reid 1971, Favreau et al 2010c). La
palatabilité des deux aliments testés
(A et B) peut alors étre évaluée par la
comparaison des comportements ali-
mentaires observés dans deux situations
opposées d'un point de vue sensoriel
mais similaires d'un point de vue de
la composition globale du régime ali-
mentaire et donc des conséquences
post-ingestives, c'est-a-dire lorsque A
est consommé oralement et B introduit
dans le rumen, et inversement (figure 1).

Le conditionnement opérant peut éga-
lement étre un bon moyen d'évaluer la
palatabilité d'un aliment. Cela consiste a
appliquer des renforcements positifs ou
négatifs a l'animal suite a l'expression
d'un comportement ciblé. L'animal est
libre d'agir ou non afin d'obtenir une
récompense ou d’éviter une punition.
En ce qui nous concerne, c'est la quanti-
té de comportements (nombre d’appuis
sur un levier, par exemple) que I'animal
est prét a exprimer pour obtenir un ali-
ment qui nous renseigne sur sa palatabi-
lité. Ainsi, des moutons ont été entrai-
nés a presser un panneau pour pouvoir
recevoir une récompense alimentaire ce
qui a permis a Hutson et van Mourik
(1981) de montrer que le taux de répon-
se était plus fort avec le blé et 'orge par
rapport au pois, a la luzerne, au lupin et
a l'avoine. Les animaux peuvent aussi
étre entrainés a marcher une certaine
distance pour obtenir un aliment de
bonne qualité tandis qu'un aliment de
faible qualité est disponible a volonté ;
plus la distance parcourue est impor-
tante, plus l'aliment de bonne qualité
est préféré (Dumont et al 1998). Cette
méthode a également permis de montrer
que la palatabilité d'un aliment est aug-
mentée en cas de restriction alimentaire
(Schiitz et al 2006, Verbeek et al 2011).

2.2 / La palatabilité des aliments
affecte-t-elle 'ingestion ?

En utilisant la méthode permettant de
contrdler les conséquences post-ingesti-
ves de fagon a ce qu'elles soient similai-
res entre les traitements, Greenhalgh et
Reid (1971) avaient trouvé des quanti-
tés ingérées journalieres similaires lors-
qu'ils ont comparé deux fourrages de
qualité moyenne a bonne, un foin de
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prairie et de 'herbe déshydratée respec-
tivement (figure 1). Néanmoins, dans
le cas ou ils ont utilisé un fourrage de
mauvaise qualité (paille d'orge) face a
un fourrage de bonne qualité (herbe dés-
hydratée), ils ont observé une différence
nette d’ingestion en faveur de 1’herbe
alors méme que la composition de la
ration totale était identique. Plus récem-
ment, Favreau ef al (2010c) ont utilisé
la méme méthode, également avec deux
fourrages de qualit¢ moyenne a bonne,
un foin de prairie permanente et un foin
de luzerne respectivement, et ont mon-
tré que l'ingestion journaliére de matie-
re seche des ovins ne varie pas (figure
1). Toutefois, lorsque ces mémes fourra-
ges avaient été proposés en libre choix
aux animaux, les moutons ont exprimé
une trés forte préférence, de 1’ordre de
80% de I’ingéré total, pour le foin de
luzerne (Favreau et al 2011). Ces diffé-
rences de réponse des animaux selon
les types de fourrages utilisés peuvent
s'expliquer par un contraste sensoriel
qui serait insuffisant entre les fourrages
de qualit¢é moyenne a bonne pour pou-

Figure 1. Ingestions journaliéres (moy. +

voir influencer l'ingestion journaliére
indépendamment des conséquences
post-ingestives. En revanche, quand ce
contraste sensoriel est plus marqué,
comme avec la paille d'orge et I’herbe
déshydratée, il apparait que les caracté-
ristiques sensorielles peuvent influencer
l'ingestion journaliére indépendamment
des conséquences post-ingestives. On
ne peut toutefois pas exclure que les
animaux aient mémorisé la faible valeur
nutritive de la paille lors d’un apprentis-
sage antérieur.

Les caractéristiques sensorielles des
aliments peuvent également influencer
l'ingestion des ruminants a 1’échelle des
repas. Il a ét¢ démontré que des ovins
rassasiés effectuent un repas substantiel
apres une nouvelle distribution alimen-
taire, lorsque le fourrage offert est suffi-
samment palatable ; ce nouveau repas
induit alors une augmentation de l'en-
combrement du rumen de plus de 10%
par rapport au maximum journalier
observé sans ce repas supplémentaire
(Baumont et al 1990b). Les stimulations

e.s. g MS) pour différents fourrages a

méme conséquences post-ingestives (d'aprés Greenhalgh et Reid 1971, Favreau et

al 2010c).

Cette méthode consiste a offrir a volonté un aliment a I'auge afin qu'il soit consom-
mé oralement (aliment indiqué sur la partie supérieure de chaque barre d'histogram-
me) tandis qu’un autre aliment est introduit, en quantité équivalente, directement
dans le rumen de I'animal via une fistule (aliment indiqué sur la partie inférieure de
chaque barre d'histogramme). Ainsi, la valeur nutritive et les conséquences post-
ingestives de la ration totale (aliment ingéré plus aliment introduit dans le rumen)
sont identiques dans les deux traitements de chacune des expériences.

La premiere expérience (Greenhalgh et Reid 1971) utilise un fourrage de bonne
qualité (herbe déshydratée, Hd, MAT = 139 g/kg MS) et un fourrage de faible quali-
té (paille d'orge, Po, MAT = 39 g/kg MS). Les deuxieme (Greenhalgh et Reid 1971)
et troisieme expériences (Favreau et al 2010c) comparent des fourrages de qualité
moyenne (respectivement : foin de prairie, Fp, MAT = 77 g/kg MS et foin de grami-
nées, Fg, MAT = 72 g/kg MS) a des fourrages de bonne qualité (respectivement :
herbe déshydratée, Hd, MAT = 139 g/kg MS et foin de luzerne, Luz, MAT = 156 g/kg

MS).
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hédoniques induites par la nouvelle dis-
tribution surpassent ainsi les signaux
de satiété liés a I'encombrement digestif.
De la méme maniére, chez 'Homme,
des apports modérés d'énergie avant le
repas, combinés a des manipulations de
la palatabilité au cours du repas (par I'as-
saisonnement des aliments), engendrent
une surconsommation démontrant ainsi
que la valeur hédonique des caractéris-
tiques sensorielles des aliments diminue
la capacité des indices de satiété a stop-
per le repas (Yeomans et al 2001). Chez
les ovins, lorsque les conséquences post-
ingestives sont contrlées et similaires
quel que soit le fourrage consommé ora-
lement, l'ingestion d'un foin de luzerne
pendant les premicres minutes suivant
la distribution est supérieure a celle d'un
foin de prairie permanente, indiquant
ainsi que la motivation a ingérer la lu-
zerne est plus forte que les feedbacks
négatifs liés a I'encombrement du rumen
(Favreau et al 2010c). Enfin, I'ajout de
glutamate de sodium (responsable du
golt umami) augmente la palatabilité
de la paille avec pour conséquence
d'augmenter, a court terme (30 min), la
« fausse » ingestion de cet aliment chez
des ovins équipés de dérivations ceso-
phagiennes (Colucci et Grovum 1993).
A l'inverse, une faible palatabilité peut
entrainer une diminution de courte durée
(10 min) de l'ingestion d'un co-produit
des noix de palme, chez les bovins
(Sporndly et Asberg 20006).

2.3 / La palatabilité des aliments
affecte-t-elle les préférences ali-
mentaires des ruminants ?

Certains résultats suggérent que la
valeur hédonique relative des caracté-
ristiques sensorielles des aliments est
capable d'induire des préférences ali-
mentaires par elle-méme, sans influence
immédiate d'un quelconque renforce-
ment post-ingestif, comme cela a été
démontré dans le cas du golt umami
(Grovum et Chapman 1988, Gherardi
et Black 1991). Le golt umami semble
avoir une valeur hédonique positive
chez les ovins puisqu'il entraine une pré-
férence marquée et constante pour l'ali-
ment additionné de glutamate de sodium
quelles que soient les doses testées en
comparaison du méme aliment non
traité (Gherardi et Black 1991, Favreau
et al 2010a). Chez les bovins, une étude
a montré que le golit umami engendre
une préférence temporaire (de 3 a 6
semaines d’age) chez des jeunes sevrés
a l'age de 3 semaines et testés entre 1 et
12 semaines d’age (Waldern et van Dyk
1971). De la méme maniére, quand
différentes flaveurs sont vaporisées sur
un méme aliment (i.e. pour assurer des
conséquences post-ingestives similaires)
et comparées les unes aux autres lors de
tests de choix de courte durée, les ani-
maux expriment souvent des préférences

claires pour I'une ou l'autre des flaveurs.
Des ovins ont effectivement préféré a
80% un foin de dactyle aromatisé a 'anis
comparé a ce méme foin de dactyle aro-
matisé a l'orange (Favreau et a/ 2010b),
suggérant ainsi que la flaveur anis pos-
séde une valeur hédonique supérieure a
celle de la flaveur orange chez les ovins.
Ce résultat est cependant contradictoire
avec ceux trouvés dans d'autres études
dans lesquelles les ovins ne présen-
taient aucune préférence, dans un sens
ou dans l'autre, pour ces deux flaveurs
(Kyriazakis et al 1997, Arsenos et al
2000). Une telle variabilité est fréquem-
ment rapportée dans la littérature a pro-
pos du gott sucré (voir la synthése de
Ginane et al 2011). La variabilité indivi-
duelle des préférences alimentaires entre
différentes flaveurs ou différents gotts
se rencontre dans de nombreux travaux
(e.g. Goatcher et Church 1970a et
1970b, Robertson et al 2006). Elle peut
étre due aux effectifs animaux générale-
ment limités dans les expériences et qui
ne permettraient pas de rendre compte
de la variabilité de la population totale.
En l'absence de tout effet immédiat des
conséquences post-ingestives des ali-
ments, il apparait logique de rencontrer
une importante variabilité individuelle
des préférences alimentaires, d'autant
plus que les caractéristiques indivi-
duelles telles que I'état physiologique
(Brondel et Cabanac 2007) et émotion-
nel (Tamashiro ef al/ 2007) de I'animal et
les expériences individuelles antérieures
(Provenza 1995), in utero (Simitzis et
al 2008) ou précoces (Miller-Cushon et
DeVries 2010), sont reconnues comme
¢étant capables d'influencer la palatabilité
des aliments. Les expériences in utero et
dans le jeune age entrainent des modifi-
cations neurologiques, morphologiques
et physiologiques du fait de l'interaction
entre le génome de 1'animal, son envi-
ronnement et les conséquences post-
ingestives des aliments ressenties ; elles
contribuent ainsi a la singularité de cha-
que individu (Provenza et a/ 2003).

2.4/ La valeur hédonique de la
diversité alimentaire

Lorsque des ruminants ont un choix
a faire entre des aliments ayant été
consommés depuis plus ou moins long-
temps, ils préférent généralement l'ali-
ment qui n'a pas été consommé récem-
ment. Cela est vrai pour des moutons qui
préférent la premiére flaveur présentée
lors d'une procédure de conditionnement
simple par rapport a celle proposée en
dernier (Arsenos et al 2000), pour des
brebis qui préférent I'espece végétale
(tréfle blanc ou ray-grass) qui n'est pas
celle qu'elles ont précédemment broutée
(Newman et al 1992, Parsons et al 1994)
et pour des génisses qui augmentent
temporairement leur préférence pour le
foin qui n'avait pas été offert au cours

de la période expérimentale précédente
(Ginane ef al 2002). Ces auteurs ont sug-
géré que cette préférence pour l'aliment
«nouveau » pourrait s'expliquer i) par la
nécessité pour l'animal de sélectionner
un régime alimentaire équilibré ou ii)
parce que l'animal recherche une certai-
ne raret¢ alimentaire pour des raisons
fonctionnelles comme, par exemple, le
maintien de la diversité de sa flore intes-
tinale, ou encore iij) par un effet attrac-
tif de la nouveauté, considérée alors
comme la recherche de diversité par
I'animal. En effet, Scott et Provenza
(1998) ont démontré que des agnelles
préférent une diversité de flaveurs a une
certaine monotonie lorsque le contenu
nutritif des différents aliments proposés
est maintenu constant. De la méme
maniére, des moutons ont toujours
préféré, a court terme, le foin qu'ils
n'avaient pas I'habitude de consommer,
quelle que soit sa nature (foin de luzerne
ou foin de prairie permanente) et alors
méme que les conséquences post-inges-
tives associées aux différents régimes
alimentaires étaient similaires (Favreau
et al 2010c). Cette préférence pour la
diversité sensorielle des aliments confir-
me que les caractéristiques sensorielles
des aliments possédent bien une dimen-
sion hédonique. Cela est en accord avec
le concept de satiété sensorielle spé-
cifique qui postule que la valeur hédo-
nique des caractéristiques sensorielles
d'un aliment décroit au fur et & mesure
de sa consommation (Rolls 1986). Cela
est également en accord avec des décou-
vertes plus récentes qui montrent que
I’état de bien-étre des agnelles, estimé
par le taux de cortisol une heure apres
le repas, est moindre avec un régime
alimentaire monotone qu’avec un régi-
me alimentaire diversifi¢ (Villalba et
al 2012). Les ruminants semblent ainsi
rechercher la diversité alimentaire aussi
bien pour satisfaire leurs besoins physio-
logiques que pour leur plaisir, ce qui
pourrait avoir des implications sur le
bien-étre, par exemple pour des animaux
nourris a l'auge avec une méme ration
pendant plusieurs semaines ou plusieurs
mois, ou pour des animaux paturant des
couverts monospécifiques.

2.5/ La palatabilité des aliments
affecte-t-elle les apprentissages
alimentaires ?

Comme mentionné précédemment,
des moutons ont montré une préférence
initiale pour un foin de dactyle aroma-
tisé a I’anis par rapport a ce méme foin
aromatisé a 1’orange (Favreau et al
2010b). Aprés que ces mémes moutons
ont subi une procédure de conditionne-
ment simple, leur préférence pour le foin
associé a des conséquences post-ingesti-
ves négatives ¢était toujours influencée
par leurs préférences initiales pour les
deux flaveurs. Ainsi, I’écart de préféren-
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ces entre les flaveurs observé avant les
conditionnements négatifs s’est main-
tenu apres (figure 2). Des résultats
semblables ont été trouvés dans le cas
d’une préférence initiale supérieure
pour la flaveur fenugrec comparée a la
flaveur d’ail (Arsenos et al 2000). Par
conséquent, il apparait que la palatabi-
lit¢ initiale d’un aliment influence son
évaluation par ’animal dans un contexte
d’apprentissage alimentaire, et que cela
affecte la propension de I’animal a ef-
fectuer un apprentissage associatif entre
caractéristiques sensorielles et consé-
quences post-ingestives.

3 /Indiquer la valeur des
conséquences post-ingesti-
ves associées a un aliment

La condition pour qu’une caractéris-
tique sensorielle d’un aliment devienne
un signal informatif est que les animaux
soient capables de Iui donner un sens

via un processus évolutif et/ou via des
apprentissages individuels. Quand les
animaux se trouvent face a un nouvel
aliment sans avoir aucune connaissance
a son sujet, ils hésitent le plus généra-
lement et vont méme parfois jusqu’a
refuser complétement de le consommer.
Cette réponse néophobique est considé-
rée comme adaptative car elle permet
aux animaux d’éviter de consommer
en trop grande quantité¢ des aliments
potentiellement dangereux lors de leur
premiére rencontre et elle leur donne
I’opportunité d’acquérir des connais-
sances a propos des conséquences post-
ingestives associées a ces aliments
inconnus (Birch 1999).

3.1/ Les apprentissages alimen-
taires et leurs limites

Les ovins (du Toit ef al 1991, Burritt
et Provenza 1992), les bovins (Ralphs et
Provenza 1999) et les caprins (Duncan
et Young 2002) sont capables d’associer
les caractéristiques sensorielles des ali-

Figure 2. Préférence (moy. * e.s.) pour une flaveur associée a une conséquence
post-ingestive négative, avant et apres conditionnements (d’aprés Favreau et al

2010b).

Pour le premier lot de moutons, le foin de dactyle aromatisé a I'anis était associé a
une conséquence post-ingestive négative alors que ce méme fourrage aromatisé a
I'orange était associé a une conséquence positive. Pour le second lot de moutons,
la situation était inversée (la flaveur orange était associée a une conséquence néga-
tive tandis que la flaveur anis était associée a une conséquence positive). Le gra-
phique présente les préférences des animaux pour ces deux flaveurs, mesurées lors
de tests de choix ayant été réalisés avant tout conditionnement, aprés une premie-
re puis une seconde période de conditionnement. L'écart de préférences entre les
flaveurs, observé avant tout conditionnement, s’est maintenu aprés deux périodes

de conditionnements négatifs.
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ments a leurs conséquences post-inges-
tives lorsque la procédure expérimen-
tale de conditionnement est simple, et
de modifier leur sélection alimentaire en
conséquence. A I’inverse, les animaux
montrent des difficultés a apprendre
lorsque la procédure expérimentale de
conditionnement est rendue plus com-
plexe mais plus proche des situations
naturelles d’alimentation. Cette com-
plexité peut étre reproduite expérimen-
talement en offrant plusieurs aliments
différents simultanément au cours de la
procédure de conditionnement (Duncan
et Young 2002), ou en augmentant le
nombre de conséquences post-ingesti-
ves associées a chaque aliment (Ginane
et al 2005), ou encore en modifiant le
délai entre I’ingestion de I’aliment et
I’administration des conséquences post-
ingestives (Duncan et a/ 2007). Dans
ces ¢tudes destinées a tester les capa-
cités d’apprentissage alimentaire des
ruminants, les caractéristiques senso-
rielles des aliments utilisées ne possé-
dent généralement aucun sens biolo-
gique pour I’animal lors de la toute
premiére association ; c'est le cas des
flaveurs artificielles par exemple. Elles
ne peuvent donc pas indiquer a I’animal
la nature des conséquences post-inges-
tives qui vont &tre associées a chaque
aliment. Or, la plupart des caractéristi-
ques sensorielles des plantes pourraient
pourtant agir comme des indicateurs
grossiers des valeurs nutritionnelles ou
toxiques des plantes au paturage. Par
exemple, de nombreux composés secon-
daires des plantes, aux effets potentiel-
lement délétéres, présentent un gott
amer (Garcia et Hankins 1975, Rogosic
et al 2008) ; une plante jeune et nutriti-
ve est généralement plus verte et tendre
qu’une plante mature (Kiihnle et Miiller
2011). On connait par ailleurs le role de
protection vis-a-vis des prédateurs des
couleurs vives de certains insectes et
batraciens. Ces couleurs vives, dites
aposématiques?, permettent d'indiquer
leurs toxicité, notamment aux oiseaux,
qui les évitent (Aronsson et Gamberale-
Stille 2008, Skelhorn et al 2008).

3.2/ Le role des indicateurs
sensoriels

Edwards et al (1997) ont démontré
que les moutons sont capables d’utiliser
des placettes de ray-grass ou de trefle
blanc (indices visuels et olfactifs) afin
de trouver plus facilement des récom-
penses alimentaires (un aliment en
granulés trés attractif) cachés derriére
l'une ou l'autre de ces placettes. Il a éga-
lement été montré que les moutons

2 L'aposématisme (Lindstrom 1999) est une stratégie adaptative qui se traduit par le fait que certains animaux émettent des signaux d'avertissement clairement
perceptibles pouvant étre visuels (le plus souvent il s'agit d'une coloration d'avertissement), sonores ou chimiques. On suppose que ces signaux aposématiques
représentent un moyen de défense puisqu’ils avertissent les prédateurs éventuels que les animaux qui les portent représentent un danger et qu'ils doivent donc

éviter de les consommer.

INRA Productions Animales, 2013, numéro 1



Les réles des caractéristiques sensorielles des aliments... /31

expriment une aversion pour un aliment
familier quand un indicateur olfactif
préalablement associ¢ a une toxicité
lui était ajouté (Provenza et al 2000) ;
ceci est vrai aussi bien dans le cas ou
I’indicateur est une flaveur que I'animal
n'a pas l'occasion de rencontrer dans
son milieu naturel (flaveur « artifi-
cielle » noix de coco) que dans le cas
ou c’est une odeur naturelle (I’odeur
d’Astragalus bisulcatus). Dans cette
étude, il apparait donc que les caracté-
ristiques sensorielles de 1’aliment ont
acquis un sens, indiquant une éventuel-
le toxicit¢ aux animaux, ce qui, par
conséquent, réduit leur préférence pour
I’aliment associ¢ a cet indicateur. A
I’inverse, les caractéristiques sensoriel-
les peuvent indiquer une conséquence
post-ingestive positive. En effet, une
néophobie alimentaire a pu étre évitée
en additionnant une flaveur ou une
odeur familiére a un aliment nouveau
(Launchbaugh et a/ 1997, Van Tien et al
1999). La familiarité a pu alors indiquer
a ’animal que I’aliment est sans danger
(Buritt et Provenza 1989).

L’utilisation de flaveurs que les ani-
maux avaient associées préalablement a
des conséquences post-ingestives posi-
tives ou négatives, a permis a des ovins
d’améliorer leur capacité d’apprentissa-
ge alimentaire dans un environnement
alimentaire complexe par rapport a des
moutons naifs qui ne bénéficiaient pas
de ce premier apprentissage (Favreau et
al 2010b). Ce résultat montre que les
moutons peuvent attribuer un réle d’in-
dicateur de la valeur post-ingestive des
aliments a une caractéristique senso-
rielle et généraliser cette connaissance
d’une flaveur a différentes situations
qui varient en complexité. Ainsi, les
ovins peuvent se reposer sur des indica-
teurs sensoriels pour obtenir une aide
essentielle dans leurs apprentissages
alimentaires, et d’autant plus quand
I’environnement d’apprentissage est
complexe. Cela confirme des résultats
antérieurs concernant cette capacité
de généralisation (Launchbaugh et
Provenza 1994, Ginane et Dumont
2006). Howery et al (2000) ont démon-
tré que des bovins ont également été

capables d’associer des indices visuels
(des barriéres et des cones de signali-
sation) a des aliments dont la qualité
varie, et qu’ils ont utilisé ces informa-
tions pour rechercher des ressources
alimentaires plus efficacement dans
des environnements complexes dans
lesquels la localisation des ressources
alimentaires varie.

Les espéces végétales rencontrées au
paturage par les animaux différent par
la multiplicité et la diversité de leurs
caractéristiques sensorielles et notam-
ment par la variabilité de leurs profils
gustatifs. Certains de ces profils pour-
raient révéler la valeur post-ingestive
des aliments. En effet, de nombreux
composés secondaires présents dans les
espéces végétales peuvent induire des
effets négatifs (réduction de digestibi-
lité voire toxicité) et présentent souvent
un golt amer (Garcia et Hankins 1975,
Rogosic et al 2008). A I’inverse, les
gouts sucrés et umami indiqueraient,
respectivement, la présence d’énergie
(Swithers et Davidson 2008) et de pro-

Figure 3. Réles et influences des caractéristiques sensorielles et des conséquences post-ingestives des aliments sur le com-
portement alimentaire des ruminants domestiques.

Les conséquences post-ingestives des aliments jouent un role prépondérant dans le comportement alimentaire des ruminants
(fleches noires). Elles contrélent directement l'ingestion (par leurs effets d'encombrement du rumen et/ou leurs effets
nutritifs/toxiques) et influencent indirectement I'ingestion et les préférences alimentaires via les apprentissages.

Les fleches rouges représentent les différents réles des caractéristiques sensorielles des aliments :

1- Toutes les caractéristiques sensorielles des aliments sont des agents discriminants qui aident les animaux a différencier les
items alimentaires rencontrés, et facilitent ainsi leurs associations a des conséquences post-ingestives par apprentissage.

2- Certaines caractéristiques sensorielles possédent, en plus, une valeur hédonique qui influence directement les préférences,
l'ingestion, mais aussi le processus d’apprentissage.
3- Enfin, seulement certaines de ces caractéristiques sensorielles ont acquis une valeur positive ou négative via un apprentis-
sage individuel ou un processus évolutif. Cette valeur peut alors jouer un réle d'indicateur permettant d'aider les ruminants a anti-
ciper les conséquences post-ingestives associées a I'aliment et d'améliorer leur capacité d’apprentissage alimentaire, en parti-
culier dans des environnements complexes.
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téines (Naim ez al 1991) dans I’aliment.
Des préférences initiales marquées
pour le golit umami ont été observées
dans différents contextes (Waldern et
van Dyk 1971, Gherardi et Black 1991,
Favreau et al 2010a) ce qui est en
accord avec son role d’indicateur d’une
valeur post-ingestive positive. De plus,
une étude récente a observé les pré-
férences d'agneaux, alimentés avec un
régime déficient ou excédentaire en
protéines, et auxquels était proposé le
choix entre ce méme régime avec ou
sans le golt umami. Les résultats mon-
trent clairement que les agneaux soumis
a un déficit protéique ont une préfé-
rence pour le golt umami bien plus im-
portante (environ 72%) que ceux expé-
rimentant la situation inverse (39%)
(Bach et al 2012). Le golt amer pour-
rait, quant a lui, posséder une valeur
post-ingestive négative puisque des
moutons ont montré une certaine réti-
cence a augmenter leur préférence pour
ce golt, méme quand il était associé a
des conséquences post-ingestives posi-
tives (Favreau et a/ 2010a). Il semble-
rait donc que les herbivores attribuent
une valeur a priori aux différents gotts
primaires. Par conséquent, les rumi-
nants pourraient utiliser ces gotts pri-
maires en tant qu’indicateurs afin d’an-
ticiper les conséquences post-ingestives
des aliments qu’ils rencontrent et alors
effectuer une recherche de ressources
alimentaires plus efficace et plus sire
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leur permettant notamment d’éviter les
aliments toxiques.

Conclusion

Cette synthese met en lumiére que les
roles des caractéristiques sensorielles
des aliments avaient été précédemment
sous-estimés ou simplifiés. Elle souli-
gne les trois roles majeurs des caracté-
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Résumé

Pour évaluer les aliments et orienter leurs choix alimentaires, les ruminants utilisent les informations pré-ingestives (c'est-a-dire les
caractéristiques sensorielles des aliments percues avant leur déglutition) et les informations post-ingestives (c'est-a-dire les consé-
quences digestives et métaboliques expérimentées par les animaux apreés la déglutition). Des associations entre informations pré- et
post-ingestives peuvent étre apprises par les animaux, leur permettant ainsi d’éviter les aliments qui induisent des conséquences néga-
tives et de sélectionner ceux qui induisent des conséquences positives. Les informations post-ingestives sont considérées comme étant
le principal facteur influencant le comportement alimentaire des ruminants, alors que les caractéristiques sensorielles des aliments
seraient utilisées uniquement pour discriminer les aliments et pour les associer aux conséquences post-ingestives lors de processus
d’apprentissage. Cependant, les caractéristiques sensorielles jouent également d’autres roles. Premiérement, certaines caractéris-
tiques sensorielles possédent une valeur hédonique qui influence I’ingestion, les préférences et I’apprentissage de la valeur des ali-
ments indépendamment des conséquences post-ingestives immédiates. Deuxiémement, certaines caractéristiques sensorielles devien-
nent des indicateurs des conséquences post-ingestives aprés que leur valeur hédonique initiale a acquis une valeur positive ou négative
via un apprentissage ou le processus évolutif. Ces caractéristiques jouent alors le réle de signal permettant d’aider les ruminants a
anticiper les conséquences post-ingestives et a améliorer leur capacité d’apprentissage des conséquences des aliments, en particulier
dans des environnements alimentaires complexes. Les caractéristiques sensorielles des aliments pourraient étre utilisées pour procu-
rer un plaisir alimentaire aux animaux, augmenter la palatabilité des aliments et accroitre la capacité d’apprentissage des animaux
dans des situations alimentaires complexes, autant d’éléments de nature a améliorer leur bien-étre et leur productivité.

Abstract

The role of food sensory characteristics in the feeding behaviour of domestic ruminants

When domestic ruminants are faced with food diversity, they can use pre-ingestive information (food sensory characteristics per-
ceived by the animal before swallowing the food) and post-ingestive information (digestive and metabolic consequences experienced
by the animal after swallowing the food) to evaluate the food and select a suitable diet. Pre- and post-ingestive information are asso-
ciated in food learning processes, allowing the animal to avoid food that induces negative consequences while selecting those induc-
ing positive consequences. Post-ingestive information is considered as the main force that influences feeding behaviour whereas food
sensory characteristics are only used to discriminate between different foods and to be associated with post-ingestive information
in learning processes. Food sensory characteristics can however play other roles. First, some sensory characteristics also possess
a hedonic value which influences ruminants' intake, preferences and food learning independently of any immediate post-ingestive
consequences. Second, some of these food sensory characteristics become an indicator of post-ingestive consequences after their
initial hedonic value has acquired a positive or a negative value via previous individual food learning or evolutionary processes. Thus
they represent cues that could help ruminants to anticipate the post-ingestive consequences of a food and to improve their learning
efficiency, especially in complex environments. This review then suggests that food sensory characteristics could be of importance to
provide pleasure to animals, increase palatability of a food, and help them learn in complex feeding situations which could improve
animal welfare and productivity.
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