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Porcines,

L'augmentation de la taille de la portée s’ac-
compagne d’une élévation de la production
laitiere et de I'appétit des truies. Cependant,
lPaugmentation de I'appétit est généralement
insuffisante pour couvrir les dépenses nutri-
tionnelles associées au surcroit de production
laitiere. Aussi, le risque de déficit nutritionnel
en lactation augmente-t-il avec la prolificité
des truies. Ce déficit est susceptible d’altérer
les performances ultérieures de reproduction
des truies (revues : Aherne et Kirkwood 1985,
Dourmad et al 1994, Quesnel et Prunier
1995a). Ainsi, chez la truie en premiére lacta-
tion, un déficit nutritionnel élevé induit un
allongement de l'intervalle sevrage-ovulation
et peut conduire a un abaissement du taux
d’ovulation et de la survie embryonnaire (Zak
et al 1997). Chez la truie multipare, les effets
du niveau alimentaire pendant la lactation
sur le retour en cestrus, la fécondité, la survie
embryonnaire et la taille de la portée a la
naissance sont trés peu marqués (Kirkwood et
al 1988a, Varley et Prime 1993). Les effets du
déficit nutritionnel pendant la lactation sur la
fonction de reproduction de la truie se mani-
festent donc avec le plus d’acuité chez la jeune

femelle. Ce texte analyse les effets de la nutri-
tion sur le moment et le taux d’ovulation
apres avoir fait un rappel sur la physiologie
de I'axe hypothalamus-hypophyse-ovaires.

1 / Principales caractéristiques
du fonctionnement de I'axe
gonadotrope

Chez la truie mature, quel que soit le stade
physiologique, des follicules sortent continuel-
lement de la réserve des follicules primor-
diaux, entrent en croissance et dégénérent
pour la plupart (= atrésie). Cette phase de
croissance des follicules jusqu'a 2 mm de dia-
metre est quasi indépendante des sécrétions
des hormones gonadotropes LH et FSH
(Driancourt et al 1995). Cinq a dix jours avant
Povulation, une cinquantaine de follicules en
croissance (de 2 a 5 mm) sont recrutés sous
I'influence d’un signal encore mal déterminé
(équilibre entre gonadotropines, facteurs
locaux ?). Parmi ces follicules, dix a trente
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seront sélectionnés sous l'effet d'une accélé-
ration du rythme des pulses de LH conco-
mitante & une diminution de la sécrétion de
FSH (revue : Hunter et al 1992). L'estradiol
sécrété en grande quantité par les follicules
sélectionnés induit le comportement d’cestrus
et, par rétrocontrole positif, la décharge ovu-
latoire de LH. Chez une truie cyclique, le
recrutement a lieu en fin de phase lutéale (5-7
jours avant l'ovulation) et la sélection en
phase de croissance préovulatoire (3-5 jours
avant l'ovulation) (revue : Hunter et al 1992).
Chez une truie allaitante puis tarie, le recru-
tement aurait lieu juste apres le sevrage des
porcelets (4-5 jours avant 'ovulation).

La syntheése et la libération de LH par les
cellules hypophysaires sont étroitement
contrdlées par le GnRH d’origine hypothala-
mique. Aussi, la sécrétion de LH, pulsatile,
est sous la dépendance de facteurs agissant
essentiellement sur 'activité des neurones a
GnRH. Ces facteurs comprennent de tres
nombreux neuropeptides issus du systéme
nerveux central qui permettent d’intégrer les
effets de ’environnement interne (stade de
maturité, statut nutritionnel, état sanitaire...)
et externe (lumiére, température, environne-
ment social...). Ainsi, pendant la lactation, les
stimuli émis par les porcelets & chaque tétée
inhibent la sécrétion pulsatile de LH (revue :
Quesnel et Prunier 1995b). Cette action est
due, au moins en partie, a 'effet inhibiteur
d’opiopeptides d’origine hypothalamique sur
la libération du GnRH. La FSH est également
sécrétée par I’hypophyse et le GnRH joue un
role important dans le contrdle de sa synthése
et de sa libération. Cependant, il existe une
régulation différenciée de FSH et de LH qui
se traduit par des variations non paralléles
des concentrations sanguines de LH et de
FSH. Cette dissociation s’explique par l'exis-
tence de rétrocontrdles négatifs d’origine
gonadique qui s’exercent principalement au
niveau hypophysaire et qui sont beaucoup
plus intenses pour FSH que pour LH.

2 | Effets de la nutrition
sur le fonctionnement
de ’axe gonadotrope

La nutrition peut affecter le fonctionnement
de I'axe hypothalamus-hypophyse-ovaires soit
au niveau supérieur, en modulant la sécrétion
des hormones gonadotropes, soit directement
au niveau ovarien en affectant les régulations
endocrines, paracrines et autocrines.

21 / Au niveau
hypothalamo-hypophysaire

Quel que soit le stade physiologique (truie
prépubeére, cyclique ou en lactation) la restric-
tion alimentaire globale a peu d’effet sur les
niveaux circulants moyens de LH et de FSH
mais inhibe la pulsatilité de LH (Flowers et al
1989, Prunier et al 1993a, Quesnel et al
1998a). La restriction alimentaire induit une
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augmentation du contenu hypophysaire en
LH chez des truies cycliques (Cooper et al
1973). De méme, la réponse hypophysaire a
I'injection de GnRH est plus élevée apres un
rationnement alimentaire sévére, aussi bien
chez les cochettes prépubéres entiéres que
chez des truies matures ovariectomisées
(Armstrong et Britt 1987, Prunier et al
1993a). L'ensemble de ces observations sug-
gére que le déficit nutritionnel agit plutét sur
la libération de LH dans le sang que sur sa
synthése hypophysaire.

Peu d’études ont recherché I'implication des
différents types de nutriments dans les effets
de la restriction alimentaire sur la fonction de
reproduction de la truie. Les résultats dispo-
nibles montrent qu’a niveau énergétique
constant la réduction de 'apport en lysine et
en protéines a une influence négative sur la
sécrétion de LH chez des truies allaitantes et
sur le retour en cestrus apres le sevrage (King
et Martin 1989, Tokach et al 1992a). Ces
mémes études suggerent que les effets de ’ap-
port en acides aminés ne se manifestent que
si ’apport en énergie n’est pas limitant et
réciproquement.

Les effets de la nutrition sur la sécrétion de
LH peuvent étre dus a I'action de médiateurs
métaboliques agissant au niveau hypothala-
mique ou directement au niveau hypophy-
saire. Les médiateurs possibles sont des
nutriments (glucose, acides aminés, acides
gras libres notamment) ou des hormones
impliquées dans la régulation du métabolisme
(insuline, GH, IGF-I, cortisol, hormones thy-
roidiennes, leptine). Une autre hypotheése est
que la clairance métabolique des stéroides
serait réduite en cas de rationnement alimen-
taire, ce qui induirait une élévation des
concentrations sanguines des stéroides et
donc du rétrocontréle négatif des ovaires sur
I'unité hypothalamo-hypophysaire. Cette
hypothese est attractive mais n’a pas de véri-
table support expérimental. Jusqu’a présent
les recherches ont concerné principalement
Iimplication du glucose et de I'insuline.

Certains auteurs ont étudié I'influence, sur
la sécrétion de LH, d’'une perfusion de glucose
(truie prépubeére : Booth 1990, truie allaitante
: Tokach et al 1992b) ou d’une supplémenta-
tion en insuline chez des truies diabétiques ou
normales (revue : Cox et al 1997). D’autres
auteurs ont recherché, chez des truies en lac-
tation, 'influence d’un jetne prolongé, qui
induit une hypoglycémie et une insulinémie
tres basse (Rojkittikhun et al 1993). L'en-
semble des résultats montre que 'insuline
n’est pas indispensable au maintien d’une
sécrétion normale de LH, au moins & court
terme (4 a 6 jours). Aussi, il est peu probable
que les variations associées aux repas ou aux
modifications physiologiques du déficit nutri-
tionnel aient des effets notables sur la sécré-
tion basale de LH.

L’influence des acides gras libres sur la
sécrétion de LH a été beaucoup moins étudiée
(Barb et al 1991 et 1995). Il semblerait qu’ils
aient une influence inhibitrice au niveau
hypophysaire. Parmi les autres médiateurs
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possibles, le cortisol (Prunier et al 1993a) et
surtout la GH, dont les niveaux de sécrétion
augmentent sous l'effet du déficit nutritionnel
(Quesnel et al 1998b) sont de bons candidats.
Cependant, les expériences réalisées pour
rechercher les effets de la GH et du cortisol
sur la sécrétion de LH ont donné des résultats
contradictoires et peu convaincants. Il n’y a
que tres peu de résultats expérimentaux
concernant les effets de la leptine chez la
truie. Les données obtenues montrent que
cette hormone, sécrétée par le tissu adipeux,
inhibe I'appétit (Porc : Barb et al 1998), aug-
mente le métabolisme basal (rongeurs : revue
de Rohner-Jeanrenaud et Jeanrenaud 1997)
et est susceptible de stimuler la sécrétion de
LH (Souris : Ahima et al 1996). Aussi, il est
possible que la leptine affecte la fonction de
reproduction de la truie via une action directe
sur l'unité hypothamo-hypophysaire et/ou via
la modification du statut nutritionnel.

Les effets des médiateurs de la nutrition
sur la libération pulsatile de LH passeraient,
au moins en partie, par 'action de neuropep-
tides issus du systéme nerveux central agis-
sant eux-mémes sur les neurones a GnRH.
Cette voie a été peu explorée chez le Porc et
les seules données disponibles concernent I'ac-
tion inhibitrice des opiopeptides sur la pulsa-
tilité de LH (Armstrong et Britt 1987). Les
résultats obtenus chez des truies matures en
ancestrus apres restriction alimentaire tres
séveére ne montrent pas de modification de
I'inhibition exercée par les opiopeptides.

Quand le rationnement alimentaire induit
une diminution de la pulsatilité de LH, le pro-
cessus de sélection n’a pas lieu et les follicules
préovulatoires ne peuvent pas se développer
dans l'ovaire. Il en résulte un retard de I'ovu-
lation (chez la truie primipare : Prunier et al
1993b, Zak et al 1997) ou l'arrét des ovula-
tions (chez la truie cyclique : Armstrong et
Britt 1987).

22 / Au niveau ovarien

Un rationnement alimentaire induit aussi
une diminution du taux d’ovulation chez la
cochette cyclique (revue : Aherne et Kirkwood
1985) et chez la truie primipare tarie (Zak et
al 1997). Les variations du taux d’ovulation
peuvent étre liées a des modifications pen-
dant la maturation des follicules préovula-
toires et/ou lors du développement des folli-
cules plus petits. L'hypothése d’un effet direct
des facteurs nutritionnels sur ces petits folli-
cules est d’autant plus vraisemblable que leur
croissance n’est pas (ou peu) dépendante des
hormones gonadotropes. Ainsi, un rationne-
ment alimentaire induit une diminution du
pourcentage des petits follicules non atré-
tiques (1-3 mm) chez la truie prépubére
(Dufour et al 1985) et chez la truie allaitante
(Quesnel et al 1998a).

Toutes les hormones dont les concentrations
dépendent en grande partie du statut métabo-
lique de I’animal et dont les effets modula-
teurs de l'activité folliculaire ont été montrés
in vitro sont des médiateurs potentiels des

effets nutritionnels. Parmi ces hormones, 1'in-
suline et 'IGF-I sont des candidats privilé-
giés, d'une part parce que leurs niveaux circu-
lants sont réduits chez ’animal en déficit
énergétique, et d’autre part parce que leurs
actions positives sur la folliculogénése ont été
clairement montrées in vitro.

Des injections d’insuline induisent, chez des
truies cycliques, une augmentation du taux
d’ovulation et une diminution du taux d’atré-
sie des follicules de 3 & 6 mm et, chez des
truies prépubéres stimulées par la PMSG,
une diminution de l'atrésie des petits folli-
cules (< 3 mm) et une augmentation des
concentrations folliculaires d’IGFI (revue :
Cox et al 1997). A TI'inverse, des truies diabé-
tiques dont le traitement par l'insuline est
suspendu présentent une augmentation du
taux d’atrésie des follicules et une diminution
des concentrations folliculaires d’'IGF-I. Ces
résultats suggeérent que I'insuline diminuerait
Patrésie des follicules de moyenne et de petite
tailles, soit par des effets propres, soit via une
diminution de I'IGF-I intra-folliculaire.

L'étude du role de 'IGF-I dans la régulation
de la folliculogénése chez I’animal entier est
compliquée par l'existence d’'une synthése
hépatique d’'IGF-I sous l'action de la GH et
d’une synthése locale dans l'ovaire. La réali-
mentation de cochettes rationnées induit une
augmentation des niveaux périphériques
d’IGF-I sans effet sur les concentrations ova-
riennes, suggérant que les synthéses hépa-
tique et ovarienne sont contrdlées de maniere
différenciée (Chartlon et al 1993). Au
contraire, chez des truies allaitantes en déficit
énergétique intense, nous avons montré une
diminution simultanée des concentrations
périphériques et folliculaires d’IGF-I et une
augmentation de la GH plasmatique (Quesnel
et al 1998a et b). Aussi on peut supposer que
le découplage existant entre la sécrétion de
GH et celle d'IGF-I hépatique existe égale-
ment au niveau ovarien chez 'animal en défi-
cit nutritionnel. De plus, la biodisponibilité de
I'IGF-I dépendant de sa liaison aux protéines
de liaison (IGF-BPs), des études de l'effet du
déficit énergétique sur les concentrations des
IGF-BPs dans l'ovaire s’averent nécessaires
chez la truie.

Les effets de la GH sur les performances de
reproduction sont variables selon les études
et, parfois, dans la méme expérience. Des
injections de GH a des truies cycliques indui-
sent une augmentation du taux d’ovulation
chez les truies qui ovulent, mais aussi une
augmentation du pourcentage de truies en
ancestrus (Kirkwood et al 1988b). Des truies
prépubeéres sécrétant de grandes quantités de
GH, a la suite d'un transfert de géne, présen-
tent un nombre réduit de grands follicules
(Guthrie et al 1993). Par contre, des truies
ayant un implant de GH pendant six
semaines présentent des concentrations plas-
matiques et folliculaires d’'IGF-I et un nombre
de follicules de taille moyenne élevés par rap-
port aux truies témoins (Echternkamp et al
1994). Ces effets variables de la GH pour-
raient s’expliquer d’'une part par les traite-
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ments (durée, dose de GH) et, d’autre part,
par 'existence de trois voies d’action possibles
pour la GH (récepteurs ovariens de la GH,
IGF-I plasmatique et IGF-I ovarien).

L’ensemble de ces résultats suggére que
I'insuline et la GH seraient des médiateurs
primaires des effets nutritionnels sur 'acti-
vité ovarienne et 'IGF-I un médiateur secon-
daire (ovarien). D’autres médiateurs doivent
étre considérés comme le cortisol et les hor-
mones thyroidiennes, mais les études de leurs
effets sur I'ovaire sont rares et contradictoires
chez la truie. Concernant la leptine, il n’y a
pas de résultats expérimentaux chez le Porc.
La mise en évidence ’ARNm codant pour le
récepteur a la leptine dans l'ovaire de femme
(Cioffi et al 1996) de méme que des études in
vitro sur le modele murin laissent penser que
la leptine pourrait agir directement au niveau
ovarien (Zachov et Magoffin 1997).

Conclusion

La taille de la portée est susceptible d’in-
fluencer les performances de reproduction via
la modification du statut nutritionnel ou de
l'intensité des stimuli neurcendocriniens émis
par les porcelets, ces stimuli ayant une action
inhibitrice sur la sécrétion de LH. Les effets
défavorables du déficit nutritionnel sur le
moment et le taux d’ovulation sont dus princi-
palement a I'inhibition de la pulsatilité de LH
et a 'action de médiateurs métaboliques
directement au niveau de l'ovaire. La nature
des médiateurs métaboliques impliqués dans
I’inhibition de la sécrétion de LH n’est pas
déterminée, les recherches focalisées jusqu’a
présent sur le glucose et 'insuline ayant
donné des résultats peu convaincants. Les
effets directs sur 'ovaire pourraient impliquer
I'insuline et les hormones de I’axe somato-
trope (GH/IGF-I).
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Alimentation et gestion des réserves corporelles
de la truie : conséquences sur sa longévité

Au cours des derniéres années, les perfor-
mances de reproduction des truies se sont lar-
gement améliorées, pour atteindre aujourd’hui
une moyenne de 23,2 porcelets sevrés par
truie et par an, et prés de 30 dans les
meilleurs élevages. Cette amélioration s’ex-
plique en partie par 'accélération du rythme
de reproduction, en particulier la réduction de
la durée d’allaitement et de 'intervalle
sevrage-saillie fécondante. La prolificité
moyenne dans les élevages a également aug-
menté, aprés une période de relative stabilité,
pour atteindre aujourd’hui 12 porcelets nés
par portée, dont 11,3 nés vivants. Le dévelop-
pement récent des lignées hyperprolifiques
accélere encore cette évolution, le nombre de
porcelets par portée dans ces lignées étant
proche de 14 dans les meilleurs élevages (pres
de 13 porcelets nés vivants). En lactation, si
I'on considere a la fois les effets de I'accroisse-
ment de la taille de la portée allaitée et 'aug-
mentation de la vitesse de croissance des por-
celets, on peut estimer que le gain de poids

moyen journalier de la portée, qui est un bon
indicateur de la production laitiére, s’est amé-
lioré de plus de 50 % au cours des 20 derniéres
années (2 500 a 3 000 g/j vs 1 500 a 2 000 g/j).

Cette évolution des performances des truies
en gestation et en lactation s’est accompagnée
de profondes modifications dans leurs besoins
nutritionnels, alors que leurs réserves adi-
peuses et leur capacité d’ingestion ont plutét
diminué. Dans les conditions optimales, une
truie peut sevrer plus de 8 portées pendant sa
carriére, soit plus de 100 porcelets au cours
d’une vie productive d’environ 4 ans. Cepen-
dant, peu de femelles (environ 10 %) attei-
gnent ce niveau de production et les truies
sont réformées apres 4,5 portées en moyenne,
en ayant sevré moins de 45 porcelets. Ceci
pénalise les performances économiques de
I’élevage.

L’étude bibliographique de l'influence des
apports alimentaires sur la longévité (Dour-
mad et al 1994) a montré qu'une bonne mai-
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