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RESUME

Les ruminants, tout comme 'Homme et les autres mammiféres, hébergent des billions de microbes
symbiotiques, constituant les « microbiotes » de la peau, des voies digestives, respiratoires et génitales.
La composition et les fonctions de ces microbiotes dépendent de leur emplacement. Une particularité
des ruminants est la présence d'un microbiote spécialisé dans le rumen, composé principalement de
bactéries (50 % de la biomasse), de protozoaires, d’archées et de champignons. L’application des
approches omiques, en particulier le séquencage de nouvelle génération a permis de caractériser les
membres du microbiote, leurs génes et leurs activités. Le microbiote ruminal, situé en amont des sites
d'absorption, joue un réle central dans la nutrition des ruminants. La production des ruminants est aussi
particulierement influencée par le microbiote intestinal et le microbiote associé a la peau de la mamelle.
Les populations microbiennes intestinales sont diversifiées et leur composition est spécifique des
segments considérés. Enfin, le microbiote cutané de la mamelle est un réservoir important de la diversité
microbienne du lait cru. Ces différents microbes interagissent entre eux et avec leur héte sous l'influence
de divers facteurs de variation. Le régime alimentaire est le principal facteur de modulation des
microbiotes digestifs, tandis que les pratiques d'alimentation au début de la vie influencent également
la cinétique d'implantation et la structure de ces microbiotes. Le milieu de vie de I'animal, en relation
avec l'alimentation, a un impact particulier sur le microbiote cutané mammaire. Des études récentes
montrent un contrdle génétique potentiel par I'héte de ses communautés microbiennes. En outre, il
existe une accumulation de preuves des liens entre le microbiote et la santé animale, l'efficacité de
l'alimentation, les performances, la qualité des produits et la production de gaz a effet de serre. Ces
constatations justifient l'intérét croissant des éleveurs pour les microbiotes des animaux et leur
modulation.
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SUMMARY

Ruminants, similar to humans and other mammals, host trillions of symbiotic microbes, the microbiota,
in their skin, digestive, respiratory and genital tracts. The composition and functions of these microbiotas
depends on their location. A particularity of ruminants is the presence of a specialized microbiota in the
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rumen composed by bateria (50 % of biomass), protozoa, archea and fungi. Omics approaches,
particularly new-generation sequencing, have made possible to characterize members of the microbiota,
their genes and their activities. The ruminal microbiota, located upstream of the absorption sites, has a
central role in ruminant nutrition. Ruminant production is also impacted by the gut microbiota and the
microbiota associated to the udder skin. The intestinal microbiota is diverse and specific to the segments
under consideration. Finally, the microbiota of the udder skin is a major reservoir of the microbial
diversity of raw milk. These different microbes interact with each other and with their host under the
influence of various factors of variation. Diet is the main factor in the modulation of gut microbiota,
whereas feeding practices in early life also influence the implantation kinetics and structure of the
microbiota. The living environment of the animal, in connection with diet, has a particular impact on the
microbiota of the udder skin. Recent studies show a potential genetic control by the host of its microbial
communities. Also, there is accumulated evidence of the links between microbiota and animal health,
feed efficiency, performance, products quality and greenhouse gas production. Such findings justify the
growing interest of farmers on animal microbiotas and their modulation.

INTRODUCTION

Le ruminant, comme les autres organismes
complexes, tisse et maintient des liens étroits avec
les multiples micro-organismes qui I’habitent et qui
constituent ses microbiotes. L’association de
'organisme hoéte (ici 'animal) et de la cohorte de
micro-organismes qu’il héberge constitue une entité
vivante appelée holobionte (du grec holos, “tout”, et
bios, “vie”). Le microbiome correspond a I'ensemble
de ces micro-organismes et de leurs génomes, de
leur habitat et de leurs conditions environnantes
(Marchesi et Ravel, 2015). Chez les ruminants, les
microbiotes sont hébergés dans différents habitats :
sur la peau, en particulier du trayon (Frétin et al.,
2018) et de I'espace interdigité (Zinicola et al., 2015),
et dans les tractus digestif, respiratoire, génital, ...
(Tapio et al., 2016 ; Swartz et al., 2014 ; Zeineldin et
al., 2019). Ces microbiotes sont d’'une grande
importance pour la physiologie (Alipour et al., 2018)
et la santé (Nicola et al., 2017) de l'animal; ils
contribuent tant aux performances zootechniques (Li
et al., 2019a; Ramayo-Caldas et al., 2020) qu’'a la
qualité des produits (Frétin et al., 2018). En
particulier, le microbiote ruminal, composé
essentiellement de bactéries et de protozoaires mais
aussi d’archées et de champignons, joue un réle
central dans la nutrition et la santé de son hoéte ; chez
les ruminants, ceci est d’autant plus vrai que le rumen
se situe en amont des sites d’absorption. Il est donc
crucial dans la nutrition de son héte via la valorisation
des fibres d’origine végétale. Il assure 70 % de la
couverture du besoin journalier en énergie de son
héte, synthétise des acides aminés essentiels et des
vitamines (Bergman, 1990). La position anatomique
du rumen, rend son microbiote plus sensible aux
facteurs environnementaux que les microbiotes
digestifs situés en aval. Parmi les facteurs de
variation des microbiotes des ruminants, les
principaux sont I'environnement, dont I'alimentation
et les pratiques d’élevage, et I'hdte, dont I'age et la
génétique.

Apres une bréve présentation de la composition des
microbiotes des ruminants, nous détaillerons les
apports potentiels des nouvelles approches
analytiques, au travers d’études récentes, pour

'étude des facteurs de variation des microbiotes.
Dans un second temps, les relations entre ceux-ci et
les caractéres d’intérét pour les éleveurs, a savoir
ceux liés ala santé, au bien-étre et aux performances
des animaux seront discutés.

1. LES
RUMINANTS

MICROBIOTES DES

Chez les ruminants, des communautés microbiennes
complexes et diversifiees sont présentes dans
différents sites dont le tube digestif, et en particulier
le rumen. Ecosysteme dynamique, le rumen est de
loin le plus étudié. Ses microbes interagissent entre
eux lors de la dégradation des glucides complexes
de la paroi cellulaire végétale qui sont peu utilisés par
'Homme (Huws et al., 2018). Les microbes
symbiotiques digestifs (rumen et intestin) jouent un
role essentiel dans linteraction animal-héte avec
I'environnement, lui fournissent des nutriments tout
en stimulant son systéme immunitaire. Dans cette
synthése, nous aborderons en particulier les
microbiotes digestifs et de la mamelle, en nous
focalisant principalement sur les données obtenues
chez le bovin, qui représente l'espéce la plus
étudiée.

1.1. LES METHODES D’ETUDES

Depuis les travaux pionniers de R. Hungate (1966),
notre capacité a cultiver les micro-organismes
anaérobies s'est améliorée grace au développement
de milieux de culture spécifiques et d’outils a haut
débit (Borrel et al., 2014 ; Kenters et al., 2011).
Cependant, bien que de nouveaux micro-organismes
soient constamment découverts et mis en culture, un
grand nombre de bactéries, d’archées (Creevey et
al., 2014), de champignons (Seshadri et al., 2018) et
surtout de protozoaires (Firkins et al., 2020) ne sont
pas encore cultivés. Les efforts pour obtenir de
nouveaux isolats se poursuivent en particulier avec
le projet Hungate 1000 dont [l'objectif est de
séquencer le génome de 1000 souches de bactéries
et darchées pour déterminer leur potentiel
fonctionnel (Seshadri et al., 2018).

L’essor du séquengage de nouvelle génération a
entrainé une explosion des publications explorant la
métataxonomie (séquencgage d'amplicons 16S, 18S
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et ITS pour les bactéries et les archées, les
protozoaires et les champignons, respectivement) du
microbiome ruminal dans différentes conditions
(Ramayo-Caldas et al., 2020; Popova et al., 2019 ;
Morgavi et al., 2015). Bien que ces études soient d'un
grand intérét, l'interprétation des données générées
par différentes publications reste un défi, du fait de
résultats contradictoires potentiellement liés aux
différences dans les méthodes utilisées. Des efforts
sont faits pour standardiser ce type d’analyses
(Pollock et al., 2018). L’inconvénient majeur de la
métataxonomique reste I'impossibilité d’accéder a la
fonction microbienne, malgré le développement de
logiciels de prédiction de fonctions a partir des
séquences de I'ADNr 16S (Langille et al, 2013).
Seule la métagénomique permet d’identifier les
génes présents et les fonctions potentielles
associées. La métagénomique appliguée au
microbiote du rumen a d'abord permis de découvrir
de nouvelles enzymes dégradant la biomasse (Hess
et al, 2011), puis métatoxonomique et
métagénomique ont été appliquées a l'étude de
nombreux autres aspects: les émissions de
méthane, les effets de la génétique dont la race et
'espece hote, de lalimentation et des additifs
alimentaires sur la composition du microbiome du
rumen (Auffret et al., 2017). Un autre progrés majeur
rendu possible par la métagénomique est la
reconstruction de génomes d’espéces inconnues a
partir des séquences métagénomiques : ainsi chez le
bovin, les génomes de 4941 bactéries du rumen ont
pu étre assemblés a partir des métagénomes
(Stewart et al., 2019). Alors que la métagénomique
nous renseigne sur la diversité et la capacité
fonctionnelle au sein d'un microbiome, la
métatranscriptomique permet de faire un pas de plus
vers la compréhension de son fonctionnement en
donnant une vision globale des génes exprimés (Li et
al., 2019a). Cette approche est limitée par la difficulté
d’extraire des ARN de bonne qualité et la durée de
vie trés courte des ARNm. Ces contraintes pourraient
étre levées par I'étude du métaprotéome, qui permet
d’identifier les protéines réellement synthétisées
(Honan et Greenwood, 2020). La métabolomique
donnant acces aux métabolites primaires ou
secondaires, intimement liés a la composition et au
fonctionnement de  I'écosystétme  microbien,
compléte ces approches omiques (Morgavi et al.,
2015).

1.2. LE MICROBIOTE RUMINAL

Le rumen comprend une population tres dense et
diversifiée de microbes englobant les trois domaines
de la vie : les bactéries, les archées, les eucaryotes,
auxquels s’ajoutent les virus, principalement les
phages. Les bactéries sont prédominantes, 10%°-
10! cellules par g de contenu ruminal et couvrent la
plupart des fonctions métaboliques existantes dans
le rumen. Les eucaryotes comprennent des
protozoaires (10° cellules par g de contenu ruminal),
qui représentent de 30 a 40 % de la biomasse
microbienne du rumen, et des champignons (10°
zoospores par g de contenu ruminal). Bactéries,
protozoaires et champignons dégradent et
fermentent les aliments ingérés et les transforment
en acides gras a chaine courte (AGCC) et en COa.
Les archées (10° - 10° cellules par g de contenu

ruminal) sont essentiellement des méthanogenes et
utilisent surtout du CO2 et du Hz produits par les
autres microbes pour synthétiser le méthane. Les
micro-organismes du rumen ont développé diverses
interactions entre eux pour assurer le fonctionnement
efficace de la chaine trophique permettant une
transformation  microbienne des composants
végétaux en produits utiles pour I'animal hote
(majoritairement des AGCC et des protéines
microbiennes, mais aussi des vitamines).

On estime a plus de 5 000 le nombre d’especes
bactériennes dans le rumen (Kim et al.,, 2011), la
majorité d’entre elles n’ayant pas de représentant
cultivé. Ces especes bactériennes appartiennent en
grande majorité (~80 % des séquences) aux phyla
Firmicutes et Bacteroidetes. En comparant la
phylogénie bactérienne dans plus de 700
échantillons, provenant de 32 especes de ruminants
de 35 pays, Henderson et collaborateurs (2015) ont
identifié 7 groupes bactériens ubiquitaires,
représentant 67 % de I'ensemble des séquences
détectées : Prevotella, Butyrivibrio, Ruminococcus,
et les non-classifiés Lachnospiraceae,
Ruminococcaceae, Bacteroidales, et Clostridiales.
Leurs proportions varient aussi en fonction de la
fraction considérée : libres dans la phase liquide,
attachées aux particules alimentaires ou a
I'épithélium ruminal. Par des critéres morphologiques
classiques, plus de 25 genres de protozoaires ont été
identifiés dans le rumen (Wiliams et Coleman,
1997); 18 genres de champignons anaérobies
(phylum Neocallimastigomycota, ordre
Neocallimastigales) ont été décrits, mais ce nombre
pourrait étre encore étendu car des analyses
métataxonomiques ont identifié des clades
supplémentaires (Edwards et al., 2017 ; Hess et al,
2020). Le nombre total de genres et d'especes
eucaryotes du rumen est probablement encore sous-
estimé. La diversité des archées méthanogénes du
rumen se limite a 4 ordres, dont les espéces les plus
fréquentes appartiennent aux genres
Methanobrevibacter et Methanoshaera (Morgavi et
al., 2010), et est hautement conservée parmi les 32
espéeces de ruminants étudiées (Henderson et al.,
2015). Les phages (estimés jusqu’a 10° a 10'%/ml de
contenu ruminal) présentent différents morphotypes,
et appartiennent en majorité aux familles
Siphoviridae, Myoviridae et Podoviridae (ordre
Caudovirales). lls jouent probablement un réle dans
la dynamique des populations bactériennes via leur
activité de lyse, participant ainsi au recyclage de
nutriments (protéines, ADN), et permettent le
transfert de matériel génétique (Gilbert et al, 2020).

1.3. LE MICROBIOTE INTESTINAL

La fermentation microbienne prend aussi place dans
les compartiments intestinaux du ruminant, en
particulier dans le caecum et le colon. En effet, les
substrats qui ont échappé a la dégradation ruminale
et a la digestion enzymatique duodénale, en
particulier les glucides pariétaux et I'amidon, y sont
fermentés (Plaizier et al., 2018). Un microbiote tres
diversifié est présent dans tous les compartiments
intestinaux, mais sa composition varie selon les
segments considérés, et entre la lumiére et la
mugqueuse. Les différences physiologiques, de pH, la
présence abondante de mucus ainsi que sa
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composition, conduisent a un microbiote spécifique a
chaque compartiment intestinal (Plaizier et al., 2018).
Encore peu d’études ont comparé la composition
taxonomique du jéjunum, de liléon, du caecum, du
colon et du rectum chez le bovin, la majorité des
travaux ciblant les feces, plus faciles a obtenir. De
plus, la plupart de ces études s’intéresse a la
colonisation du microbiote intestinal du jeune veau,
essentielle a sa santé (Malmuthuge et al, 2015). La
richesse et la diversité des populations microbiennes
de la partie distale du tube digestif sont plus faibles
comparées a celles du rumen, le colon présentant la
plus grande diversité bactérienne intestinale (Lopes
et al, 2019). Les variations de composition
microbienne des différents compartiments
intestinaux sont principalement dues aux conditions
physico-chimiques (pH, potentiel redox, oxygene), a
la disponibilité des nutriments et des sites
d'adhésion, aux sécrétions de mucines et a
I'exposition de l'intestin @ des composés exogenes
(Carbonero et al., 2014).

Les phyla bactériens intestinaux majoritaires sont,
comme dans le rumen, Bacteroidetes, Firmicutes et
Proteobacteria, les Firmicutes étant particulierement
abondants (Mao et al, 2015). Des séquences affiliées
a des bactéries associées a la dégradation des fibres
(principalement représentées par les familles des
Lachnospiraceae et des Ruminococcaceae) sont
retrouvées tout au long du tractus digestif (Lopes et
al,, 2019). On note aussi la présence d’archées
méthanogenes et de champignons anaérobies. La
communauté mucosale différe de la communauté
luminale, avec par exemple pour I'iléon du veau, une
dominance des Firmicutes dans la lumiere, et la
présence de Bacteroidetes, Firmicutes et
Proteobacteria au niveau de la muqueuse, incluant
des genres spécifiques a cette région (Malmuthuge
et al., 2014). Ces différences sont retrouvées chez
'adulte (Mao et al, 2015). Au niveau fécal, une
métanalyse métataxonomique d’échantillons bovins
a retrouvé les genres méthanogénes
Methanobrevibacter et Methanosphaera dans plus
de 99 % des échantillons, et pour les bactéries, une
prévalence des genres Prevotella (Bacteroidetes) et
Ruminococcus (Holman et Gzyl, 2019). Alistipes,
Bacteroides, Clostridium, Faecalibacterium et
Escherichia/Shigella étaient également associés aux
feces.

Il faut cependant noter que, comme pour le rumen, la
structure des communautés intestinales (et fécales)
varie d’'une étude a 'autre mais aussi d’un individu a
l'autre, et que différents facteurs tels que le régime
alimentaire ou l'dage des animaux influencent
fortement les résultats obtenus (Holman et Gzyl,
2019).

1.4. LE MICROBIOTE DE LA PEAU DE LA
MAMELLE

Au cours de la derniére décennie, le microbiote de la
peau des trayons des vaches laitieres a fait 'objet de
nombreuses études (Verdier-Metz et al., 2012; Doyle
etal., 2017 ; Frétin etal., 2018 ; Andrews et al., 2019)
associant les méthodes culture-dépendantes et les
approches basées sur le séquengage de I'ADN. Il est
depuis considéré comme un réservoir majeur de la
diversité microbienne du lait cru (Doyle et al., 2017).
En effet, de nombreux genres détectés dans le lait

cru sont également présents sur la peau des trayons.
Pourtant, la majeure partie de ces publications traite
du cas de la vache laitiere contemporaine, pour
laquelle, a chaque traite, les trayons sont recouverts
d’antiseptiques dit « a large spectre » (au moins
apres la traite, et souvent avant). Ce n’est pas le cas
des caprins, et surtout des ovins. Cet écosysteme est
constitué de nombreux micro-organismes (bactéries,
virus et champignons comprenant levures et
moisissures), commensaux pour la plupart,
pathogénes pour certains pour le ruminant ou pour
'Homme.

Selon les études, prés d’'une centaine de genres
bactériens a pu étre identifiée. Si les especes a
coagulase négative du genre Staphylococcus (SCN)
sont largement représentées, les genres les plus
fréquemment identifiés comprennent des bactéries a
Gram  positif telles que  Corynebacterium,
Aerococcus, Enterococcus, Streptococcus,
Turicibacter,  Trichococcus, Eremococcus et
Bifidobacterium, et des bactéries a Gram négatif
telles que Romboutsia, Proteiniphilum et
Psychrobacter. Parmi ces groupes, seul le premier
(SCN) et les quatre genres suivants sont
potentiellement pathogénes pour la mamelle (de
Corynebacterium a Streptococcus). Nombre de ces
bactéries sont couramment retrouvées dans le lait et
les produits laitiers, telles que Aerococcus,
Streptococcus, Bifidobacterium ou Corynebacterium.
Certaines seraient issues du tractus intestinal des
animaux (Bifidobacterium ou Proteiniphilum), tandis
que d’autres, comme Rhizobium, Xanthomonas,
Variovorax, Devosia et Stenotrophomonas, sont
habituellement rencontrées dans le sol (Doyle et al.,
2017).

La communauté fongique de la peau des trayons est
encore relativement peu étudiée. D’aprés Andrews et
al. (2019), Debaryomyces prosopidis semble étre
I'espéce la plus abondante, observée dans 69 % des
échantillons analysés par amplification de la région
ITS1 de 'ARNr. Parmi les autres genres courants,
ont été identifiés Cryptococcus, Caecomyces,
Penicillium et Rhodotorula.

Chacun des microbiotes hébergés par ['animal
présente des traits spécifigues en termes de
composition taxonomique et de fonctionnalités.
Cependant, les propriétés intrinséques de ces
microbiotes et la maniére dont ils interagissent entre
eux et avec leur hote varient en fonction de nombreux
facteurs transversaux en particulier I'environnement,
dont I'alimentation, et la génétique de leur hote.

2. LES PRINCIPAUX FACTEURS DE
VARIATION

Les microbiotes digestifs sont principalement
affectés par I'alimentation, la génétique et I'dge des
animaux. Le microbiote de la peau des trayons de la
vache laitiere est, quant a lui, un carrefour des
transferts ~ microbiens entre les  différents
environnements de la ferme et le lait. Il est affecté par
le processus de traite, y compris la nature des
matieres actives appliquées sur les trayons au
moment de la traite, et par les conditions
environnementales générales de I'exploitation.

Renc. Rech. Ruminants, 2020, 25 137



2.1. ENVIRONNEMENT

Les fourrages, le paturage, les litieres, les bouses,
les micro-organismes aéroportés dans les batiments,
'eau, ainsi que la machine a traire et les pratiques
associées sont autant de sources potentielles de
micro-organismes susceptibles de contaminer le
trayon (peau et/ou canal) des animaux et le lait ou
d’'impacter le microbiote digestif.

Les conditions de logement des animaux semblent
jouer un rdle central dans la composition microbienne
de la peau des trayons. En effet, des différences de
diversité bactérienne d’échantillons de lait, de féces
et de surface de trayons ont été mises en évidence
selon le mode de conduite des animaux, en batiment
ou au paturage (Doyle et al., 2017). D’autres facteurs
inhérents aux modes d’hébergement des animaux
sont a considérer, tels le type de litiere ou la saison.
L’influence du type de litiere sur la charge
microbienne en surface des trayons a été démontrée
(Guarin et al., 2017 ; Rowbotham et Ruegg, 2016),
ainsi que la plus grande diversité des profils
microbiens de l'apex de trayons prélevés pendant
I'hiver comparés a ceux prélevés I'été (Derakhshani
et al.; 2018). Par ailleurs, si les populations
microbiennes identifiées dans le lait de citerne de
vaches primipares logées sur du sable neuf ou
recyclé semblent comparables, elles different de
celles d’'animaux logés sur de la sciure ou du fumier
(Metzger et al., 2018). Les sources microbiennes
pouvant conduire a une contamination accidentelle
par des bactéries pathogénes étant nombreuses, les
pratiques de traite sont souvent choisies pour les
éliminer sans tenir compte des réservoirs potentiels
en micro-organismes utiles (Rowbotham et Ruegg,
2016). L'application de procédures d'hygiene
drastiques (nettoyage des trayons pré et/ou post-
traite, désinfection des trayons par pré et/ou post-
trempage, nettoyage et décontamination de la
machine a traire) peut réduire de 2,6 log(ufc/ml) les
niveaux microbiens sur la peau des trayons (Guarin
et al.,, 2017 ; Rowbotham et Ruegg, 2016). En
particulier, une hygieéne de traite intensive serait
associée a des niveaux plus faibles de bactéries
Gram-positive catalase-positive, et de levures
(Monsallier et al., 2012). D’autres pratiques, comme
la monotraite ou la traite robotisée, ainsi que
I'antibiothérapie intra-mammaire, les obturateurs
externes voire internes des trayons, pourraient
également étre associées a des modifications
qualitatives ou quantitatives de certains microbiotes
commensaux et/ou opportunistes de la peau des
trayons, et par conséquent du lait.

2.2. LA COMPOSITION DE LA RATION CHEZ
L’ADULTE

L’alimentation est le facteur de variation le plus
important du microbiote ruminal (Malmuthuge et
Guan, 2017). L’alimentation modifie également le
microbiote intestinal.

En élevage, I'élément de la ration qui a le plus de
répercussion est le ratio fourrages/concentrés.
Fréguemment, les vaches laitieres recoivent une
alimentation riche en céréales pour satisfaire leurs
besoins énergétiques élevés. Généralement, dans le
rumen, on observe une augmentation des bactéries
amylolytiques avec les rations riches en concentrés

et a 'opposé des bactéries fibrolytiques avec des
rations riches en fourrages. Au sein de ces 2 grands
groupes fonctionnels de bactéries, il existe des
variations de réponse en fonction de la nature des
fourrages et des concentrés. Par exemple dans le
rumen, une ration riche en amidon peut étre associée
a une augmentation importante de la population de
Lactobacillus (Zened et al., 2013). Plus globalement,
I'effet principal d’une ration riche en céréales est une
baisse de la diversité des bactéries, associée a une
diminution marquée des populations de protozoaires
et de champignons (Ishag et al., 2017). Le microbiote
du gros intestin est aussi modifié par des rations
riches en céréales (Plaizier et al., 2017). Ce type de
ration provogque dans certains cas une acidose
ruminale et intestinale qui altere les fonctionnalités
du microbiote digestif, diminue [Iutilisation des
nutriments de la ration et peut parfois déclencher des
réponses inflammatoires (Plaizier et al., 2008). Au-
dela de ces phénoménes inflammatoires, ce type de
ration favoriserait certaines bactéries pathogénes
pour la mamelle (Zhang et al., 2015), et pourrait,
directement ou indirectement, modifier le microbiote
de la peau des mamelles. Par ailleurs, Frétin et al.
(2018) ont mis en évidence des différences
d’abondance de taxons bactériens (regroupement de
bactéries sur la base de leurs relations
phylogénétiques) en surface des trayons des vaches
laitieres selon si la conduite au paturage avait lieu
avec ou sans concentrés ajoutés: le genre
Clostridium plus abondant sur les trayons des
animaux en systeme semi-extensif, pourrait provenir
des féces ; il pourrait étre favorisé par la distribution
de concentrés.

Le deuxiéme grand facteur de variation du microbiote
ruminal et de son activit¢ sont les acides gras
polyinsaturés, potentiellement toxiqgues pour
certaines bactéries (Enjalbert et al., 2017). En outre,
I'effet des acides gras insaturés est fonction de la
teneur en amidon de la ration (Zened et al., 2013).
Les probiotigues sont également capables de
modifier le microbiote ruminal et intestinal. Les plus
étudiées chez les ruminants sont les levures. Celles-
ci peuvent privilégier certaines populations de
bactéries, champignons et protozoaires (Ishaq et al.,
2017).

Enfin d’autres substances en particulier d’origine
végétale sont de potentiels modulateurs mais leur
efficacité/innocuité reste & prouver pour nombre
d’entre elles. On peut néanmoins citer les tanins qui
se montrent assez efficaces (Buccioni et al., 2017 ;
Correa et al., 2020).

2.3. LA GENETIQUE DE L’HOTE

Chez les ruminants, le contrdle génétique du
microbiote par I'hGte est encore assez méconnu, bien
moins détaillé que chez I'Homme ou des liens entre
génétique de I'héte, microbiote digestif et santé, en
particulier, sont clairement établis. Néanmoins des
études tres récentes, centrées sur le microbiote
ruminal chez les bovins (Li et al., 2019b ; Wallace et
al., 2019 ; Zhang et al., 2020) et les ovins (Rowe et
al., 2015 ; Marie-Etancelin et al., 2018) rapportent
l'existence  d'un contrle  génétique  des
communautés microbiennes, que ce soit en
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productions laitiere ou allaitante. Chez les ovins, dés
2015, Rowe et al. ont démontré I'existence d’un
déterminisme génétique de la communauté
microbienne en synthétisant la variabilité de celle-ci
a laide d’'une analyse de correspondance. Des
estimations d’héritabilité d’abondances de taxons
bactériens ont ensuite été publiées: selon les
auteurs, 22 % des genres bactériens, 59 taxons
bactériens ou 39 OTUs (Operational Taxonomic Unit,
i.e. regroupement de séquences d’ARN 16S sur la
base de leur similarité) présentent des héritabilités
significatives respectivement supérieures a 0,10,
0,15 ou 0,20 (Marie-Etancelin et al., 2018 ; Li et al.,
2019 ; Wallace et al., 2019). Deux de ces auteurs
rapportent une indépendance entre le niveau
d’abondance de ces OTUs ou taxons et leur niveau
d’héritabilité ; aussi des OTUs méme faiblement
abondants peuvent étre héritables. Contrairement
aux bactéries membres du phylum Bacteroidetes tres
affectées par les facteurs d’environnement, les
bactéries du genre Ruminococcus semblent
fortement associées a la génétique de I'héte (Liet al.,
2019) : la grande diversité de ces Ruminococcus et
de leurs modéles d’association avec I'hdte suggere
'existence de relations de coévolution entre
Ruminococcus et son hote (La Reau et al., 2016). De
plus, ces OTUs héritables semblent co-agir entre eux
(plus que les OTUs non héritables), et sont en grande
partie liés aux acides gras ruminaux produits de la
fermentation ruminale (Wallace et al.,, 2019).
L’existence d’un déterminisme génétique des indices
de diversité semble en revanche controversée. Une
seule analyse d’association pangénomique entre des
marqueurs du génome de I'héte et 'abondance des
taxons microbiens du rumen a été publiée (Li et al.,
2019). Dix-neuf QTL situés sur 12 chromosomes
bovins ont été associés a 14 taxons bactériens dont
12 avaient été identifiés comme héritables ; ni les
indices de diversité, ni les abondances d’archées
n’ont présenté de QTL. Comme proposé par Difford
et al. (2018), il serait souhaitable de prendre en
compte simultanément les contributions du
métagénome du microbiote et du génome de I'hbte
dans l'analyse de la variabilité des caractéres
d'intérét chez les ruminants, sachant que le
microbiote est lui-méme sous la dépendance des
genes de I'hdte. Des études postérieures (Zhang et
al., 2020) ont illustré l'utilité d'inclure a la fois des
informations microbiennes et génétiques de I'héte
pour mieux comprendre les caractéres complexes.

24, L’ INFLUENCE DE PRATIQUES
ALIMENTAIRES DANS LE JEUNE AGE

Chez les ruminants, le tube digestif est stérile, peu
développé et non fonctionnel a la naissance mais il
est trés rapidement colonisé et les fonctions
digestives se mettent en place progressivement
(Fonty et Chaucheyras-Durand, 2007). Tous les
travaux menés sur le jeune s’accordent a dire que la
richesse et la diversité augmentent avec I'age et le
microbiote devient plus mature et plus stable avec le
temps (Malmuthuge et Guan, 2017). Par exemple, la
dynamique de mise en place du microbiote ruminal
chez les jeunes est liée a I'age et au changement de
régime alimentaire. Elle pourrait étre divisée en trois
étapes chez le veau (Rey et al., 2014).

Les 2 a 3 premiers jours de vie correspondent a une
phase initiale de colonisation par des bactéries
essentiellement anaérobies facultatives
(Proteobacteria a plus de 50 %) ; celles-ci vont avoir
un réle important dans la mise en place du milieu
ruminal, notamment pour les populations strictement
anaérobies (Fonty et Chaucheyras-Durand, 2007).
Gomez-Arango et al. (2017) soulignent le role
important que joue la mére dans [linoculation
microbienne a travers différentes matrices (vagin,
feces, peau, salive, colostrum).

La deuxieme phase arrive aprés 3 jours de vie avec
le passage a laliment dallaitement ou au lait
maternel. Durant cette phase, un changement
important de la communauté bactérienne a lieu. Les
bactéries anaérobies strictes dominent, les
premiéres archées s'installent ensuite, puis les
premiers champignons a 10 jours d’age (Fonty et
Chaucheyras-Durand, 2007). Aprés la phase
colostrale, la colonisation bactérienne est trés
difféerente  d’'un individu a [lautre. Ceci est
probablement d0 & une communauté pionniére
variable qui se met en place dés la naissance,
préparant  différemment  I'écosystéme pour
limplantation du microbiote anaérobie (Jami et al.,
2013).

La derniére étape de colonisation se situe entre 14
jours et le sevrage (70 jours en moyenne). Elle
dépend de lingestion d’aliment solide, de I'age au
sevrage et de la présence ou pas d’animaux adultes
(Rey et al., 2014). Les protozoaires vont s’installer
durant cette phase a partir de 21 jours d’age (Fonty
et Chaucheyras-Durand, 2007). Par exemple, des
études réalisées sur des veaux (Meale et al., 2016)
et sur des chevreaux (Abecia et al., 2017) nourris
avec un aliment d’allaitement montrent que le genre
Bacteroides diminue fortement avec l'introduction de
céréales dans le régime. Anderson et al. (1987) ont
montré que l'introduction d'aliments solides chez des
veaux sevrés a 4 semaines favorisait une plus
grande abondance microbienne dans le rumen par
rapport & des veaux sevrés a 6 semaines sans
introduction d’aliments solides.

Il existe donc un effet important de 'adge de I'animal
jusqu’au sevrage sur le microbiote digestif, ainsi que
de [lalimentation. Piloter le microbiote et son
implantation dans le tube digestif, juste apres la
naissance des animaux, pourrait étre une piste pour
programmer le microbiote et I'orienter (Malmuthuge
et Guan, 2017).

3. LES PRINCIPAUX LIENS AVEC LES
CARACTERES D’INTERET POUR LES
ELEVEURS

Les rations riches en concentrés sont a l'origine
d’une modification importante des microbiotes
conduisant a une potentielle altération de I'efficacité
alimentaire, du bien-étre et de la santé des animaux
(acidose). Parallelement a [Il'acidose, d’autres
troubles digestifs (diarrhées d’origines infectieuse ou
non) voire extra-digestifs (boiteries), peuvent étre
lies a des altérations des équilibres microbiens (ou
dysbiose) au sein du tractus digestif. Toute dysbiose
intestinale peut en particulier influencer Ia
susceptibilité de I'héte aux infections (Malmuthuge et
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Guan, 2017). Enfin, au-dela du lien étroit existant
entre efficacité alimentaire et microbiotes digestifs,
ceux-ci influent sur les émissions de rejets polluants
pour I'environnement et la qualité des productions
animales.

3.1. MICROBIOTES ET SANTE

Comme évoqué ci-dessus, I'acidose induite par les
rations riches en concentrés peut provoquer une
dysbiose caractérisée par une diminution de la
richesse et de la diversité du microbiote ruminal,
voire intestinal (Khafipour et al., 2016 ; Mao et al.,
2013). Elle est marquée par une réduction de
I'abondance de taxons ayant un effet bénéfique pour
I'héte et, a contrario, 'augmentation de I'abondance
de bactéries ayant un effet défavorable voire
pathogene (Plaizier et al., 2018). Plusieurs auteurs
rapportent qu’avec ce type de ration, 'abondance
relative des Firmicutes augmente au détriment de
celle des Bacteroidetes (Plaizier et al., 2017 ; Mao et
al., 2013), ce qui ne serait pas favorable d’'un point
de vue fonctionnel (El Kaoutari et al., 2013). Par
ailleurs, dans certaines études (Li et al., 2011 ;
Plaizier et al.,, 2017), on voit apparaitre une
augmentation de certaines souches potentiellement
pathogéenes d’Escherichia coli qui déclenchent une
réponse inflammatoire dans ces conditions ruminales
(Khafipour et al., 2011). Les effets de I'acidose sur la
composition du microbiote different entre les études
et méme entre les vaches au sein d’'une méme étude.
Zaneveld et al. (2008) expliquent ces différences par
une coévolution permanente de I'hdte et du
microbiote. Différentes stratégies de prévention de
'acidose ont été testées et semblent prometteuses.
Elles consistent pour la plupart a augmenter dans la
ration la part de fibres pour favoriser la communauté
fibrolytique, mais également a ajouter des
compléments alimentaires et des additifs, comme les
tampons et les probiotiques (Plaizier et al, 2018).
Enfin, une alimentation riche en concentrés serait
associée a une proportion plus élevée dans le lait de
certaines bactéries opportunistes telles que
Stenotrophomonas  maltophilia,  Streptococcus
parauberis et Brevundimonas diminuta (Zhang et al.,
2015).

Le veau nouveau-né est fréquemment infecté par
différents agents pathogénes entériques conduisant
a des diarrhées plus ou moins séveéres, responsables
de pertes économiques importantes (Cho et Yonn,
2014). Or au niveau intestinal, il existe un lien marqué
entre les dysbioses et les diarrhées ou la présence
de pathogenes. Par exemple, des veaux nouveau-
nés infectés par des cryptosporidies ont un
microbiote fécal enrichi en Fusobacterium (Ichikawa-
Seki et al., 2019). De méme, chez des veaux en
feedlot, une diarrhée hémorragique est associée a
une dysbiose du microbiote fécal (Zeineldin et al.,
2018). Dans ces exemples, il n'est pas possible de
savoir si la dysbiose observée est la cause ou la
conséquence de la maladie, mais une augmentation
des Proteobacteria, et en particulier des
Enterobacteriaceae dans le microbiote fécal semble
étre aussi la signature de diverses maladies et états
diarrhéiques chez I'Homme et chez [Ianimal
monogastrique (Shin et al., 2015). Des stratégies
nutritionnelles n'utilisant pas d’antibiotiques sont
développées pour lutter contre les affections

entériques, en particulier I'utilisation de probiotiques
pour orienter le microbiote intestinal au bénéfice de
la santé de I'animal (Plaizier et al., 2018).

Il existe également un lien entre le microbiome des
ruminants et le risque de mammites. Le type de
litiere, par exemple, semble influer sur I'exposition de
la peau des trayons aux micro-organismes
pathogenes associés aux mammites (Rowbotham et
Ruegg, 2016). En outre, des études récentes
(Falentin et al., 2016 ; Derakhshani et al., 2020) ont
montré que la communauté bactérienne du canal des
trayons des bovins laitiers varie en fonction des
antécédents de mammites de l'animal : les quartiers
sains présentaient des profils taxonomiques
différents de ceux ayant déja développé une
mammite. Rappelons que les mammites cliniques
s’ensuivent d’'une antibiothérapie, en particulier
locale. Par ailleurs, les mammites subcliniques
ovines semblent étre associées a l'augmentation
significative dans le lait de certains genres
microbiens habituels de la glande mammaire et a une
réduction concomitante de sa diversité microbienne
(Esteban-Blanco et al., 2020). Enfin, la comparaison
de brebis laitieres appartenant a des lignées
divergentes pour la susceptibilité aux mammites a
mis en évidence une augmentation de I'abondance
de 4 genres de bactéries ruminales (Olsenella,
Prevotella 1, Prevotellaceaea Gabal,
Syntrophococcus) chez les animaux les plus
susceptibles aux infections mammaires (Marie-
Etancelin et al., 2018).

La pathologie mammaire en général, et les
mammites en particulier, a un impact de premier
ordre sur le bien-étre animal. En effet, les mammites
représentent I'affection la plus fréquente en élevage
laitier chez les trois espéces, tout particulierement
chez la vache. De plus, une partie des infections
mammaires, variable en fonction de I'espéce hote,
est a l'origine de tableaux cliniques aigus a suraigus.

3.2. MICROBIOTES ET ENVIRONNEMENT

Le secteur de I'élevage représente une source
importante de gaz a effet de serre (GES) dans le
monde. Ce secteur émet environ 14,5 % du total des
émissions anthropiques mondiales de GES (Gerber
et al, 2013); le méthane entérigue produit
essentiellement par les ruminants en représente
44 %.

Le CHs est un coproduit naturel, résultant de la
dégradation microbienne des aliments dans le
rumen, permettant de recycler I'’hydrogéne produit
par les fermentations. Ce phénoméne est
indispensable car I'accumulation d’hydrogéne aurait
des effets négatifs sur les fermentations.

Des tentatives ont été faites pour réduire la
production de méthane dans le rumen en utilisant
plusieurs stratégies (Morgavi et al., 2010, Martin et
al., 2010 ; Huws et al., 2018). La plupart d’entre elles
n'est pas largement utilisée en raison d'une faible
efficacité, d'une mauvaise sélectivité, de la toxicité
des produits chimiques envers I'animal ou encore du
développement d'une résistance microbienne aux
composeés anti-méthanogenes. Un certain nombre de
ces approches cible le métabolisme du H2 en
diminuant les producteurs de H: tels que les
protozoaires, mais trés peu d’entre-elles visent a
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augmenter les voies de consommation de Hz autres
gue la méthanogeneése.

Rowe et al. (2015) rapportent des corrélations
génétiques significatives entre les communautés
microbiennes ruminales et les émissions de
méthane. Ramayo-Caldas et al. (2019) ont identifié
un ruminotype composé de 86 OTUs associé avec
une augmentation des émissions de méthane. Ces
OTUs expliquent 24 % de la variance phénotypique
de la quantité de méthane produit, tandis que la
contribution du génome de I'héte est estimée a 14 %.
Par ailleurs, les pertes d'azote dans les feces et
l'urine des ruminants peuvent présenter jusqu'a 90%
de l'azote consommé par I'animal ce qui pose un
probléme vis-a-vis de I'équilibre de la ration, mais
aussi environnemental dans certaines régions de
production (Dijkstra et al., 2013). Ces pertes sont
particulierement liées a [limportante activité
protéolytique des microbes du rumen produisant de
'ammoniaque ; celui-ci n’est pas totalement réutilisé
pour la synthése de protéines microbiennes et est
ensuite excrété par I'animal, modulant la digestibilité
et l'utilisation métabolique de I'azote. Des rations
alimentaires respectant au mieux les
recommandations tenant compte de la physiologie
de I'animal sont la meilleure solution pour diminuer
les rejets azotés. Enfin, le microbiote ruminal produit
des phytases permettant de valoriser efficacement le
P d’origine végétale et donc de limiter sa teneur dans
les déjections de ruminants.

3.3. MICROBIOTES ET
ALIMENTAIRE

Le microbiote ruminal est fortement lié aux
performances des animaux et a leur ingestion, et
contribuerait & de nombreux phénotypes (Xue et al.,
2018) pour lesquels des modeles prédictifs incluant
le microbiote ruminal ont été proposés (Gleason et
White, 2018). Le microbiote ruminal dépend
fortement de la quantité de matiére seche ingérée et
de l'efficacité alimentaire des animaux (Delgado et
al.,, 2019) : par exemple, le genre Prevotella a une
abondance relative plus élevée dans le rumen des
vaches laitieres les plus efficaces. Néanmoins,
'abondance de ce genre n'est que trés faiblement
corrélée aux paramétres d’efficacité alimentaire
mesureés par les auteurs. Ainsi, Malmuthuge et Guan
(2017) ont rapporté dans leur synthése que les
relations entre le microbiote ruminal d’'une part et la
production laitiere et I'efficacité alimentaire d’autre
part, sont encore incertaines car de nombreuses
études se contredisent. Par exemple, le genre
Prevotella peut étre corrélé négativement ou
positivement a ces deux paramétres. L'une des
raisons possibles & ces différences est que les
auteurs utilisent la plupart du temps des faibles tailles
d’échantillons. L’autre raison provient de la
multiplicité des approches statistiques utilisées, dont
certaines sont inadaptées a ces données de
comptage microbien.

Des 2016, Roehe et al. indiquaient que pour prédire
85 % des variations de l'indice de consommation, il
fallait prendre en compte les abondances relatives de
49 génes microbiens du rumen. De méme, la plupart
des taxons microbiens héritables identifiés par Li et
al. (2019) contribuent fortement a expliquer les
variations de l'indice de consommation et de la

EFFICACITE

matiere séche ingérée, mais peu ou pas les
variations du critere composite qui est la
consommation résiduelle.

3.4. MICROBIOTES ET QUALITE DES PRODUITS
Les microbiotes peuvent influer sur les différentes
composantes de la qualit¢ d'un produit:
organoleptiques, technologiques, sanitaires et
nutritionnelles. Nous nous limiterons a I'exemple du
lait. Une récente étude (Carafa et al., 2020) a montré
que les niveaux microbiens des laits d’alpage sont
significativement plus élevés que ceux des laits issus
de prairies permanentes de plaine. De nombreuses
souches appartenant a des espéces bien connues
pour leurs activités technologiques ou probiotiques
ont été isolées dans le lait d'alpage (20 % de
Lactococcus lactis subsp. lactis/cremoris, 18 % de
Lactobacillus paracasei, 14 % de Bifidobacterium
crudilactis et 18 % de Propionibacterium sp.) contre
16 %, 6 %, 2 % et 5 % respectivement dans le lait de
plaine. De plus, le lait d’alpages présentait une
réduction significative des Pseudomonas et une
augmentation des genres Lactococcus,
Bifidobacterium et Lactobacillus. De la méme
maniére, le systéme de paturage (paturage exclusif
vs paturage + concentrés) des vaches laitieres est
associé, via le trayon, au microbiote du lait et du
fromage dont il est issu (Frétin et al., 2018) : 85 %
des OTUS identifiés dans le lait cru et 27 % de ceux
identifiés dans le fromage affiné ont été trouvés sur
la peau des trayons. Les voies et les facteurs de
dissémination de germes pathogénes alimentaires
de I'animal, et de son environnement au lait, ont fait
I'objet de nombreuses études. La mamelle (surface
des trayons, glande) est considérée comme un
réservoir de germes pathogénes (S. aureus ; Rainard
et al,, 2018) ou un vecteur de ceux-ci (Listeria
monocytogenes, Escherichia coli producteurs de
shiga-toxines ; Castro et al., 2018 ; Frémaux et al.,
2006). Mais rares sont les études qui explorent les
déterminants des équilibres entre les microbiotes
commensaux et les pathogenes pour le
consommateur. Monsallier et al. (2012) ont montré
que certaines pratiques, comme l'utilisation de litiere
de paille et une hygiéne de traite modérée
(désinfection non systématique du trayon), tendent a
éliminer les agents pathogénes et a préserver les
populations microbiennes d’intérét technologique.
Enfin, il est & noter que le profil en acides gras du lait,
qui module la texture et les propriétés nutritionnelles
des matieres grasses du lait, est tres dépendant du
phénomene de biohydrogénation réalisé par les
bactéries ruminales (Enjalbert et al., 2017). Par
exemple, lorsque la voie de biohydrogénation en
trans-11 est inhibée dans le rumen, les acides
vaccénique et ruménique diminuent dans le lait des
vaches (Kaleem et al, 2018). Or, ces acides gras
présenteraient des propriétés intéressantes pour le
consommateur humain (Troegeler-Meynadier et al.,
2005). Il en va de méme pour la viande.

CONCLUSION

Les microbiotes des ruminants sont composés de
bactéries, d’archées, d’eucaryotes, et de virus. Les
bactéries sont les plus nombreuses et les plus
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impliquées dans les rb6les biologiqgues des
microbiomes ; elles sont aussi les plus étudiées. Les
archées  participent  essentiellement a |la
méthanogenése dans le tube digestif. Les
eucaryotes sont minoritaires, mais leur réle exact est
encore peu connu et leur importance au sein des
écosystemes reste a préciser. Actuellement, les
études des effets des microbiotes sur leur hote
concernent presque uniquement les relations avec la
santé des animaux, et pour les microbiotes digestifs,
les performances de production et [lefficacité
alimentaire. Par ailleurs, la présente synthése
souligne l'importance des facteurs
environnementaux et individuels, avec des leviers
potentiels a utiliser en élevage : alimentation,
hygiéne des pratiques, conduite des animaux,
génétique et age. Ces facteurs interagissent dans un
élevage et une approche globale devra étre
développée pour proposer aux éleveurs des
solutions intégrées.
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