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La production de poissons d’¢élevage est en constante augmentation, mais les composants
traditionnels des aliments piscicoles, les huiles et les farines de poisson issues de la péche,
ne sont plus disponibles en quantité suffisante. Ils sont progressivement remplacés par des
maticres premicres d’origine végétale. Des especes essentiellement carnivores comme la truite
ou le bar font preuve de capacités d’adaptation insoupgonnées a ces nouveaux ingrédients.

La consommation mondiale de pois-
sons (péche et pisciculture confondues)
ne cesse d’augmenter. Depuis que les
captures issues de la péche ont atteint
un plateau dans les années 1980, 1’ac-
croissement de la consommation de
poisson repose exclusivement sur la
croissance de la production piscicole
(Tacon et Metian 2008), qui a ainsi
connu depuis 20 ans une progression
record en comparaison des filicres de
productions animales terrestres. Avec
I’¢levage des crustacés, la pisciculture
est ainsi une des productions aquacoles
a trés forte croissance (taux de crois-
sance sur les deux derniéres décennies
sept fois plus élevé que celui de la pro-
duction de mollusques, FAO 2012).
Encore confidentielle au début des
années 1960, la contribution de la pisci-
culture a I’offre mondiale de poissons
de consommation (40 Mt de production
totale en eau douce, saumatre et marine,
FAO 2012) est désormais du méme
ordre de grandeur que celle de la péche
(de I’ordre de 60 Mt sur la derniére
décennie) et devrait continuer a aug-
menter.

La plupart des espéces de poissons
d’¢levage sont nourries avec des ali-
ments composés, distribués en appoint
(un tiers de la ration des poissons de
bas niveau trophique) ou comme sour-
ce exclusive de nourriture (100% de la
ration des poissons de haut niveau
trophique). En pisciculture intensive,

les aliments utilisés sont traditionnel-
lement composés d’huiles et de farines
(source protéique) de poisson. Ces
deux ingrédients sont issus de la péche
dite minotiére, laquelle exploite des
stocks de petites espéces pélagiques, le
plus souvent non directement consom-
mées par I’Homme. Mais ces stocks
pélagiques étant pleinement exploités
(Tacon et Metian 2009), des quotas
ont été mis en place pour les protéger,
et les quantités totales d’huiles et de
farines disponibles plafonnent (environ
6 Mt de farine et 1 Mt d’huiles, Turchini
et al 2009). L’utilisation de matiéres
premicres alternatives pour fabriquer
les aliments piscicoles est incontour-
nable pour répondre a 1’augmentation
des besoins. Les espéces de haut
niveau trophique (salmonidés, pois-
sons marins) sont particulicrement
concernées, car leurs besoins élevés en
protéines et en lipides en font de gran-
des consommatrices d’huiles et de fari-
nes de poisson (Médale et al 2013, ce
numéro). La principale solution mise
en ceuvre a été une substitution crois-
sante des huiles et des farines de pois-
son par des produits d’origine végétale
(Naylor et al 2009), en particulier en
Europe ou la plupart des co-produits
animaux ont été interdits depuis 2000
suite a la crise de la vache folle. Ainsi,
entre 1997 et 2005, la proportion d’huile
de poisson dans les aliments destinés
aux especes piscicoles marines a €té
diminuée de moitié (de 15 a 7%) et la

proportion de farine de poisson est pas-
sée de 50 a 30% (Naylor ef al 2009). La
méme tendance est observée dans les
aliments utilisés en salmoniculture, 1’in-
corporation de produits marins dans I’ali-
ment étant passée de 45 a 24% entre
1995 et 2007 (Naylor et al 2000, 2009).

Cette évolution de la composition des
aliments s’est appuyée sur les résultats
de nombreux travaux réalisés en nutri-
tion des poissons. Le choix des ingré-
dients et la formulation des aliments ont
été affinés a partir des réponses des dif-
férentes especes aux différents substi-
tuts végétaux (Médale er al 2013, ce
numéro) et I’adaptation des procédés
technologiques a permis d’améliorer les
qualités nutritionnelles des composés
végétaux. Toutefois, les taux de substi-
tution trés élevés restent associés a une
dégradation de la croissance et dans cer-
tains cas, de la survie. L’origine de ces
réductions de performances moyennes
reste mal comprise, mais on observe au
sein des lots nourris avec ces aliments
substitués une importante variabilité
des performances individuelles, certains
individus s’adaptant mieux que d’au-
tres. D’ou I’idée qu’il pourrait exister au
sein des populations d’élevage une
variabilité génétique a I’origine de ces
écarts, variabilité susceptible d’étre
exploitée par sélection pour accélérer
I’adaptation des cheptels a des envi-
ronnements alimentaires plus contrai-
gnants.
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1/ Amélioration génétique
et substitution des huiles et
farines de poisson par des
produits d’origine végétale :
quelles sont les questions ?

L’amélioration génétique des animaux
domestiques par sélection est une pratique
ancestrale. Les premiers agriculteurs/
¢leveurs ont exploité la variabilité géné-
tique des espéces pour les domestiquer
et créer les races animales actuelles.
D’abord fondée sur les seules observa-
tions de 1’¢leveur, la sélection s’est orga-
nisée dans le courant du XX siécle grace
a la généralisation des principes de la
génétique quantitative et de I’indexation
des reproducteurs. L’¢élevage des poissons
étant une activité relativement jeune (a
I’exception notable de 1’élevage de
la carpe commune, domestiquée depuis
plusieurs siecles), I’amélioration géné-
tique des poissons s’est développée plus
récemment, en méme temps que se met-
taient en place des ¢levages intensifs. Le
premier schéma de sélection d’envergure a
démarré en Norveége sur le saumon atlan-
tique dans les années 1970 (Vandeputte
et al 2009). Depuis, les schémas de sélec-
tion se sont multipliés dans le monde et
concernent un nombre croissant d’espéces

Encadré. Héritabilité, intensité de sélection et progrés génétique.

L’héritabilité (h?) mesure, dans un environnement donné, la part de la variance d’'un carac-
tére déterminée par les génes transmis par les parents. L’héritabilité varie de 0 (absence de
variabilité génétique du caractere) a 1 (toute la variabilité des performances observées est
d'origine génétique). L’héritabilité d’un caractere peut étre estimée en étudiant la covarian-
ce des performances de groupes d’apparentés (souvent des familles de fréres-sceurs dans
le cas des poissons). On peut aussi estimer I'héritabilité réalisée a partir du progres géné-
tique effectivement obtenu sous I'effet de la sélection.

La pression de sélection désigne la proportion de reproducteurs utilisés pour produire la
génération suivante. L'intensité de sélection i dépend directement de la pression de sélec-
tion (par exemple, l'intensité de sélection sera de 1,75 et 2,03 pour des pressions de sélec-
tion de 10 ou 5% respectivement).

Dans le cas simple d’'une sélection individuelle (sélection dans laquelle les individus sont
choisis a partir de leur performance propre), si P est la moyenne du caractére dans la popu-
lation initiale et oP est I'écart-type phénotypique de ce caractére dans la population, le pro-
gres génétique AP (écart entre la performance moyenne des parents et la performance
moyenne des descendants) attendu a chaque génération sera :

AP =ix h?x oP

marines et d’eau douce et I’on dénombre
aujourd’hui une centaine de programmes
de sélection (saumons, truite, tilapia, bar,
daurade, turbot, crevettes, mollusques,
carpes...) (Gjedrem ef al 2012).

Les objectifs de sélection de ces pro-
grammes d’amélioration génétique sont
en premier lieu la croissance puis la
qualité des produits (taux de lipides cor-
porels, rendements en carcasse ou filet

notamment), ainsi que les caractéres de
résistance aux maladies et d’adaptation
(Vandeputte et al 2009). L’héritabilité
d’un caractere et ’intensité de sélection
exercée pour ce caractére déterminent le
progrés génétique attendu a chaque
génération (encadré). Pour la croissan-
ce, les héritabilités estimées sont en
général relativement élevées (0,3 a 0,6)
chez les especes piscicoles. Comme la
fertilité des poissons est généralement

Tableau 1. Héritabilité des caracteres de croissance chez différentes especes de poissons nourries avec des aliments conte-
nant des matieres premieres d’origine végétale.

Taux de Héritabilité
Espéce substitution® Période Caractere Performance Références
P Hr% Fros de suivi étudieé relative ® Aliment Aliment
re r témoin substitué
1% repas- . Pierce
62,7 93,7 600 g Poids 91% 0,32 £ 0,07 0,31 +£0,07 et al (2008)
Poids 49% 0,61+0,12 0,67 +0,12
Truite Longueur 81% 0,55+ 0,11 0,59 +0,12
arc-en-ciel 100 | 100 | 17 repas- Toi‘:;‘a‘f; croissance 75% 046+0,10 | 0,65+0,12 | Le Boucher
4009 JRendement carcasse et al (2011b)
%) 92% 0,48 + 0,11 0,49 +0,11
Rendement filets (%) ns 0,21+0,18 0,23 + 0,07
Gain journalier 96% 0,26 + 0,18 0,20+ 0,15 Quinton
Ingéré journalier / 0,23+0,15 | 0,17+0,15 | etal(2007a)
5 Taux de lipides
7 40 g-1
Corégone 0 6 0g-130g (poisson entier) / 0,21 £ 0,06 0,18 £ 0,06 Quinton
Taux de protéines et al (2007b)
(poisson entier) / 0,07 £ 0,04 | 0,06 £ 0,043
Poids 86% 0,47 £0,24 0,36 £ 0,18
19096509 | T lipides d Le Boucher
e”ell”e” lpides du ns 094023 | 056+022 | etal(2011a)
Bar 100 | 100 Tsce
Poids 60% 0,38+0,10 0,18 £ 0,07
2,59-110g | Taux de croissance o EI)OlZJ(()::]gr
journalier ns 0,33+0,10 | 0,11£0,06 | etal(2013)

©) Hr%, Fro% = taux de remplacement des huiles et des farines de poisson par des produits d’origine terrestre dans I'aliment expérimental
[Hr%= huile d’origine végétale terrestre (g)/huiles totales de I'aliment (g) ; Fr% = sources protéiques d’origine végétale (g)/ sources

grotéiques totales de 'aliment (g)].

) Ecart relatif pour le caractére entre les lots ayant regu I'aliment témoin et I'aliment substitué (= valeur moyenne du caractere avec
aliment substitué/valeur moyenne avec aliment témoin en %).
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¢élevée, il est possible d’appliquer de
fortes pressions de sélection, la combi-
naison de ces deux facteurs permettant
au final d’obtenir des progres génétiques
rapides, de I’ordre de 4 a 20% par géné-
ration pour la croissance (Olesen et al
2003, Chevassus et al 2004).

Dans ce contexte, une modification
rapide de la composition des aliments
piscicoles pose plusieurs questions :

-Y a-t-il des individus génétiquement
micux adaptés que d’autres a I’utilisa-
tion d'aliments a base de végétaux, et si
oui, la variabilité¢ génétique associée a
ces différences de performance est-elle
suffisamment importante et héritable pour
envisager de sélectionner efficacement ?

- Quel peut étre I’impact d’un change-
ment de régime alimentaire sur le pro-
grés génétique obtenu par sélection ?
Les individus sélectionnés avec les ali-
ments actuels seraient-ils aussi les plus
performants avec un aliment trés forte-
ment enrichi en ingrédients d’origine
végétale ? Comment gérer efficacement
les schémas de sélection pour adapter
les cheptels aux évolutions futures du
contexte alimentaire ?

- Enfin, s’il est confirmé que certains
individus ont une aptitude spécifique a
utiliser les aliments d’origine végétale,
quelle est I’origine de cette adaptation et
quels sont les mécanismes impliqués ?

Pour répondre a ces questions jusque
la peu explorées, les équipes de I'INRA
et de I’Ifremer ont élaboré un program-
me de recherche (projet VEGEAQUA!)
ciblé sur deux principales espéces pro-
duites en France, la truite arc-en-ciel
(Oncorhynchus mykiss), une espéce
d’eau douce, et le bar (Dicentrarchus
labrax), une espéce marine, dont la pro-
duction est encore fortement utilisatrice
d'ingrédients issus des ressources mari-
nes. Une part importante des résultats
présentés ici sont issus de ce programme.

2 /Y a-t-il une variabilité
génétique de la croissance
avec un régime riche en pro-
duits d’origine végétale ?

Les premiéres démonstrations de
I’existence d’une variabilité génétique
pour 1’utilisation d’aliments contenant
des ingrédients végétaux chez les pois-
sons d’élevage ont été obtenues chez la
truite arc-en-ciel, en comparant les per-

formances de familles nourries avec des
aliments partiellement substitués (Blanc
2002, Dupont-Nivet et al 2009). Ces
résultats qualitatifs ont été complétés
par des estimations de I’héritabilité des
principaux caractéres de croissance
d’animaux recevant, selon les expérien-
ces, des régimes particllement ou totale-
ment substitués (tableau 1). Dans ce
tableau figurent notamment les résul-
tats d'expérimentations réalisées dans
le cadre du projet VEGEAQUA (Le
Boucher ef al 2011a, 2011b, 2013). La
stratégie consiste a tester des régimes
expérimentaux extrémement contrastés,
afin de faciliter 1’identification de
familles ou d’individus présentant des
aptitudes spécifiques a 1’utilisation de
régimes pauvres en produits d’origine
marine, voire, dans le cas du projet
VEGEAQUA, totalement dépourvus de
ces ingrédients (remplacement total
des huiles et des farines de poisson). Le
tableau 2 présente un exemple de com-
position d’aliments expérimentaux utili-

sés chez la truite. L’aliment témoin est
un aliment marin, qui ne contient pas de
végétaux, hormis du blé qui sert princi-
palement de liant. L’aliment végétal
ne contient pas du tout de farine et huile
de poisson. Les protéines sont apportées
par un mélange de sources protéiques
végétales, de fagon a équilibrer le profil
en acides aminés et réduire 1’effet d’éven-
tuels facteurs antinutritionnels. Pour
couvrir les besoins, 1’aliment est com-
plémenté en certains acides aminés
essentiels (la lysine notamment), en
vitamines et en minéraux. Les lipides
sont apportés par un mélange d’huiles
végétales, dont 1’huile de lin riche en
acide linolénique C18:3 n-3, le précur-
seur de la synthése d'acides gras polyin-
saturés a longue chaine (AGPI-LC) n-3
dont les poissons ont besoin pour leur
survie et leur croissance (Médale et al
2013, ce numéro). Les deux aliments
apportent des quantités d’énergie, de
lipides et de protéines a peu pres équi-
valentes.

Tableau 2. Exemple de composition d’'un aliment totalement substitué (V) comparé
a l'aliment marin (M) utilisé chez la truite arc-en-ciel en début de croissance (d’aprés

le Boucher et al 2011b, 2012).

Ingrédients M \'4
(9/kg)
Farine de poisson 692 0
Gluten de mais 0 250
Gluten de blé 0 239
Blé entier 187 0
Tourteau de soja 0 208
Lupin blanc 0 70
Pois, Aquatex 0 0
Huile de poisson 81 0
Huile de colza 0 62
Huile de lin 0 37
Huile de palme 0 24
Lecithine de soja 0 20
L-Lysine 0 15
CaHPO4.2H20 (18%P) 0 35
Liant (alginate) 20 20
Minéraux Premix 10 10
Vitamines Premix 10 10
Composition
Protéines (% MS) 54,6 50,5
Lipides (% MS) 15,6 16,2
Energie (kJ/g MS) 22,5 23,2

MS : Matiére Séche

I Le projet VEGEAQUA (2009-2012) associait des acteurs du monde de la sélection aquacole (entreprises privées*, Syndicat des Sélectionneurs Avicoles et
Aquacoles Frangais - SYSAAF) et de la recherche (INRA, Ifremer) sur la thématique « Génétique de I’adaptation aux aliments végétaux en aquaculture ». 11
comportait des essais en stations expérimentales et des essais en fermes de production. Seuls les résultats des essais expérimentaux sont présentés ici.
*Ecloserie Marine de Gravelines (porteur du projet), Ferme Marine du Douhet, Les Aquaculteurs Bretons, les Poissons du Soleil.
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Figure 1. Les différents types d’interaction entre génotype et environnement (comparaison des performances de 4 groupes
génétiques dans les milieux 1 et 2).

A: absence d’interaction ; B : présence d’une interaction sans modification du classement entre les groupes ; C : présence d’une
interaction avec modification du classement entre les groupes.

A 1 B ., C

A\
AN

/

Milieu 1 Milieu 2 Milieu 1 Milieu 2 Milieu 1 Milieu 2

Tableau 3. Interactions génotype-aliment chez différentes especes de poissons nourris avec des aliments contenant des huiles
et des farines d’origine végétale.

Taux de @@ | Période de Corrélation Interaction
Espéce | substitution suivi Caractére étudié génétique® génotyp(e)— Références
Hr% | Fr% aliment"®
0 47,6 | 1% repas-5g | Poids / oui Blanc (2002)
er .
0 87 L 323%‘);3' Poids, longueur / non of ;(5‘2"(')06)
1% repas- . . Pierce
62,7 | 93,7 600 g Poids 0,73+0,13 oui ot al (2008)
Poids / oui
, ) Ingéré / oui Dupont-Nivet
Truite 0 | 100 1 120429 Ieeic citg . et al (2009)
arc-en-ciel alimentaire / oui
Poids 0,90 + 0,05 oui
Longueur 0,90 + 0,05 oui
1* repas- | Taux de croissance , Le Boucher
100 | 100 400g | journalier 0,92£0,07 oul et al (2011b)
Rendement 0,90 £ 0,06 oui
carcasse (%)
Gain journalier 0,97 £ 0,21 non Quinton
Ingéré 0,93+0,28 non ot al (2007a)
Ingéré journalier 1,00 + 0,95 non
Corégone 0 67 40 g-130g | Taux de lipides
(poisson entier) 0,95£0,15 non Quinton
Taux de protéines 089+053 non et al (2007b)
(poisson entier) U
Poids 0,51+0,34 oui Le Boucher
190 g-650 g | Teneur en lipides 0,83+ 0,17 oui et al (2011a)
Bar 100 | 100 du muscle
Poids 0,78 +0,17 oui
- Le Boucher
2,59-110 g | Taux de croissance 064 +028 o et al (2013)
journalier T
Tilapia . . Romana-Eguia
du Nil / / / Poids / ou et Doyle (1992)

@ Hro%, Fro% = taux de remplacement des huiles et des farines de poisson par des produits d’origine terrestre dans I'aliment
expérimental [Hr%= huile d’origine végétale terrestre (g)/huiles totales de I'aliment (g); Fr% = sources protéiques d’origine
végétale terrestre (g)/ sources protéiques totales de I'aliment (g)]

®) Corrélation génétique entre les performances observées pour le caractére avec les régimes témoins et substitués. La
corrélation peut varier de 0 a 1. Des valeurs proches de 1 indiquent de faibles reclassements entre les groupes en fonction du
régime.

(C)glnteraction génotype-aliment. L’existence d’une interaction génotype-aliment est une autre indication de I'existence de
réponses spécifiques de certaines familles a I'aliment substitué pour le caractére.
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Chez les salmonidés, I’utilisation d’ali-
ments partiellement substitués a peu
d’impact sur la survie. La substitution
totale et concomitante des farines et hui-
les de poisson, testée chez la truite peut
induire, de fagon non systématique,
une réduction modérée de la survie (Le
Boucher ef a/ 2011b, 2012). A I’inverse,
chez les poissons marins, les taux de
substitution élevés, en particulier pour
les huiles, s’accompagnent de perturba-
tions importantes (Médale ez al 2013, ce
numéro). Cependant, les données dispo-
nibles ne permettent pas de conclure sur
I’existence d’une éventuelle variabilité
entre groupes génétiques de la survie avec
des régimes substitués.

Comme attendu, I’augmentation des
taux de substitution s’accompagne d’une
réduction marquée des performances de
croissance (tableau 1). Par exemple, dans
I’expérience de Le Boucher et al (2011b)
les truites nourries pendant un an dés le
premier repas exclusivement avec un
aliment totalement dépourvu de produits
d’origine marine sont deux fois plus peti-
tes que leurs soeurs nourries avec 1’ali-
ment « marin » (poids relatif = 49%)
alors que 1’écart n’est que de quelques
pourcents dans les études de Pierce et al
(2008) ou Quinton et al (2007a) chez le
corégone, espéce d’eau douce, en utili-
sant des régimes moins fortement sub-
stitués.

Malgré cette croissance réduite, on
observe, dans la plupart des cas, des
valeurs d’héritabilité moyennes a fortes
avec 1’aliment substitué (entre 0,11 et
0,67) pour la plupart des caractéres étu-
diés, avec une tendance a 1’accroissement
des héritabilités pour 1’aliment substitué
par rapport a I’aliment témoin dans le
cas de la truite arc-en-ciel et du corégo-
ne, et au contraire a la réduction dans le
cas du bar, pour le taux de croissance
journalier en particulier (tableau 1). On
peut néanmoins conclure qu’il existe
bien, chez les espéces étudiées, une
variabilité¢ génétique pour I’aptitude a la
croissance a partir de régimes riches en
produits végétaux, et que cette aptitude
peut étre sélectionnée efficacement.

3 / Les interactions génotype-
aliment : sélectionne-t-on les
mémes individus selon le
régime ?

Les interactions génotype-environne-
ment sont une préoccupation centrale en
amélioration génétique, car elles condi-
tionnent la maniére dont le progrés
génétique obtenu dans un environnement
particulier sera conservé dans d’autres
milieux. On distingue plusieurs situa-
tions, illustrées dans la figure 1 : les écarts

entre les différents groupes génétiques et
leur classement restent inchangés, quel
que soit I’environnement (A) ; les écarts
entre groupes sont modifiés quand 1’en-
vironnement change, mais le classement
reste identique (B) ; enfin, le classement,
et éventuellement les écarts relatifs, entre
groupes génétiques sont modifiés (C), on
parle alors d’interactions génotype-envi-
ronnement. La corrélation génétique est
une maniere de quantifier I’importance
des interactions. La corrélation génétique
entre un caractére mesuré dans un environ-
nement X et le méme caractére mesuré
dans I’environnement Y est une indica-
tion de la similarité des caractéres dans
les deux environnements : plus la corré-
lation est forte, plus les caractéres sont
similaires dans les deux environnements,
ce qui correspond a une interaction géno-
type-environnement faible. Si les reclas-
sements sont importants (corrélations fai-
bles), il devient nécessaire d’adapter le
schéma de sélection pour prendre en
compte les performances dans le milieu
dans lequel seront élevés les descen-
dants des candidats sélectionnés.

Le tableau 3 montre que des interac-
tions génotype-aliment significatives
sont fréquemment observées pour la
croissance lorsque les taux de substitu-
tion des produits marins par des huiles
et des farines végétales sont élevés.
Malgré ces interactions, les corrélations
génétiques restent dans 1’ensemble assez
fortes chez la truite ou le corégone (pro-
ches de 1), ce qui indique que le classe-
ment des différents groupes est assez peu

modifié par le changement de régime.
Les effets d’une substitution totale sont
plus marqués chez le bar. Les interac-
tions génotype-aliment semblent moins
importantes pour les principaux carac-
teres de qualité (teneur en lipides du
muscle, rendement en carcasse) que pour
les caracteres de croissance.

11 convient cependant de rester prudent
quant a ’impact potentiel de ces inter-
actions, en particulier en raison de la fai-
ble précision de certaines estimations.
En effet, une variation méme modérée
de la corrélation génétique peut avoir
des répercussions importantes. Ainsi,
avec une corrélation génétique de 0,7, la
valeur génétique estimée avec 1’aliment
témoin n’expliquera que la moitié¢ de la
variance génétique avec 1’aliment sub-
stitué, et cette proportion diminuera trés
rapidement pour des valeurs de corréla-
tion plus faibles. En cas d’interactions
génotype-aliment, la précision, et donc
I’efficacité de la sélection pratiquée
avec le régime témoin risque de dimi-
nuer fortement si les générations sui-
vantes sont nourries avec des aliments
fortement substitués. L’évolution des
corrélations génétiques dans le temps
(figure 2) est un autre élément a prendre
en compte pour organiser la sélection.
Dans le cas du bar, les corrélations dimi-
nuent avec le temps, indiquant un ren-
forcement progressif de 1’effet différen-
tiel des aliments. A ’inverse, chez la
truite, la corrélation est faible en début
d’essai et tend a augmenter par la suite.
Ceci suggere un role déterminant des pha-

Figure 2. Evolution des corrélations génétiques pour le poids, pour des familles de
truites ou de bars nourries avec un aliment contenant des huiles et farines de pois-
son et un aliment totalement substitué ne contenant que des huiles et des protéi-

nes d’origine végétale.

Truite arc-en-ciel : distribution de I'aliment substitué dés le premier repas (d’aprés Le
Boucher et al 2011b). Bar - essai précoce : distribution de I'aliment substitué a partir
de 2,5 g (d’'aprés Le Boucher et al 2013). Bar — essai tardif : distribution de I'aliment
substitué a partir de 192 g (d’aprés Le Boucher et al 2011a).
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ses précoces pour I’adaptation a I’aliment
substitué, avec un reclassement impor-
tant des familles a ce stade. Un program-
me de sélection dont I’objectif serait
d’obtenir des descendants adaptés aux
différents aliments devrait donc s’appuyer
sur des tris tardifs, ce qui peut constituer
une contrainte par rapport a la conduite
actuelle des schémas de sélection pour
la croissance (application d’une sélec-
tion séquentielle par tris successifs, qui
permet de réduire progressivement la
biomasse dans les bassins d’élevage).

4 / Et dans la pratique ?
Résultats de sélections expé-
rimentales et évolution des
schémas de sélection

Les estimations de parameétres géné-
tiques indiquent donc que la sélection
pour la croissance avec des aliments
contenant des maticres premicres végé-
tales doit étre efficace. Pour valider défi-
nitivement ces estimations, il reste a faire
la démonstration qu’un progrés génétique
peut effectivement étre obtenu par la
sélection.

4.1 / Progreés réalisé par sélection
expérimentale

Deux expériences de sélection ont été
conduites dans ce but chez la truite, I’une
par une équipe américaine (Overturf et
al 2012) et 1’autre par I’INRA (Le
Boucher et al 2012). Chez le bar, une
expérience est en cours a I’Ifremer.

Dans I’expérience américaine réalisée
chez la truite, un gain génétique trés
modeste (quelques pourcents) a été ob-
servé aprés quatre générations successi-
ves de sélection. Mais I’expérience souffre
de I’absence de témoin non sélection-
né permettant une mesure précise du
gain obtenu (la population témoin a été
« reconstituée » a partir des performan-
ces de plusieurs populations non sélec-
tionnées). De plus, seule la farine de
poisson était remplacée par des sources
protéiques végétales, ce qui peut avoir
limité I’impact de la substitution compte
tenu du réle primordial de la composi-
tion en huiles du régime. La sélection
conduite par 'INRA a été réalisée avec
un aliment totalement substitué (huiles
et protéines d’origine exclusivement
végétale). Les truitelles ont regu cet
aliment des le premier repas, et ont été
sélectionnées de manicre séquentielle
pour I’aptitude a survivre et grandir avec
cet aliment jusqu’a I’age de un an, de
fagon a ne conserver en fin de sélection
que 3,25% des individus. Les animaux
ainsi sélectionnés ont servi a produire la
génération suivante (génération S1).
Parall¢lement, des animaux témoins (C1)
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ont été produits a partir de reproducteurs
non sélectionnés provenant de la souche
d’origine. Les performances des deux
cohortes S1 et C1 ont été comparées en
utilisant deux régimes alimentaires, un
aliment marin contenant des huiles et
des farines de poisson, et I’aliment tota-
lement substitué utilis¢ pour la sélec-

tion. Sans surprise, on observe que la
croissance a un an est fortement dimi-
nuée avec 1’aliment substitué (225
contre 526 g avec 1’aliment marin dans
la lignée témoin C1). En outre, quel que
soit I’aliment, les descendants S1 ont
une croissance supérieure a celle du lot
C1 nourri avec le méme aliment (figure 3).

Figure 3. Progrés génétique obtenu chez la truite arc-en-ciel pour le poids aprés une
génération de sélection pour la croissance avec un aliment d’origine totalement
végétale (d’apres Le Boucher et al 2012).

Aliment M : écart relatif entre la lignée sélectionnée S1 et la lignée témoin C1 nour-
ries avec I'aliment marin. Aliment V : écart relatif entre ces deux mémes lignées (S1,
C1) lorsqu’elles sont nourries avec I'aliment substitué.
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Figure 4. Effet de I'aliment et de la sélection sur ’homogénéité du poids chez la trui-
te portion (d’apres Le Boucher et al 2012).

La variabilité intra-population est mesurée avec le coefficient de variation du poids
(CV% = écart-type du caractére/moyenne du caractere, en %). C1 et S1 correspon-
dent au lot témoin et au lot sélectionné pendant une génération pour I'aptitude a
grandir avec un aliment d’origine végétale. C1-AM et S1-AM correspondent au coef-
ficient de variation du poids lorsque les deux lignées sont nourries avec I'aliment
témoin contenant des huiles et farines de poisson. C1-AV et S1-AV correspondent
aux coefficients de variation du poids lorsque les deux lignées sont nourries avec
I'aliment substitué (contenant uniquement des huiles et des protéines d’origine
végétale dans cette expérience).
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La sélection a donc augmenté le poten-
tiel global de croissance. Cependant,
conformément a ce que I’on pouvait atten-
dre compte tenu des paramétres géné-
tiques précédemment obtenus, la supé-
riorité relative de la lignée sélectionnée
est nettement plus marquée lorsque les
animaux sont nourris avec I’aliment sub-
stitué. La différence de gain relatif entre
les aliments correspond au progres spé-
cifique réalisé aprés une génération de
sélection pour 1’aptitude a la croissance
avec I’aliment végétal, soit un progres
compris entre 10 et 20% sur la période
d’étude. La sélection a également un
effet positif sur la survie lorsque les
lots sont nourris avec I’aliment végétal
(+ 21% par rapport a la survie du lot
témoin C1), alors qu’aucun effet béné-
fique de la sélection n’est observé dans
les lots nourris avec l’aliment marin.
L’essentiel des écarts de survie est établi
des les premiéres semaines d’alimenta-
tion, ce qui confirme I’'importance des
phases précoces dans 1’adaptation au
régime substitué. Enfin, on observe
une forte augmentation de la variabilité
des poids individuels au sein des lots
lorsque ceux-ci sont nourris avec 1’ali-
ment substitué, le coefficient de varia-
tion moyen passant de 25 a 39% (figure
4). Toutefois, cette augmentation est
beaucoup moins marquée dans le lot S1
que dans le lot témoin, ce qui constitue
un avantage pour le lot sélectionné car
I’homogénéité des performances facilite
la gestion des cohortes en limitant le
recours au tri. Par ailleurs, une variabili-
té phénotypique ¢levée est souvent révé-
latrice de problémes d’¢élevage et/ou de
qualité de I’environnement au sens large.
L’amélioration conjointe de la crois-
sance, de la survie et de ’homogénéité
des poids suite a la sélection pour la
croissance avec un aliment enti¢rement
végétal montre donc un effet bénéfique
de la sélection non seulement sur la
croissance, mais plus globalement, sur
I’adaptation des individus au nouveau
contexte alimentaire.

Le progrés génétique réalisé a 1’issue
de cette sélection expérimentale a été
comparé au progres théorique attendu a
partir des héritabilités estimées précé-
demment en utilisant le méme aliment
(Le Boucher et al 2011b). Si les répon-
ses absolues a la sélection sont légere-
ment inférieures aux valeurs simulées
(figure 5), le progrés génétique spéci-
fique pour la croissance avec 1’aliment
substitué est conforme aux prédictions,
ce qui conforte la validité des estima-
tions des parameétres génétiques.

4.2 / Scénarios de sélection et évo-
lution des schémas de sélection
Compte tenu du décalage entre la

sélection et la diffusion du progres géné-
tique (2 a 4 ans minimum selon les espe-

ces, et selon qu’il y a ou non une étape
intermédiaire de multiplication), la
conduite des programmes de sélection
nécessite une forte capacité d’anticipa-
tion (évolution des conditions d’¢élevage
des espéces, importance des différents
caracteres pour la commercialisation...).
Dans le cas de la filiére piscicole, la
rapidité avec laquelle les formulations
alimentaires sont susceptibles d’évoluer
renforce ’intérét d’une analyse prospec-
tive, susceptible d’aider les sélection-
neurs a aménager leurs objectifs de
sélection afin de fournir le produit le
mieux adapté aux conditions d’élevage
du moment. Ceci est d’autant plus
important pour les sélectionneurs fran-
cais qui ont une forte activité exporta-
trice d’ceufs et d’alevins. En ce qui
concerne I’évolution de la composition
des aliments, la cohérence observée
entre le progres estimé et le progres
réalisé par sélection chez la truite per-
met de simuler avec une certaine confian-
ce le progrés génétique attendu selon
différents scénarios de sélection, et de
proposer d’éventuelles évolutions des
schémas de sélection.

Les simulations de progrés génétiques
chez la truite et le bar ont été réalisées
en utilisant les paramétres génétiques
calculés avec les régimes expérimen-
taux du projet VEGEAQUA. Aussi, les
hypothéses formulées pour ces estima-
tions sont i) que seuls deux aliments de
composition identique sont utilisés par
les sélectionneurs et/ou les éleveurs ; ii)

que les populations sélectionnées pré-
sentent une variabilité génétique pour
I’aptitude a utiliser un aliment enticre-
ment végétal similaire a celle observée
chez la population expérimentale. Pour
chaque espéce, quatre scénarios sont
testés : la selection des candidats est réali-
sée soit avec 1’aliment substitué, soit
avec 1’aliment marin, les descendants
(achetés par le client du sélectionneur)
sont ¢levés avec 1’un ou 1’autre aliment.
Les résultats sont comparés a la figure 6.
Tous les scénarios produisent du pro-
gres génétique dans les deux especes.
Chez la truite, le progreés génétique maxi-
mum est obtenu lorsque les parents sont
nourris avec I’aliment végétal, quel que
soit I’aliment avec lequel sont élevés les
descendants (+ 43% si les descendants
sont aussi nourris avec 1’aliment substi-
tué, + 31% si les descendants sont nourris
avec I’aliment marin). Les valeurs d’héri-
tabilité¢ 1égérement plus élevées avec
I’aliment végétal (voir tableau 1) com-
pensent la perte de précision de sélection
liée aux interactions génotype-aliment.
La situation est donc plutot favorable, et
chaque entreprise peut définir sa propre
stratégie sans contrainte majeure. Chez
le bar, il semble préférable de sélection-
ner les reproducteurs sur aliment marin,
méme si les descendants sont élevés sur
aliment d’origine végétale. Le faible
progrés génétique attendu dans tous les
cas lorsque les reproducteurs sont nour-
ris avec ’aliment végétal résulte des
valeurs assez modestes de 1’héritabilité
observées dans ce cas (voir tableau 1),

Figure 5. Comparaison des réponses estimées et réalisées apres une génération de
sélection pour le poids lorsque les individus sélectionnés sont nourris avec un aliment
d’origine entierement végétale et lorsque les descendants sont nourris avec un aliment
d’origine marine (M) ou un aliment d’origine entiéerement végétale (V).

La réponse estimée est calculée en simulant une sélection réalisée lorsque les indi-
vidus atteignent un poids d’environ 200 g, en utilisant les valeurs d’héritabilité et de
corrélation génétique entre aliments estimées avec des individus de poids similaire
dans I'expérience de Le Boucher ef al (2011b). La réponse réalisée est celle obtenue
apres la sélection séquentielle entre 1 et 225 g décrite dans Le Boucher et al (2012).
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Figure 6. Simulation du progres génétique attendu apres une génération de sélection
pour le poids dans 4 scénarios d’organisation des schémas de sélection chez la truite

arc-en-ciel et le bar.

Sélection M ou V : indique I'aliment utilisé, d'origine marine (M) ou d'origine entiere-
ment végétale (V), pour sélectionner les reproducteurs. Production M ou V : indique
I'aliment utilisé en production pour élever les descendants. Les valeurs des parame-
tres génétiques (héritabilités, corrélations génétiques) utilisées pour les simulations
sont extraites des travaux de Le Boucher et al (2011b, 2013).
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lesquelles pourraient étre la conséquence
de la distribution prolongée d’un régime
totalement dépourvu de matiéres premic-
res d’origine marine. En effet, les huiles
végétales sont totalement dépourvues
d’AGPI-LC n-3, et en particulier de
I’acide eicosapentaénoique (EPA) et de
I’acide docosahexaénoique (DHA) Or,
ces deux acides gras sont indispensables
chez les poissons marins (Montero et
Izquierdo 2010), car dans ces espéces,
leur néosynthése a partir des précurseurs
fournis dans I’aliment substitué (acide
linolénique contenus dans ’huile de lin)
est trés réduite (Mourente et al 2005,
Médale et al 2013, ce numéro). Il est
probable que les bars nourris durablement
avec un aliment exclusivement végétal
n’ont pas réussi a couvrir leurs besoins
en AGPI essentiels sur le long terme, ce
qui a affecté leur état général comme en
témoigne les mortalités observées au
cours des essais et ne leur a pas permis
d’exprimer pleinement leur potentiel de
croissance. Il sera nécessaire, pour cette
espece, de tester des régimes moins for-
tement substitués pour consolider les
conclusions.

5/ Quels sont les mécanismes
potentiels d’adaptation aux
régimes substitués ?

Il existe donc dans les populations
d’élevage de poissons a haut niveau tro-
phique comme la truite et le bar un réser-
voir de variabilité génétique permettant
a certains individus de s’adapter aux ali-
ments a base de matiéres premicres d’ori-
gine végétale. Les mécanismes d’adap-
tation sous-jacents restent cependant a
¢lucider, et peuvent se situer aux diffé-
rentes étapes d’utilisation de 1’aliment :
ingestion et régulation de I’appétit, utili-
sation digestive et utilisation métabolique.
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Certaines composantes importantes
de la croissance ont déja été explorées.
La variabilité génétique pour 1’ingéré et
I’efficacité alimentaire a été démontrée
avec les aliments conventionnels (Silver-
stein et al 2005, Kause et al 2006,
Grima et al 2008, 2010a et b). Des étu-
des plus récentes, exploitant notamment
des lignées isogéniques de truite, ont
confirmé que cette variabilité existe
également avec des aliments substitués,
ainsi que des interactions génotype-
aliment (Dupont-Nivet et a/ 2009, Médale
et al 2010). En revanche, la comparai-
son de la lignée de truite sélectionnée
pendant une génération (S1) avec la lignée
témoin (C1) n’a pas permis de conclure
définitivement sur le réle de I'ingestion et
de l'efficacité alimentaire dans la répon-
se a la sélection pour la croissance (Le
Boucher et al 2011b, 2012). L’analyse
des prochaines générations de sélection,
une fois les différences entre lignées
mieux établies, devrait permettre de vali-
der ou non les tendances observées.

Au niveau métabolique, des différences
génétiques et des interactions lignée-
aliment pouvant conduire a des reclas-
sements marqués de certains génotypes
ont également été mises en évidence
pour les rétentions protéique, lipidique
et énergétique (Médale et al 2010), ce
qui confirme la complexité des méca-
nismes potentiellement mis en jeu dans
la meilleure utilisation des aliments végé-
taux. Le lien potentiel entre ces caracteres
et I’adaptation aux aliments substitués
reste a faire.

La capacité de synthése et le métabo-
lisme des AGPI-LC n-3 et n-6 est sans
doute un des points critiques de I’adap-
tation des poissons aux régimes dépour-
vus d’huiles et de farines de poisson.
Les AGPI ont un rdle important dans la
fluidité des membranes cellulaires, au

niveau cérébral notamment, et leur role
sur la santé des poissons est bien établi
(Montero et [zquierdo 2010). La teneur
du muscle en AGPI (EPA et DHA
notamment) est également un élément
essentiel de la qualité diététique et nutri-
tionnelle de la chair de poisson, princi-
pale source d’AGPI dans I’alimentation
de ’Homme. Or, 1’utilisation d’huiles
végétales entraine une diminution de la
teneur en EPA et DHA de la chair, rédui-
sant le bénéfice de la consommation de
poisson (Torstensen et al 2005). La sélec-
tion d’animaux avec des teneurs accrues
en AGPI n-3 dans la chair aurait donc
un double intérét. Des travaux récents ont
montré des différences entre familles ou
lignées pour la teneur en AGPI chez des
salmonidés comme la truite (Médale et
al 2010) et le saumon atlantique (Leaver
et al 2011), ce qui suggere des différen-
ces génétiques de capacité de synthése
ou d’utilisation de certains AGPI. Chez
le saumon, le pourcentage d’AGPI n-3
du muscle est fortement héritable (h2 =
0,77 = 0,14, Leaver et al 2011). De
facon intéressante, la sélection expéri-
mentale chez la truite semble avoir
modifié le métabolisme lipidique global
(en augmentant 1’oxydation globale des
lipides et en favorisant une utilisation
différentielle de certains acides gras) et
avoir légerement amélioré la synthese
nette de DHA (Le Boucher 2011). Ce
résultat conforterait I’hypotheése d’un
role clé de la capacité de synthése en
AGPI essentiels dans 1’adaptation aux
aliments dépourvus de produits marins
et ouvre des pistes intéressantes pour
améliorer I’adaptation des cheptels aux
régimes substitués.

Chez le bar en revanche, cette piste
semble moins prometteuse. Les capacités
de synthése des AGPI n-3 a partir des
précurseurs sont extrémement réduites
chez les espéces marines car certaines
enzymes clé sont peu actives (D5 dés-
aturase notamment, Geay et al 2010).
Il faudra sans doute rechercher ailleurs
I’origine des différences de potentiel de
croissance observées dans cette espéce
avec des régimes substitués.

Conclusions et perspectives

L’¢levage et la consommation de pois-
sons d’¢levage en Europe concernent
presque exclusivement des espéces de
haut niveau trophique (truite, saumon,
bar, daurade, turbot). On sait maintenant
que plusieurs de ces espéces présentent
une variabilité génétique sélectionnable
leur permettant de s’adapter a des ali-
ments particuliérement riches en mati¢-
res premicres (huiles et protéines) d’ori-
gine végétale. Ces résultats ont certes été
obtenus avec des formules expérimenta-
les optimisées, trop colteuses pour une
utilisation commerciale. Mais I"utilisation
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de ces formulations extrémes a révélé la
présence dans les espéces d’élevage d’un
potentiel naturel d’adaptation insoupgon-
né. En pisciculture marine et d’eau douce,
comme dans les autres productions ani-
males, I’environnement alimentaire sera
de plus en plus contraignant. L’incorpo-
ration de matiéres premieres entrant
moins en compétition avec 1’alimenta-
tion humaine sera la prochaine transi-
tion a laquelle la filiére doit se préparer.
Les produits d’origine végétale resteront
attractifs car disponibles en grandes
quantités. Dans ce contexte, la possibilité
de sélectionner pour la capacité a utiliser
les ingrédients végétaux ouvre des per-
spectives trés prometteuses pour la filiére.
Des travaux complémentaires se pour-
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Résumé

La production mondiale de poissons d’élevage augmente rapidement alors que les principaux ingrédients des aliments pour poissons
(huiles et farines de poisson issues de la péche) sont en quantité désormais insuffisante pour répondre a la demande. Cette situation,
en Europe notamment, a conduit au remplacement progressif des produits marins par des matiéres premiéres végétales. Mais les taux
de substitution élevés provoquent des réductions importantes des performances (croissance, voire survie) chez les espéces d’élevage
de haut niveau trophique, a forts besoins en protéines et lipides. L’étude du potentiel d’adaptation de plusieurs de ces espéces a des
aliments fortement ou totalement substitués (sans huiles ni farines de poisson) a révélé qu’il est possible de sélectionner au sein des
populations d’élevage des individus a forte capacité de croissance avec des régimes a base de végétaux. Les mécanismes a ’origine de
cette adaptation restent a identifier. Les analyses montrent aussi que les groupes les plus performants varient en fonction de I’aliment
(marin ou substitué). Ces interactions génotype-aliment peuvent compliquer la gestion d’un programme de sélection si les reproduc-
teurs sont sélectionnés avec un aliment différent de celui utilisé pour élever leurs descendants. Des simulations du progrés génétique
attendu dans différents scénarios alimentaires permettent d’identifier quelques pistes pour optimiser la sélection chez la truite arc-
en-ciel et le bar, espéces majeures de la pisciculture d’eau douce et marine en France. La combinaison judicieuse de programmes
d’amélioration génétique et de parcours alimentaires raisonnés pourrait aider la filiére piscicole a évoluer vers un mode de produc-
tion moins dépendant des ressources naturelles marines, tout en continuant a fournir des produits de qualité au consommateur.

Abstract

Selective breeding and shift to plant-based diets in fish farming

World fish farm production is growing rapidly. However, the supply of fishmeal and fish oil, the major ingredients of fish diets, has
reached a limit because of the limits in the exploitation of wild fish stocks that cannot be increased to meet a growing demand. The
main response, especially in Europe, has been the progressive replacement of fishmeal and fish oil by plant products. However, the
strong reduction of growth and sometimes survival of fish fed highly substituted diets has urged research on the genetic potential for
adaptation to plant-based diets. Recent results clearly demonstrate that fish can be selected for their capacity to grow when fed plant-
based diets, even though the underlying mechanisms remain unknown. Genotype-diet interactions have been shown, indicating that
the best performers differ according to the diet. Such interactions may make the management of breeding programmes difficult, as
progeny may be reared with a diet differing from the one used to select the breeders. Simulations of the expected genetic gain according
to different scenarios can help manage selection programmes for sea bass and rainbow trout, the main farmed species in France.
Using both selective breeding and optimized diets provide the opportunity to increase sustainability of fish farming, whilst maintaining
product quality.
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VANDEPUTTE M., QUILLET E., 2013. Amélioration génétique et utilisation des aliments a base de végétaux en piscicul-
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