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La robustesse est la propriété permettant & un animal de s’adapter aux perturbations de son
environnement, par exemple a son alimentation. De nombreuses questions demeurent a propos
de la compréhension de cette capacité adaptative et de son évaluation. Ce texte a pour but de s’ap-
puyer sur des faits biologiques pour en déduire des définitions opérationnelles de ce critére.

La robustesse des animaux d’¢élevage
est maintenant considérée comme une
propriété importante vis-a-vis des
enjeux de durabilité des élevages et
d’organisation de la production dans un
monde ou la demande en produits ani-
maux s'accroit. En effet, la demande
sociétale pour une agriculture plus
pérenne implique un accroissement de
la diversité des milieux dans lesquels les
animaux d’¢levage sont placés. Cette
tendance risque de s’exacerber dans le
futur en raison de 1’évolution climatique
et de I’accroissement de la pression sur
les ressources agricoles, par exemple en
raison de la demande pour les agrocar-
burants. Dans ce contexte, la robustesse
(la capacité d’un animal a s’adapter aux
perturbations liées a 1’environnement)
est un critére essentiel (Kitano 2004,
Knap 2009, Strandberg 2009).

En sciences agronomiques, et particu-
liecrement en zootechnie, la robustesse
constitue une qualité indispensable qui
est considérée depuis peu et fait I’objet
de différentes interprétations. Les défi-
nitions de la robustesse vont du plus
large «la capacité d’un animal a étre
autonome par rapport a son environne-
ment» au plus restreint «la pente d’une
réponse d’une caractéristique donnéey,
appelée «norme de réactiony sur un seul
critére. Les définitions larges de la
robustesse embrassent toute la richesse
de la capacité biologique d’adaptation
des étres vivants, cependant ces proprié-
tés sont tres difficiles a quantifier. La
définition étroite, facile a quantifier et
couramment utilisée, n’est pas satisfai-
sante car il s’agit le plus souvent d’une
définition de la robustesse qui ne cor-

respond pas a I’intégralité du phénome-
ne biologique sous-jacent.

La nutrition, comme les autres disci-
plines scientifiques de la zootechnie, est
fortement impliquée dans la notion de
robustesse puisque ’alimentation cons-
titue une variable clef du milieu envi-
ronnant des animaux d’élevage. Dans ce
domaine, la compréhension des répon-
ses et la modélisation pour déduire des
lois de réponses multiples aux régimes
et pratiques alimentaires se sont affir-
mées comme le nouveau paradigme des
années 90 (Sauvant 1992, 1999). Pour
progresser dans ce domaine, il a été
nécessaire de s’appuyer sur un schéma
conceptuel simple et générique des
régulations pilotant les flux digestifs et
métaboliques. Ainsi, le concept de pro-
jet téléonomique des étres vivants, édic-
té par Monod (1970) a servi de base
(Sauvant et al 1983). La réalisation de
ce projet, dont la finalité est la survie de
chaque étre vivant, se traduit par deux
niveaux de régulations, un premier pour
assurer le suivi d’une «trajectoire de
vie» et un second pour s’adapter a des
déviations de sa trajectoire suite a des
perturbations (Martin et Sauvant
2010a). La premiere de ces régulations
correspond a la téléophorese (TR)
(Chilliard 1986), ou homéorhése
(Waddington 1957, Bauman et Currie
1980), qui gere les potentiels (effet pull,
cf. plus loin). Le terme téléophorese,
qui porte la notion de finalité, est
sémantiquement plus exact mais le
terme homéorhése est plus utilisé au
niveau international. Le maintien des
équilibres physiologiques est assuré par
les régulations d’homéostase (HS) qui

s’expriment au travers d’une trés grande
diversit¢ de mécanismes et de sites
d’action. L’homéorhése en tant que pro-
priété de retour a une trajectoire d’équi-
libre et ’homéostase en tant que pro-
priété de retour a un état d’équilibre
sont évidemment largement impliquées
dans la construction de la robustesse des
animaux face aux aléas alimentaires.
Cependant, des réflexions sont encore
nécessaires pour bien préciser les
champs respectifs et interrelations entre
robustesse, régulations d’HS et de TR.

L’objectif de cette publication est
d’aborder quelques questions clefs liées
a la robustesse qu’il convient de consi-
dérer quand on en recherche des défini-
tions opérationnelles. Ce papier présen-
te également quelques réflexions sur les
réponses animales, en particulier a 1’ali-
mentation, dans le cadre de leurs rela-
tions au concept de robustesse. A travers
cette approche nous espérons contribuer
a des définitions biologiquement fon-
dées de la robustesse et des approches
permettant de mieux la quantifier.

1 / La relation entre robus-
tesse, caractére biologique,
et critéres mesurés

L’approche dite de la «norme de réac-
tion», qui examine pour différents géno-
types (G) la relation entre la qualité de
I’environnement (E) et le phénotype
pour un critére donné est, en tant que
tel, un outil ¢élégant pour décrire les
relations G X E pour des critéres
uniques (Lewontin 1974, David et al
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2004, Bryant et al 2006). Cependant, les
pentes des normes de réaction, bien
qu’elles soient monocritéres, sont sou-
vent considérées comme représentatives
de la robustesse. Avec ce type d’inter-
prétation, une vache qui maintient sa
production malgré une moindre dispo-
nibilit¢ en nutriments est considérée
comme robuste. Cependant, étant donné
que la vache ne peut pas accroitre son
ingestion, elle doit détourner des nutri-
ments d’autres fonctions vitales pour
maintenir sa production malgré une res-
source réduite ; elle adapte la réparti-
tion des nutriments entre les différentes
fonctions physiologiques en fonction de
leur importance vitale. Ainsi, la défini-
tion monocritére de la robustesse ignore
complétement les mécanismes sous-
jacents. Par exemple, un animal qui
maintient sa production de lait en sup-
primant ses fonctions immunitaires est,
d’un certain point de vue, moins robus-
te qu'un animal qui maintient sa pro-
duction en réduisant sa croissance.

Considérant qu’une définition plus
complete de la robustesse implique la
prise en compte de plusieurs critéres, il
est logique d’étudier dans quelle mesu-
re les caractéres sous-jacents d’une
fonction particuliére répondent a un
«challenge» nutritionnel. Nous utilisons
le terme «challenge» dans le sens d’une
contrainte imposée a laquelle 1’animal
doit faire face. Dans I’exemple qui suit,
nous examinons cette question dans le
contexte de la production laiticre de la
vache et d’un challenge li¢ aux varia-
tions du niveau alimentaire d’énergie.
De nombreuses études ont considéré la
question de la réponse de la répartition
de I'énergie chez la femelle ruminant, en
particulier la vache laitiere (Oldham et
Emmans 1989, Friggens et Newbold
2007, Martin et Sauvant 2010b). Les
données utilisées ne concernent en
général que le critére du flux d’énergie
secrétée par le lait. Sur cet aspect nous
pouvons quantifier les réponses en ter-
mes de production de lait standard (cor-
rigé pour 1’énergie), par exemple pour
établir une norme de réaction phénoty-
pique. Cependant, il convient de s’inter-
roger sur la signification biologique de
la production de lait standard. Compte
tenu du fait que les constituants énergé-
tiques du lait, lactose, protéines et lipi-
des sont issus de processus digestifs et
métaboliques trés différents et de flexi-
bilité trés variable, il a semblé important
d’analyser plus précisément cette
réponse globale. Ainsi, en intégrant les
réponses des secrétions des trois élé-
ments organiques du lait, peut-on aller
plus loin dans la connaissance des cau-
ses et conséquences de la répartition de
I’énergie et de la flexibilité des réponses
en fonction de variations des niveaux
d’apports ? Nous n'aborderons que le
point de vue statique de cette question.
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Figure 1. Réponses énergétiques (MCal/j) intra-expérience des secrétions de lacto-
se et de protéines aux apports énergétiques (Sauvant et al 2009).
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Pour évaluer la flexibilité de la répon-
se des ruminants laitiers aux niveaux
d’apport d’énergie, un sous-fichier a été
extrait de la base de données «BOVI-
DIG» (Sauvant et a/ 2000). Ce jeu de
données ne comprend que des expérien-
ces ou le facteur de variation alimentai-
re était le niveau d’apport de concentré,
ou la teneur en NDF (Neutral Detergent
Fiber) du régime, ce qui revient
approximativement au méme. Il s’agit
la de la pratique alimentaire la plus cou-
rante pour moduler 1’apport énergé-
tique. En outre, seuls les essais ayant
fait I’objet d’une mesure de digestibilité
de la matiére organique (dMO
(Digestibilit¢ de la Matiére Organique,
%) ont été retenus, ce qui permet d’a-
voir une estimation relativement précise
de la teneur en énergie métabolisable
(EM, Mcal/kg Mati¢re Seche (MS)) du
régime distribué. Cette valeur EM inteé-
gre, de ce fait, une large partie des inter-
actions digestives liées au niveau de
matiere séche ingérée aux interactions
concentré X fourrages (Sauvant et
Giger-Reverdin 2010). La prévision de
la teneur en EM a été effectuée a I’aide
de la base «RUMENER» (Sauvant et
Giger-Reverdin 2010) de mesures de
dMO et de bilans calorimétriques
conduits chez des ruminants. La régres-
sion obtenue est :

EM(Mcal/MS) = - 0,605 + 0,044 dMO%
(n =967,R2=0,87, ETR = 0,13 Mcal/kg MS)

Cette relation est trés comparable de
celle que le NRC a proposé en 2001 a
partir des «7otal Digestible Nutrients»
TDN (EM = - 0,45 + 0,044 TDN%).
D’autre part, les quantités secrétées
mesurées de lactose, protéines et lipides
ont été transformées en flux d'énergie
(kcal) pour pouvoir étre comparées sur
une base énergétique commune. Les
résultats décrits plus loin sont approxi-

mativement les mémes que ’on raison-
ne en EM ingérée, ou bien en EM ingé-
rée moins le besoin énergétique d’entre-
tien. Ces résultats sont ¢également
comparables lorsqu’on les examine en
fonction du bilan énergétique (Coulon
et Rémond 1991, Sauvant 2003). En
outre, pour évaluer simultanément les
niveaux d’utilisation d’énergie pour le
dépot dans les réserves corporelles, on
a supposé que la relation &/ = f(Q) de
Van Es (Van Es et al 1978) était la plus
précise. Dans cette relation, &/ est une
efficacit¢  (Energie  Nette/Energie
Meétabolisable) de ’EM pour le lait et
I’engraissement. Le terme Q est le rap-
port Energie Métabolisable/Energie
Brute.

Afin de s’affranchir de I’influence
d’autres facteurs de variations que 1’ap-
port d’énergie les réponses ont été étu-
diées intra-expérience. Les secrétions
de lactose et de protéines répondent
linéairement aux apports ¢énergétiques
dans la zone d’apport étudiée ; en outre,
les deux pentes (6,6 et 7,4%) ne sont pas
significativement différentes (figure 1).
Comme la sécrétion de lactose, et pour
partie, celle des protéines sont, pour des
raisons de pression osmotique, tres liées
a celle de I’eau du lait, les réponses évo-
quées sont étroitement liées a celle de la
production de lait brut. En termes
d’énergie, on peut donc conclure que les
filiéres métaboliques qui concourent
aux secrétions de lactose et de protéines
présentent le méme type de réponse
d’homéostase aux variations de disponi-
bilité énergétique. De plus les régres-
sions inter-expériences, qui représentent
principalement une différenciation
téléophorétique (potentiel, stade de lac-
tation...), sont trés comparables aux
relations intra. Tout se passe donc
comme si les régulations d’HS (effets
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Figure 2. Réponse énergétique (MCal/j) intra-expérience de la sécrétion de lipides
aux apports énergétiques (Sauvant et al 2009).
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push) et de TR (effets pull) s’appuyaient
globalement sur les mémes mécanismes
biologiques sous-jacents. A propos de
ces résultats, il convient de noter qu’il
s’agit 1a de voies digestives et métabo-
liques qui concernent des nutriments
essentiels (glucose, acides aminés
essentiels) et qui ne s’appuient pas sur
I’existence de réserves importantes et
fonctionnent, de ce fait, a travers a un
«réseau a flux tendus» (donc peu adap-
table par HS) que I’on soit dans une
situation de push, ou de pull dominante.
Ainsi, les voies métaboliques qui
concourent a la sécrétion de ces deux
constituants du lait représentent un sys-
téme rigide et a priori peu adaptable.

En revanche, la réponse de la sécré-
tion lipidique est d’allure curvilinéaire
(figure 2), traduisant ainsi une large

variation d’amplitude de sa réponse
marginale aux apports d’énergie. On
voit donc clairement que les composan-
tes de 1’énergie du lait présentent des
réponses variables aux apports d’éner-
gie. En résumé, il y a deux composantes
de réponses qui correspondent chacune
approximativement a la moiti¢é de
I’énergie secrétée dans le lait, d'un coté
les lipides et de l'autre le lactose et les
protéines. Ceci a des conséquences
importantes quant a la nature de la
réponse de la vache a l'apport d'énergie,
ainsi que sur la facon dont on peut
expliquer sa robustesse.

Lorsqu’on s’appuie sur la fonction de
prédiction de &l = f(Q) évoquée plus
haut, il est possible de calculer le bilan
énergétique calculé en EN. C'est-a-dire,
la quantit¢ d’énergie effectivement

Figure 3. Réponses intra-expérience des flux énergétiques (MCal EN/j) sécrétés
dans le lait et du bilan énergétique relativement au niveau alimentaire d’apport éner-

gétique (Sauvant et al 2009).
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stockée ou mobilisée des réserves cor-
porelles de la vache. Ce bilan énergé-
tique évolue curvilinéairement avec une
concavité inverse de celle de la sécré-
tion de lipides, ce qui est logique comp-
te tenu du réle prépondérant de la sécré-
tion de lipides dans celle de I’énergie du
lait (fi-gure 3). Autour d’un bilan éner-
gétique nul, les réponses marginales a
I’apport d’EM sont respectivement de
6,6, 7,4, 8,7% pour les secrétions de lac-
tose, protéines, lipides (les 3 coeffi-
cients sont trés proches) et 39,2% pour
I’accrétion énergétique apparente des
réserves. Les 3 voies sécrétrices présen-
tent donc le méme degré local d’élasti-
cité aux variations d’apport d’énergie
lorsqu’on se place dans la situation d’un
bilan énergétique équilibré. D’autre
part, vu leur réponse marginale 5 fois
plus importante que les flux sécrétoires
individuels, les réserves apparaissent
comme le réservoir majeur de flexibili-
té énergétique dans cette approche syn-
chrone de la question de la robustesse
des vaches laitiéres vis-a-vis des
apports d’énergie.

Il apparait donc clairement que,
compte tenu de la réponse des lipides, la
répartition énergétique marginale intra-
expérience lait-réserve varie en fonction
du niveau d’apport (ou de bilan) énergé-
tique. Ainsi, a partir des régressions
intra-expérience obtenues, le rapport
marginal de partition dElait/dE réserves
diminue entre environ 1,5 et 0,1 dans
I’intervalle 30-70 Mcal EM/j (figure 4).
Pour le bilan énergétique équilibré, la
valeur de dElait/dEreserves est d’envi-
ron 0,58.

Cet exemple, montre que la réponse
zootechnique (a partir de laquelle on
souhaite définir la robustesse) a un chal-
lenge donné comprend des composantes
qui ne répondent pas de la méme fagon.
De plus, méme pour cet exemple sim-
ple, I’intérét de pouvoir trouver des
explications biologiques est clair. Ce
résultat illustre le fait que le concept de
robustesse correspond a un systéme hié-
rarchisé mettant en jeu différents carac-
téres biologiques. Ainsi, pour aboutir a
une meilleure compréhension, la répon-
se de la sécrétion d’énergie doit étre un
minimum décomposée en ses compo-
santes biologiques explicatives. Dans ce
contexte, la distinction entre caractére
biologique et critére mesuré est impor-
tante. Il n’y a pas de raison a priori de
supposer que les critéres qui sont mesu-
rés (ex : production de lait) sont bien
liés aux phénomenes biologiques que
I’on cherche a quantifier. Ce commen-
taire, qui peut paraitre trivial, a des
conséquences méthodologiques impor-
tantes qui seront évoquées plus loin. De
plus, a propos des phénomenes biolo-
giques impliqués, nous n’avons pas
évoqués les phénomenes digestifs et

Inra Productions Animales, 2010, numéro 1
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Figure 4. Réponse intra-expérience de la répartition marginale de I'énergie (ratio
énergie lait/énergie réserves corporelles, dEL/JER) relativement au niveau d’apport
énergétique d’énergie métabolisable (EM).
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leurs liens métaboliques qui, en particu-
lier chez les ruminants, représente une
capacité d’adaptation aux apports
d’énergie trés importante (les réparti-
tions digestives des nutriments absorbés
entre le rumen et les intestins et entre les
différents AGV du rumen, en particu-
lier ’acétate et le propionate, sont
modifiées par les niveaux d’apports
d’énergie).

Dans les résultats précédents, nous
avons isolé¢ spécifiquement le facteur
«apport d’énergie» en se focalisant sur
des réponses intra d’expériences liées a
ce facteur. Cependant, il est clair que
d’autres facteurs sont susceptibles de
moduler les réponses laitiéres. Ainsi,
bien que la réponse intra-expérience de
la sécrétion lipidique soit curvilinéaire,
la relation inter-expériences de ce méme
critere est linéaire. Ceci suggere que
d’autres facteurs contextuels (stade

physiologique, potentiel de produc-
tion...) sont influents et que les régula-
tions de TR et HS sont en interaction
vis-a-vis de la sécrétion lipidique. En
effet, plus le niveau de sécrétion lipi-
dique est ¢levé et plus sa réponse margi-
nale a I’apport d’énergie décroit. Pour
aller plus loin dans ’interprétation, des
informations complémentaires peuvent
étre obtenues en examinant plus préci-
sément la relation inter-expériences.
Cette approche peut étre réalisée sur
I’exemple présenté ci-dessus en
extrayant I’effet inter-expérience sur la
valeur du bilan d’énergie tel qu’il appa-
rait en figure 3 et en le confrontant a
d’autres caractéristiques mesurées.
Comme on pouvait s’y attendre, inter-
expérience, le bilan énergétique est trés
lié¢ au niveau de production de lait brut
(R =-0,91, figure 5). Les lots qui pro-
duisent plus de lait (en général a un
stade plus précoce de lactation) présen-

Figure 5. Relations inter-expériences entre le bilan énergetique (Mcal/j), la pro-
duction de lait brut (PLait, kg/j), la répartition de I'énergie (Partition ; ratio énergie
lait/énergie réserves corporelles), et la digestibilité de la matiére organique

(dMO, %).
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tent un bilan énergétique moyen plus
faible. D’autre part, inter-expérience, le
bilan énergétique est aussi négativement
lié a la répartition de 1’énergie entre lait
et réserves (EL/(EL + ER)), mais de
facon moins étroite (R = - 0,63). Inter-
expérience, le bilan énergétique est
aussi positivement et significativement
li¢ (R =0,42) a la digestibilit¢ mesurée
de la MO du régime qui détermine sa
concentration en EM. On retrouve donc,
en inter-expérience, l’influence de la
qualité effective de la ration sur la
réponse. Un régime ayant un niveau
élevé de dMO semble donc surtout
induire un contexte de bilan énergétique
positif et une répartition d’énergie défa-
vorable au lait. Dans ce cas particulier
ou les réponses ne concernent qu’un
seul type de challenge nutritionnel, I’ef-
fet «expérience» est peu lié aux autres
caractéristiques mesurées sur les ani-
maux. On peut alors penser que la natu-
re du challenge peut modifier la répon-
se observée.

2 / La nature du challenge

Il parait évident que toute définition
opérationnelle de la robustesse est plus
ou moins liée a un type donné de chal-
lenge. Par exemple, il est peu vraisem-
blable que le méme mécanisme physio-
logique contribue a la robustesse
vis-a-vis d'une infection et vis-a-vis
d'un challenge nutritionnel. Cependant,
il y a des cas ou les faits sont moins nets
comme le montre I’intéressante étude
de Beerda et al (2007). Dans cette
¢tude, I’influence d’un challenge nutri-
tionnel est évaluée en comparant les
performances obtenues, chez des vaches
primipares de potentiel génétique de
production laitiere ¢levé (H) ou faible
(B), avec un régime riche en concentré
(C) ou en fourrage (F). La réponse a
deux fréquences de traites a également
été explorée (2 vs 3 traites/j). La compa-
raison des résultats pour 2 traites par
jour montre, comme attendu, que les
vaches H produisent plus de lait que les
vaches B pour les 2 régimes. De plus,
une interaction apparait dans la mesure
ou les vaches H semblent étre plus sen-
sibles (diminution de production de lait
plus importante) a la densité énergé-
tique que les vaches B (figure 6).
Cependant, pour le régime C, la compa-
raison de 2 vs 3 traites par jour aboutit a
une conclusion inverse car ce sont les
vaches B qui sont les plus sensibles.
Clairement tous les challenges ne sont
pas équivalents. Biologiquement par-
lant, le challenge de traite affecterait
I’effet pull de la production de lait,
mimant ainsi ’effet d’une tétée accrue
et jouant sur le mécanisme par lequel la
vache ajuste son «investissement» dans
son veau. Le challenge alimentaire,
quant a lui, affecterait plutot 1’effet push



Vers des définitions opérationnelles de la robustesse s appuyant sur des faits biologiques... / 47

Figure 6. Effet du génotype (index de production de lait haut (H) ou bas (B)) sur la
sécrétion énergétique dans le lait en fonction de la densité d’énergie dans la ration
(riches en concentrés (C) ou en fourrages (F)) et pour une fréquence de traite de 2
ou 3 fois/j. Résultats de Beerda et al (2007).
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Figure 7. Effet du génotype (index de production de lait haut (H) ou bas (B)) sur la
réponse du bilan énergétique a la densité d’énergie dans la ration (riches en concen-
trés (C) ou en fourrages (F)) pour une fréquence de traite de 2 ou 3 fois/j. Résultats
de Beerda et al (2007).
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Figure 8. Relation entre la taille de portée et le rang de portée pour deux lignées de
lapines. Au cours des 3 premiéres portées les conditions nutritionnelles étaient favo-
rables, alors que par la suite elles étaient contraintes. La ligne sélectionnée pour l'in-
tensité de reproduction (V) est moins robuste que celle sélectionnée pour une lon-
gue durée de vie reproductive. Cette différence n’est pas apparente dans des
conditions qui ne présentent pas de challenge. Résultats de Theilgaard et al (2007),
erreur type moyenne 0, 2.
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de la production, imposant des limites
sur les flux des nutriments vers la
mamelle.

Lorsque toutes les combinaisons de
traitements sont considérées, cette
dichotomie push/pull devient plus claire
(figure 6). Tous les groupes répondent
positivement a un accroissement de
I’énergie (effet push) mais les groupes
avec un effet pull additionnel (haute
potentiel ou fréquence de traite élevée)
ont une réponse supérieure. Toutefois il
est intéressant de constater qu’il n’y a
pas additivité entre ces 2 facteurs vis-a-
vis de I’exportation d’énergie dans le
lait (figure 6). Pour enrichir I’interpréta-
tion, il serait intéressant, compte tenu de
ce que nous avons indiqué ci-dessus, de
pouvoir considérer les effets sur les
niveaux sécrétoires d’énergie sous
forme de lipides et de lactose + protéi-
nes. D’autre part, il convient de consta-
ter, qu’en termes de robustesse, les
résultats sont plus évidents lorsque 1’on
considére le bilan énergétique plutdt
que la production (figure 7). Ce n’est
pas surprenant compte tenu des résultats
évoqués plus haut. C’est aussi cohérent
avec la logique de la définition de la
robustesse comme étant basée sur un
systéme multicritére. Le bilan énergé-
tique agrége différentes réponses, en
particulier I’ingestion et la production et
ainsi il capte mieux la multiplicité de
ces réponses. En relation avec le bilan
d’énergie, les vaches B ont une capacité
accrue de réponse au challenge bien
qu’elles mobilisent pour la plupart
moins leurs réserves pour un traitement
donné (figure 7). Le fait que la sélection
pour un caractére spécifique de produc-
tion réduit la robustesse est confirmé
par des études effectuées sur d’autres
especes (DeWitt ef al 1998, Kolmodin
et al 2003, van der Waaij 2004,
Theilgaard et al 2007). L’étude de
(Theilgaard et al 2007) montre ainsi
clairement chez la lapine que des diffé-
rences de robustesse sont révélées seu-
lement quand une situation de challenge
est imposée (figure 8). De fagon plus
générale ceci souligne ’importance du
choix et de la pondération des parame-
tres technico-économiques utilisés dans
la construction des index de sélection.

3 / Perspective temporelle
de la robustesse

Pour des raisons de simplicité, les
aspects temporels de la robustesse ont
été ignorés dans les sections précéden-
tes. En effet, dans une approche par
«norme de réaction», les réponses sont
considérées en tant qu’ensembles
d’états stables. Elles correspondent a la
conséquence «finale» d’une adaptation
a une contrainte. Cette vision de la
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robustesse en sciences animales ignore
la question clef relative a la voie du
changement : comment [’animal
s’adapte-t-il a travers le temps ?

Dans ce contexte, il est nécessaire
d’examiner la trajectoire dans le temps
des mesures/paramétres physiologiques
et de décrire les déformations de cette
trajectoire (Sauvant et Martin 2010).
Ces déformations sont classiquement
décrites en termes de rigidité, d’¢élastici-
té, de flexibilit¢ ou de plasticité.
L’association de la notion de robustesse
a différents types de déformations est a
priori déroutante mais si I’on considere
la notion de robustesse au travers d'une
hiérarchie de caracteéres, il devient alors
plus facile d’envisager que ces diffé-
rents types de déformations s’articulent
de facon hiérarchisée pour faire émerger
la propriété de robustesse, d’ou I’impor-
tance de définir la robustesse sur des
faits  biologiques  (multicritéres).
Rigidité, élasticité et plasticité permet-
tent de décrire la réponse a une
contrainte environnementale pour un
paramétre  physiologique  donné.
L’expression globale de la robustesse
s’organise ainsi a différents niveaux
sous-jacents et se construit par le jeu de
différents types de déformations a
chaque niveau. De plus, il est conceva-
ble que différentes combinaisons de
réponses sous-jacentes puissent aboutir
a une réponse globale qualifiable de
robuste. Il existe ainsi plusieurs «solu-
tions» pour s’adapter a une contrainte.
D’un point de vue évolutif et pour la
sélection génétique, ceci parait trés
important. Que des animaux puissent
présenter la méme valeur de «fitness»
(probabilité de contribuer a la généra-
tion suivante) par 1’agrégation de pro-
priétés fonctionnelles différentes impli-
quant différents génes, permet la
préservation de la variabilité génétique
a travers les générations.

4 / Vers des définitions opé-
rationnelles pour quantifier
la robustesse

La notion systémique de robustesse
en tant que résultante d’une organisa-
tion hiérarchique spatio-temporelle de
réponses sous-jacentes lui confére un
caractére complexe. La robustesse ainsi
définie n’est pas aisée a mesurer direc-
tement. Cependant il est possible de
fournir une définition opérationnelle de
la robustesse a partir de ses composan-
tes quantifiables. Pour ce faire, il faut
une définition qui s’appuie sur des faits
biologiques et des cinétiques de mesu-
res multicritéres. Concernant ces ciné-
tiques, deux aspects clés sont a considé-
rer : 1) les réponses sous-jacentes a la
robustesse ne s’expriment que dans des
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situations de contraintes (sans lesquel-
les il n’y a pas d’opportunité¢ de mesurer
la robustesse, figure 8) et s’expriment
différemment selon le type de challenge
(Beerda et al 2007) ; 2) il n’y a pas de
raison a priori de supposer que les
caractéres mesurés sont corrélés avec le
phénomene biologique que 1’on cherche
a quantifier.

Il apparait clairement qu’une défini-
tion de la robustesse sera utile si elle
permet de mettre en lumiére les phéno-
meénes biologiques en jeu. Dans ce
contexte, des mesures réalisées sur un
seul critére sont insuffisantes pour
appréhender la globalité de la manifes-
tation de la robustesse. La production
laitiére n’est par exemple qu’un aspect
du processus biologique d’investisse-
ment maternel dans la construction d’un
nouvel individu. Ainsi, il est fortement
probable que le phénomeéne a décrire ne
soit perceptible qu’au travers de mesu-
res sur plusieurs critéres. En corolaire,
un critére donné peut résulter de diffé-
rents phénoménes biologiques. Ces
deux constats imposent des étapes dans
le traitement des cinétiques de mesures.
La premiére étape consiste a extraire,
pour chaque critére mesuré, la «trace»
du phénomeéne biologique sous-jacent
(par exemple un décrochage de produc-
tion laitiére comme trace d’un aspect du
phénomene d’infection de la mamelle).
La deuxiéme étape consiste a combiner
les différentes traces qui reflétent les
différents aspects (capacité sécrétoire,
réponse inflammatoire, dommage tissu-
laire) du phénoméne biologique sous-
jacent (infection de la mamelle). Cette
procédure en deux temps, faisant appel
a des statistiques multivariées, permet
de construire une mesure opérationnelle
de la robustesse.

Notre intention n’est pas ici d’entrer
dans des détails des méthodes statis-
tiques mais plutét d’illustrer a partir
d’exemples graphiques le potentiel de
ce type d’approche et de souligner la
nécessité, dans cette démarche, de s’ap-
puyer sur un fait biologique. L’approche
d’extraction de «trace», ou motif, dans
une cinétique est présentée, pour
I’exemple, a partir de données de pro-
duction laitiére (figure 9). Le principe
repose sur un lissage des données par la
méthode B-spline. Cette approche offre
une grande flexibilité pour appréhender
la tendance globale au sein d’un ensem-
ble de mesures de forme irréguliére. Le
degré de lissage est contrdlé par I’inter-
médiaire d’un paramétre de rugosité
(M). La courbe résultante peut par la
suite étre dérivée pour fournir une
réinterprétation de la série de mesures
en termes d’accélération et de ralentis-
sement du phénoméne biologique sous-
jacent. Ce type d’approche correspond a
une analyse fonctionnelle de données

(Ramsay et Silverman 2005). Ces
auteurs ont développé des procédures
permettant la mise en ceuvre de ces
méthodes. En utilisant différentes
valeurs de A, différents degrés de lissa-
ge sont obtenus (figure 9). Il est ainsi
possible de décomposer une courbe de
production laitiére en ses composantes
pour extraire, par exemple, le décrocha-
ge de production laitiére suite a une
infection ou en réponse a une restriction
alimentaire (A = 2500, figure 9) ou une
courbe de potentiel phénotypique de
production de la vache (A = 100 000
000, figure 9). Dans cette démarche, le
choix de la valeur de A ne résulte pas
d’une procédure d’optimisation statis-
tique mais est motivé par I’intention
«bio-logique» de distinguer différentes
significations biologiques. Cette procé-
dure est décrite en détail dans Codrea et
al (2010).

Avec la possibilité d’identifier locale-
ment des perturbations telles que celle
visible en figure 9, il est envisageable
de comparer les séries de mesures obte-
nues pour différents animaux, par
exemple au cours d’épisodes patholo-
giques. Les animaux présentant des
réactions fortes au cours de ces épisodes
pourraient ainsi étre distingués de ceux
présentant une relative résistance. Un
exemple de ce type de variabilité entre
individus a été publié récemment a pro-
pos des épisodes d’acidoses chez la che-
vre laitiere (Desnoyers et al 2009). La
réponse propre de chaque animal, et
ainsi sa robustesse, pourrait étre quanti-
fiée, mais cette identification requiert en
premier lieu une haute fréquence de
mesures. Des séries de mesure a haut
débit sont déja accessibles aujourd’hui
grace aux équipements automatiques
d’enregistrement disponibles sur le
marché (production de lait, poids vif) ou
en développement (composition du
lait).

En second lieu, il est nécessaire de
pouvoir distinguer le niveau de
contrainte de ’aptitude a y faire face.
Par exemple, dans le cas de la résistan-
ce ou robustesse aux maladies, le degré
d’infection n’est pas connu a priori sur-
tout pour des infections non induites.
Les différences de niveaux de réponses
a ces infections peuvent étre liées a des
différences de robustesse et/ou au degré
d’infection. Ce probléme peut étre réso-
lu par une approche de modélisation. De
fagon générale, le degré d’infection a un
instant 7 peut étre considéré comme la
conséquence du degré d’infection a
I’instant 7 -1 et de la réponse de 1’animal
a ’infection dans I’intervalle de temps
entre 7- 1 et ¢ (figure 10). L’approche
repose sur le postulat d’un lien entre le
degré d’infection et la réponse de ’ani-
mal. Ce type de modéle (dit «state-
space») nous permet de formuler des
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Figure 9. Exemple d’extraction de différentes composantes biologiques d’une cinétique de production de lait par un lissage dif-
férentiel qui permet de distinguer le potentiel phénotypique (A = 1 000 000) et des décrochages dus a une épreuve (A = 2500).
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Figure 10. Schéma de représentation d’une approche pour quantifier des phénomenes biologiques sous-jacents, par exemple
robustesse a l'infection et degré d’infection de la mamelle (DOI), a partir de différentes criteres liés a ces phénomenes (capaci-

té sécrétoire (dMY), réponses inflammatoires (SCC, LDH), dommage tissulaire (EC)).
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hypothéeses et de construire des profils
de réponse propre a I’animal, au cours
du temps. Cette formalisation de la
robustesse repose sur la faisabilité de la
quantification du degré d’infection.

Nous avons récemment démontré
(Hojsgaard et Friggens 2010) qu’il est
possible, en partant des cinétiques d’un
jeu d’indicateurs, d’extraire une ciné-
tique de degré d’infection. Dans cette
étude la méthode est appliquée a des
indicateurs de mammites et de degré
d’infection, mais 1’approche est censée
étre générique et utilisable pour d’autres
phénomeénes biologiques et d’autres
indicateurs. Il apparait ainsi possible de
mettre en avant des définitions opéra-
tionnelles de la robustesse et de mettre
au point des méthodes pour la quantifier
sur le terrain.

Conclusions et perspectives

De notre point de vue, il apparait que
les définitions de la robustesse qui peu-
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Résumé

Cette publication aborde quelques questions clefs liées a la robustesse (la capacité d’un animal a s’adapter aux perturbations liées a
I’environnement) qu’il convient de considérer quand on en recherche des définitions opérationnelles. Le plus souvent les définitions
simples (facile 2 mesurer) de la robustesse ne correspondent pas a I’intégralit¢ du phénoméne biologique sous-jacent. Une méta-
analyse des réponses sécrétoires des composants énergétique du lait (lactose, protéine, lipides) a ’apport d’énergie montre que la
réponse zootechnique (a partir de laquelle on souhaite définir la robustesse) a un challenge donné comprend des composantes qui ne
répondent pas de la méme facon. Ainsi, pour aboutir a2 une meilleure compréhension, la réponse de la sécrétion d’énergie doit étre
décomposée en ses composantes biologiques explicatives. Dans ce contexte, la distinction entre caractére biologique et critére mesuré
est importante.

Il est possible de fournir une définition opérationnelle de la robustesse a partir de cinétiques de mesures multicritéres. Pour ceci, il
faut extraire, pour chaque critére mesuré, la «trace» du phénoméne biologique sous-jacent (par exemple un décrochage de produc-
tion laitiére comme témoin d’un aspect du phénomeéne d’infection de la mamelle), et puis combiner les différentes traces qui reflétent
les différents aspects du phénomeéne biologique sous-jacent (infection de la mamelle). L’approche est illustrée a partir deux exemples :
1) Un lissage différentiel pour extraire le décrochage de production laitiére. 2) La construction d’une cinétique de degré d’infection
en partant des cinétiques d’un jeu d’indicateurs. Dans cette exemple, la méthode est appliquée a ces indicateurs, mais I’approche est
censée &tre générique et utilisable pour d’autres phénoménes biologiques et d’autres indicateurs. Il apparait ainsi possible de mettre
en avant des définitions opérationnelles de la robustesse et de mettre au point des méthodes pour la quantifier sur le terrain.

Abstract

Towards operational definitions of robustness that rely on biology : nutrition

This paper explores some of the key issues related to the derivation of operational definitions of robustness: the capacity of an ani-
mal to adapt to environmental challenges. Single trait definitions of robustness, although easy to measure, do not capture all of the
adaptive response of the animal. A meta-analysis of the responses in the secretion of milk components to changes in energy input
shows clearly that no one component reflects the overall biological response to the nutritional challenge. For this, multi-trait defini-
tions of robustness are needed, and it is important to make the distinction between biological characteristics and performance meas-
ures. It is possible to make the more complex, multi-trait, definitions of robustness operational by extracting the biological compo-
nents from performance measures and combining them in a biological way. This 2-step approach is illustrated by 1) the use of
differential smoothing to extract milk yield disturbances, 2) the derivation of a degree of infection measured from different compo-
nents of mastitis indicators. The methods used were designed to be general and thus have the potential to provide operational defi-
nitions of robustness that can be applied in the field.

FRIGGENS N.-C., SAUVANT D., MARTIN 0., 2010. Vers des définitions opérationnelles de la robustesse s’appuyant sur

des faits biologiques. L’exemple de la nutrition. In : Robustesse, rusticité, flexibilité, plasticité, résilience... les nouveaux cri-
téres de qualité des animaux et des systémes d'élevage. Sauvant D., Perez J.M. (Eds). Dossier Inra Prod. Anim., 23, 43-52.
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