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PREAMBULE

Ce travail a pour objet de caractériser la variabilité ggumetde I'efficacité d’utilisation de
'aliment des poissons d’élevage, en vue de poser les bases d'uctoséleture sur ce
caractére. Il s’'inscrit dans un contexte de forte évolution des prodsigiiscicoles. Cette
recherche prend appui sur les avancées en termes de contréleregeotiuction, de la
génétique quantitative et de la nutrition réalisées ces tdemteéres années sur les espéeces
les plus communément élevées, comme sur les connaissances &ladfiees vertébrés
terrestres, pour proposer une stratégie originale et pragmaligpperoche des parametres

génétiques de ce caractére complexe.

Le déclin mondial des stocks de poissons marins a entrainé ces deinEres années un
plafonnement des captures de la péche océanique autour de 90 millitomele par an
(FAO, 2008). Or, la consommation de poissons pour l'alimentation huneiramimale
augmente régulierement. Les projections des spécialistes tahlentine augmentation
prochaine de I'ordre de 20 %, faisant ainsi passer la consommatighad&9 kg par an et par
habitant d’ici a 2030. La péche seule ne pourra donc satisfaire l@isdes produit de la
mer. Pour répondre a ces besoins, la pisciculture est une solutiqgerojess zootechniques
et techniques prodigieux réalisés dans ce domaine ces trenigree années ont permis une
augmentation spectaculaire de la production piscicole, qui est msd€emillions de tonnes
en 1984 a 51 millions de tonnes en 2006 (FAO, 2008). Aujourd’hui, prés de la destié
poissons consommeés dans le monde provient de la pisciculture.

Les verrous principaux, qui ont été levés pour permettre une iintatisn de la production
piscicole, sont la maitrise de la reproduction, la mise au poiliindiats composés et inertes
et 'amélioration de la conduite d’élevage et de la prophylaxieedeespeces. Cependant, la
pisciculture intensive fait face a de nombreuses critiquesalie®nts piscicoles sont, en
réponse aux besoins spécifiques de ces especes, riches en protineng pour garantir la
gualité de la chair, permettre un apport conséquent en acides grinsgiahgs de la série
omeéga 3. Or, les matieres premieres les plus communémentestilm@ir satisfaire ces
besoins sont la farine et I'huile de poisson. Il peut sembler a@beerapremiére approche de
baser le développement de I'élevage de poisson sur une utilisatiodsdeges halieutiques.
En fait, il ne s’agit pas des mémes espéces, la farine de poisson étant prpduiitede petits

pélagiques a faible valeur commerciale. Dans tous les cas, aatctéristique affecte la



durabilité des élevages, la production de farine de poisson stagniemtoxis de 30 millions
de tonnes par an et il est peu probable gu’elle augmente. Comme pdestauses élevages
et quelle que soit I'espéce de poisson produite, I'aliment reprégkrstale 50% des codts
d’exploitation. Le prix de la farine de poisson est I'un des pludufuds du marché des
matiéres premiéres et, ces derniers mois, le prix desranp®ur poisson a augmenté de
maniére considérable. En corolaire, les rejets des piscicudtnragote et en phosphore sont
directement proportionnel a l'utilisation de farine poisson. Par pkenon estime que la
production de 100 tonnes de saumon atlantique entraine un rejet de 3,5 tonneset'a@206t
kg de phosphore. Une voie pour accroitre la durabilité des productionsolgiscet pour
diminuer leur dépendance vis-a-vis de la farine de poisson est mdeha substituer cette
derniere. L’autre est d’améliorer ['utilisation de [Ialiment.esC deux objectifs se
complémentent. lls font appel a des approches de recherche diveeseguelicelles visant a
valoriser l'utilisation d’autres matieres premiéres, a unellene¢ compréhension des
particularités du métabolisme de ces especes et de leur cemepottalimentaire. Le présent
travail a pour objectif de poser les bases d’'une amélioration ffiedateé d’utilisation de
I'aliment c'est-a-dire le rendement ingéré sur gain de poidpalesons par voie de sélection
génétique.

Ces dernieres années, l'efficacité d'utilisation de I'alingast accrue avec la maitrise de la
zootechnie et de l'alimentation mais les possibilités d’anadicor par voie génétique ont été
peu explorées. Le principe de la sélection génétique est d’iéentd#s individus qui
fourniront les meilleurs descendants. Ces individus seront ensuitgsitilomme géniteurs
pour produire la génération suivante afin d’améliorer les performamog®nnes de la
population pour le caractére sélectionné. L’identification de cessfgiéniteurs nécessite de
développer des systemes spécifiques pour tester les performdnceggrand nombre
d’individus. L'un des pré-requis fondamental a 'amélioration génétiqueuee la variabilité
génétique additive du caractére dans la population soit suffisamimpoitante. Chez les
poissons, la variabilité génétique de la plupart des caractargsy&ts agronomiques testé a
ce jour est importante, sans doute du fait de la récente domeatidatla plupart des ces
especes. De plus, la grande fertilité et le fait quedeodriction chez la plupart des especes
soit externe permet de concevoir des plans de sélectionriegaenpleur et, ainsi de pouvoir
tester a bas co(t les performances d’'un grand nombre d’individus.dib®es lIégitime de se
demander pourquoi nous ne disposons pas encore des parametres génétiques d’'unataractére t
gue lefficacité d’utilisation de l'aliment alors que son amtion aura un effet positif

indéniable sur I'économie et I'impact environnemental des élevages.



L’efficacité d’utilisation de l'aliment est un caracterentplexe éminemment variable. Ceci
est vrai chez les vertébrés terrestres et cette iddadst décuplée chez les poissons, compte
tenu de leurs caractéristiques métaboliques et zootechniques. Déeprapguat génétique et
environnementale de cette variabilité nécessite une stratégie d’approche

Dans une partie introductive, sont présentées les connaissances deilmgeété utilisées
pour établir la stratégie employée. Nous nous sommes inspirggatgammes de sélection
mis en place chez les vertébrés terrestres (partie Intteduction), nous avons caractérisé
quelles particularités des poissons demandent leur adaptation gatéel’introduction).
Ensuite, nous avons intégré les derniéres connaissances et technggsesunpoint pour ces
especes afin de mieux décomposer la variabilité du caracteffecatité d’utilisation de
laliment (partie 3 de l'introduction) et pour identifier des ae® indirects facilement
mesurables sur lesquels baser un programme de sélection, appBoablevage et a un
ensemble varié d’especes (partie 4 de l'introduction). Une fois la stratfgiee, les résultats
du travail expérimental sont présentés sous forme de quatre ebapitrvisent a attester de
la faisabilité de la mesure des criteres indirects (ateadi} puis de leur pertinence en
établissant un protocole de mesure des corrélations génétiqueffidaclté d’utilisation de
l'aliment et des critéres indirects (chapitre 2). Celusera appligué a des conditions
d’élevage proches des situations réelles (chapitre 3), ou seramtergeses héritabilités des
critéeres indirects (chapitre 4). Apres avoir discuté de laneeice de la stratégie générale
adoptée, nous proposerons une méthode pour débuter une sélection afin damélior
I'efficacité d'utilisation de I'aliment applicable a toute espél’élevage. Ce travail illustre
l'intérét de faire converger un faisceau de connaissances, efonuttien genetique dans le
but de trouver des moyens simples et fondamentaux d’améliorationqgeénédées caracteres

complexes.



INTRODUCTION



1. Vers une amélioration génétique de I'efficacité d’utilisation des
aliments chez les vertébrés terrestres, les méthode s etles
parametres génétiques

1.1 La description de l'utilisation métabolique de I'aliment

L'efficacité d'utilisation de I'aliment décrit la relatioantre la quantité finale de biomasse
produite et la quantité d’aliment ingéré utilisée pour produire déttiemasse. Initialement
décrit comme un simple ratio entre le gain de poids et I'tnggle est en réalité un caractere
complexe qui résulte de l'interaction entre de nombreux composkntgieele comportement
alimentaire, les capacités digestives, le métabolisme, Igpagition corporelle ou encore
lactivité physique (figure 1). Au cours de leur utilisation, lakments subissent de
nombreuses transformations dans l'appareil digestif, avant que lemeniy ne soient
utilisés dans les tissus. lls sont dégradés progressivemeimaggie étape se traduit par des
pertes d’énergie trés variables selon le type d'alimentnfdexl, 1988). Les variations
d’efficacité avec lesquelles I'énergie contenue dans l'alinestt utilisée, dépendent de
nombreux processus physiologiques. Avant toute transformation, la quaalinéedt ingéré
est régulée par le besoin et le comportement alimentaireirdividu. La régulation de
l'ingéré est donc, chronologiquement, le premier facteur de variat®nl’efficacité
d'utilisation de l'aliment et il semble bien, au moins chez lb®vins, que les quantités
d’aliment ingéré sont inversement proportionnelles a I'efficaditdilisation de I'aliment
(Herd et al., 2004). Aprés ingestion, une partie des constituants qugam’est pas digéerée
et est directement excrétée sous forme de feces. La ptahtrel’énergie effectivement

absorbée par I'individu est appelée énergie digestible.
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Figure 1. Modele d'utilisation de I'’énergie alimentaire par les animaux.

Une fois absorbés, les nutriments entrent ensuite dans les poalsohagtes mais il existe
d’autres postes de perte d’énergie. Le premier est celuimkrdi€ nécessaire pour éliminer
les produits finaux du métabolisme en particulier 'urée ou Idhamé&t chez les ruminants. En
retranchant cette fraction d’énergie « perdue » a I'énaligjestible, on obtient I'énergie
métabolisable. Enfin, au cours de I'ingestion, de la digestion, de lf@hsoet du transport
des nutriments, une partie de I'énergie contenue dans l'alimenpeedtie sous forme
d’énergie thermique appelée extra-chaleur. Les dépensesadbbaieur augmentent avec la
guantité d’aliment ingéré. L’énergie apparemment utilisablegsatidsus est appelée énergie
nette. Elle correspond a I'énergie métabolisable a laquellé setanchée I'extra chaleur.
Cette énergie est disponible pour assurer la couverture des shaBemiretien, de la
croissance et de l'activité physique des individus. Si, sur la base de ce schénaaahmomns

les sources de variabilité, nous pouvons les classer grossierements catégories. Celles



qui sont associées au comportement alimentaire, celles qui 30#d d&s processus associes
a la digestion, physiologiques comme métaboliques, et celles crridiEm des particularités
meétaboliques des individus, rapidement regroupées sous le vocable « métabolismme>de bas
L’efficacité de l'utilisation de I'énergie nette peut étmeodélisée a partir des capacités
métaboliques de base et de la composition corporelle des individuan@ielki, 1976; van
Milgen and Noblet, 1999). Les besoins d’entretien couvrent les dépédsesalix grandes
fonctions vitales telles que la digestion, la respiration ou lalation sanguine. Les besoins
de croissance couvrent, a la fois, la synthese et 'accr&®nutriments (protéines, glucides,
lipides), les compartiments majeurs, en termes de productioe,fié@nt les compartiments
protéigue et lipidique. D’'une maniére générale, on considére que tapmrgétique couvre
en priorité les besoins d’entretien. L’énergie allouée a la prasudi nouveaux tissus est
utilisée pour l'accrétion des protéines et le dépot de lipides. &atit d’énergie nécessaire a
la production d’un gramme de tissu dépend de la composition corpordliadidddu. La
dépense énergétique associée a la fixation d’un gramme de pd@dineaux a 9,4 kcal alors
gue la dépense énergétique associée a la fixation d’'une gramipelele équivaut a 5,5 kcal
(Vermorel, 1988). Enfin, [lactivitt physique entraine des dépensesgéiiugies
supplémentaires qui diminuent le rendement ingéré / gain, et daitcel’efficacité
d’utilisation de l'aliment (Braastad and Katle, 1989; Hughes .et1807; Luiting and Urff,
1991).

Les sources de variations de I'efficacité d'utilisation @difient sont donc multifactorielles
mais il semble que le processus physiologique, affectant de mmamiépondérante les
variations d’utilisation de I'aliment au moins chez les ruminagss le métabolisme de base
(Herd et al., 2004). Ainsi, le métabolisme de base pourrait-ill€tceitere le plus pertinent
pour décrire les variations d’efficacité alimentaire. Plusdigsenses d’entretien sont faibles,
ou plus les colts énergétiques associés a la synthése desdissizgbles, meilleure en sera
I'efficacité d'utilisation de I'aliment. Les dépenses émigues pour les besoins d’entretien
sont dépendantes du poids de I'individu. Cependant, elles varient moins vite poiels,
c’est pourquoi elles sont représentées en fonction du poids métaboligde e a la
puissance ¥ pour la majorité des especes étudiées ; (Vermorel, 1€88hits énergétiques
de la synthese de nouveaux tissus varient avec le poids et I'ageldetus. En effet, plus
un individu est agé plus la part de lipides déposés, comparée @t ldepprotéines, est

importante et ceci chez toutes les especes étudiees.



Pourtant, quel que soit I'age, les variations inter individuellesmdtabolisme de base
semblent essentiellement expliqguées par des différences sigevite turnover des protéines.
Le turnover des protéines est un processus ininterrompu de dégradadersygithese des
protéines permettant aux individus le remodelage continuel de ilesus.tChez les bovins, le
pourcentage de renouvellement des protéines varie entre 3% par jpleshevins adultes
et 10% chez I'agneau (Vermorel, 1988). Le turnover des protéines esbaasgus colteux
en énergie qui représente pres de 25 % des besoins énergétiquespohzt (Muramatsu et
al., 1987; Muramatsu and Okumura, |, 1985). C'est sans doute ce colt éuerggii
explique le lien entre le turnover des protéines et I'effiéadititilisation de I'aliment. Cette
relation a été montrée, en particulier, sur des lignées d¢ dat goulet sélectionnées sur la
croissance, les lignées présentant la meilleure efficatit@entaire étant également celles
pour lesquelles le turnover des protéines était le plus faiblegd @tal., 1998; Tomas and
Pym, 1995). Ce dernier est expliqué, pour ces deux especes, par unilpudaiax de
dégradation des protéines, la vitesse de synthése restant inchangée (dma838; Tomas
and Pym, 1995). De méme, entre des lignées de moutons et de Blettiersiées pour et
contre le gain de poids, la dépense énergétique par unité de musckedepogent varier de
plus de 20 %, une part significative de cette variation étant explppréene différence de
taux de dégradation et de synthése des protéines dans le mMdatyeet al., 1995; Oddy et
al., 1998). Une étude récente conduite sur le boeuf a montré que $& deesurnover des
protéines et le besoin d’entretien pouvaient étre lies (Bulld. eR007), et il n'y a aucune
raison pour qu’elle ne soit pas en lien avec l'efficacité dentiéte et d’'accrétion des
protéines. Ces études illustrent le role essentiel que doit jpderriover protéique dans les
variations de l'efficacité d’utilisation de Il'aliment. Il egssible que les variations de
I'efficacité du meétabolisme des lipides puissent égalememligeer des différences
d’efficacité d'utilisation de I'aliment entre individus. Néanmoilesstockage des lipides est
généralement effectué dans un tissu particulier, utiliséngsbement comme réserve
d’énergie, contrairement au tissu protéique qui, quant a lui, est wlamsdynamique
d’utilisation constante. Ceci expligue que les variations de latiia métabolique des

lipides, leur turn-over, est bien plus faible que celui des protéines (Herd et al., 2004).

1.2. Les stratégies d’amélioration génétique de I'e  fficacité alimentaire



L’amélioration génétique correspond a des croisements raisonnégditigus en fonction
de leur performance pour le caractere d’intérét. Mettre ere pla programme de sélection
nécessite deux pré-requis. Il faut, d'une part, étre capable derengmécisément les
performances des individus et, d’autre part, s’assurer du faie quiéere est héritable, c’est a
dire que les performances des individus se transmettent de g@ve®eat générations. Pour
cela, il faut pouvoir dissocier la part de variations du caractgre est d'origine
environnementale de celle purement d'origine génétique. Dans ledeakefficacité
d’utilisation de I'aliment, savoir mesurer précisément les perdoces des individus a éteé le

premier verrou a lever pour mettre en place un programme de sélection.

Historiquement, les premiers progrés en termes d’efficacitdisktion de I'aliment ont été
réalisés en lien avec I'amélioration de la croissance. Cepgnda vue d’intensifier la
réponse a la sélection, il a fallu trouver un critere de sélection refthtactement I'efficacité
d’utilisation de I'aliment. Le choix du critere n’a pas étatar différentes approches ont été
développées (Archer et al., 1999; Arthur et al., 2001b). Parmi ces ésrnisux ont été
majoritairement retenues. La premiere vise a améliorerteimant le caractere d'efficacité
alimentaire, en mesurant ce dernier de maniére aussi précipesgiele. Mais il s’agit d'un
ratio de deux mesures variant largement avec des facteursrgmementaux. La seconde
approche, beaucoup plus communément utilisée, vise a améliorer d'inggduel. Cette
mesure correspond aux quantités d’aliment ingére, en plus ou en momedé&res qui sont

attendues, en tenant compte uniguement des besoins d’entretien et des codts de production.

1.2.1 La réponse corrélée a la sélection sur la cro  issance

La croissance présente un intérét économique important. Ellacdstrfent mesurable, c’est
pourquoi elle a été le premier caractére a avoir suscitérBintles sélectionneurs. Chez les
vertébreés terrestres, la croissance est un caractécticg@able. En effet, son héritabilité se
situe pour la majorité des études entre 0,20 et 0,40. Les programs@sdai®n ciblés sur la
croissance ont pu, indirectement, conduire a une amélioration dedaf alimentaire,
comme illustré chez le poulet (Havenstein et al., 1994) et le (Moura et al., 1997). Chez
le poulet, 'augmentation d’efficacité alimentaire est eni@akpliquée par le fait que les
lignées a croissance rapide ont des besoins d’entretien plus fedoldeur période de

croissance est plus courte (Pym, 1990). Pour autant ceci n'estupas'$ le cas. En fait, la



croissance est étroitement corrélée aux quantités d’alimgétdes. La corrélation génétique

est, quelle que soit I'espece, toujours supérieure a 0,7 (tableaunkj, Kis gains en

croissance sont-ils généralement accompagnés d'une augmerdatidimgéré et d'un

engraissement des individus (tableau 1), une pression de sélentersdr la croissance

pouvant avoir des effets néfastes sur la santé et sur les prfmsnde reproduction des

individus (Rauw et al., 1998). Il se peut que la relation entre croesgapae et efficacité

alimentaire dépende des conditions environnementales (élevageoet alimentation)

pratiguées pendant la sélection. Dans tous les cas, les corrélgénasques entre la

croissance et l'efficacité alimentaire sont modérées @ab®. Ceci justifie de mettre au

point un programme de sélection permettant d’améliorer directement ce&aract

Tableau 1. Héritabilités (If) et corrélations génétiques JRu gain de poids avec l'ingére et

I'adiposité chez le beeuf, le cochon, I'agneau et le poulet

Gain de poids h? R noéré R Adiposité Référence
Beeuf Hereford et Angus 0.38+0.16 0.73+0.13 -0.20+£0.25 (MacNeil et al., 1991)
Beeuf Hereford 0.16+ 0.15 0.89 ND (Fanetal., 1995)
Beeuf Angus 043+0.24 0.76 ND (Fanetal., 1995)
Beoeuf Angus 0.28 £ 0.04 0.54 £0.06 ND (Arthur et al., 2001a)
Beeuf Charolais 0.34 £ 0.04 0.39+£0.08 ND (Arthur et al., 2001b)
Beeuf japonais noir 0.30+0.18 ND 0.54 £0.122 (Hoque et al., 2005)
Beeuf hybride 0.59 £0.17 0.87£0.09 ND (Nkrumah et al., 2007a)
Cochon Yorkshire, 0.43+£0.05 0.80 £0.03 0.32 £0.07° (Mrode and Kennedy, 1993)
Landrace et Duroc
Cochon Large white 0.31£0.02 0.87 £0.03 0.23 £ 0.040 (Labroue et al., 1997)
Cochon Landrace 0.41+0.04 0.81£0.03 0.25 £0.03° (Labroue et al., 1997)
Cochon Large white 0.24 0.82 0.64 (Johnson et al., 1999)
Cochon Yorkshired 0.42+0.08 0.88 £0.05 045+£0.13® (Cai etal., 2008)
0.38 £0.23¢
Agneau 0.25+0.06 0.84 +0.07 ND (Snowder and Van Vleck, 2003)
Agneau 0.26 + 0.06 0.80+0.10 ND (Cammack et al., 2005)
Poulete 0.26 £ 0.07 0.84 ND (Bernon and Chambers, 1988)
Pouletf 0.33+0.09 0.78 ND (Bernon and Chambers, 1988)

a Epaisseur du tissus adipeux sous la peau, b Gras dorsal, ¢ Gras intra musculaire, 9 Nombre de jours nécessaires pour

atteindre 105 Kg, € voie méle, f voie femelle ; ND = non déterminé



1.2.2. La sélection directe sur 'efficacité alimen taire

Une douzaine de criteres été décrite dans la littératuhéAret al., 1999). Le premier est
lindice de conversion, qui est le ratio entre l'ingéré et le g#én poids, parametre
classiquement utilisé pour mesurer la rentabilité d'un élevageefbigjtson utilisation est
limitée par le fait gu’il diminue lorsque les performances gléiorent et, en particulier, il
tend vers linfini lorsque l'ingéré se rapproche des besoins d'amtrel a donc plus
récemment été remplacé par l'efficacité alimentaire, gtiisen inverse. Quelle que soit
'espéce étudiée, ces deux critéres sont héritables. GhbaVs, I'héritabilité est modérée a
forte pour la majorité des études (0,15 a 0,41, tableau 2). Une seuler@ntienne une
héritabilité nulle (Fan et al., 1995). Ces estimations sontvetagnt précises, sauf pour une
étude (MacNeil et al., 1991). Chez les cochons, I'héritabilitése entre 0,16 et 0,28 et chez
'agneau, elle approcherait 0,1. Cependant, les données étant rastglifficile de conclure
guant a I'héritabilité moyenne de ce caractere chez les .o#nfin, chez le poulet
I'héritabilité est comprise entre 0,16 et 0,35, avec de faibledgsétges (tableau 2).
L’efficacité alimentaire présente donc une héritabilité saffiment importante dans les
populations d’élevage pour envisager son amélioration par sélection génétique.

La corrélation génétique de ces caracteres avec I'adiposigécdecasse est variable suivant
les especes et les expérimentations. Elle est généralapresignificative (tableau 2) mais,
lorsqu’elle I'est, on constate qu’'une amélioration de I'utilisation’a@ément est associée a
une diminution de I'engraissement. Une sélection directe suiclefté alimentaire ou sur
I'indice de consommation n’aura, soit aucune conséquence sur lesonaridiadiposité des
individus, soit conduira a une sélection d’individus plus maigres.

Cependant, ce critére étant le ratio entre le gain de poidsmgére, il est génétiguement
corrélé aux deux termes du ratio (tableau 2). Pour la croisssexgaleurs sont modérées a
élevées chez toutes les espéces mais, si 'on considére téamperdes écart-types, elles
apparaissent trés variables. Il n'est pas possible de savdmpparente efficacité des
individus résultant d’'une sélection sur l'efficacité alimentagst la conséquence d’une
amelioration génétique de la croissance ou bien, si elle corresptautiveiment a une
meilleure utilisation de 'aliment (Crews, 2005). Les corrélai génétiques de l'ingéré avec
I'efficacité alimentaire sont similaires a celles d&s entre la croissance et 'ingéré. Elles



indiquent qu’une amélioration de l'indice de consommation ou de l'effecadimentaire

devrait logiquement s’accompagner d’'une baisse des quantités ingérées.

Une autre limite & prendre en considération concernant |'efficatitnentaire, est qu’elle va
varier avec I'age et, en particulier avec la part croigsgue prendront les besoins d’entretien
au fur et a mesure que la croissance se ralentira. Pourélegsmraisons, elle variera sans
doute avec les capacités d'utilisation de I'aliment entreridwidus de faible poids et les
individus de poids plus élevée. En effet, les individus les plus gros doivesit a
proportionnellement des besoins d’entretien plus élevés que des individus plus petits.
Enfin, les critéeres représentés sous forme de ratios ont desépgepstatistiques bien
particulieres qui ne permettent pas de prédire précisémegpdase a la sélection (Gunsett,
1986). En effet, avec de tels criteres, une part plus importantepdestksion de sélection est
appliguée sur le composant qui a la plus grande variabilité généidgiéve, ce qui
disproportionne l'effet de la sélection sur les variations des tgmes du ratio. Ainsi, dans
le cas de l'efficacité alimentaire, n’est-il pas possitée prédire si la sélection aura pour

principal effet d'augmenter le gain de poids ou de diminuer I'ingéré.

Les écarts types importants constatés pour I'estimation des@@es génétiques (tableau 2)
illustrent a quel point il est difficile d’étudier de maniéré@se les variations de l'efficacité

d’utilisation de I'aliment.



Tableau 2. Héritabilités (f) et corrélations génétiques {Rde I'efficacité d'utilisation de I'aliment, mesurée soit pantlice de conversion

(IC), soit par I'efficacité alimentaire (EA = 1/IC), avec le gale poids, I'ingéré et I'adiposité de la carcasse, estimés cheeld, le cochon,

I'agneau et le poulet

Efficacité alimentaire Mesure h? R ©ain de poids R ngéré R Adiposité Référence
Beeuf Hereford et Angus IC 0.26 £0.15 -043+0.28 0.31£0.30 0.30 £ 0.262 (MacNeil et al., 1991)
Beeuf, moyennes pondérées sur 21 études IC 0.32 +0.02 ND 0.71 -0.24 (Koots et al., 1994a; Koots et al., 1994b)
Beeuf Hereford EA 0.08 £0.09 0.42 0.05 ND (Fan etal., 1995)
Boeuf Angus EA 0.35+£0.22 0.73 0.18 ND (Fan etal., 1995)
Boeuf Angus IC 029+0.04 -062+0.06 0.31+0.07 0.03 £0.06 (Arthur et al., 2001a)
Boeuf Charolais IC 046+0.04 -046+0.08 0.64+0.07 ND (Arthur et al., 2001b)
Beeuf japonais noir IC 0.15£0.04 -0.17+£0.33 ND -0.81+£0.46 (Hoque et al., 2005)
Boeuf hybride IC 041+015 -059+016  0.28+0.23 -0.29 £ 0.21 (Nkrumah et al., 2007a)
Cochon Large White IC 0.19£0.02 -0.24 £ 0.07 0.11£0.06 0.51£0.06 (Labroue et al., 1997)
Cochon Landrace IC 0.20 £0.03 -047+£0.04 -0.06+£0.10 0.30 £0.08 (Labroue et al., 1997)
Cochon Large White IC 0.16 -0.32 ND 0.40 (Johnson et al., 1999)
Cochon Yorkshire, Landrace et Duroc IC 0.28 £ 0.06 -0.28 £0.11 ND 0.24 £ 0.09° (Mrode and Kennedy, 1993)
Cochon Durocd IC 0.27+0.05 0.10+£0.10 ND 0.52 £0.08°/0.21 £ 0.07° (Hoque et al., 2007b)
Cochon Yorkshire EA 0.17 £0.07 0.30£ 0.21 026021 -0.24 £0.22 /0.23 + 0.47¢ (Cai et al., 2008)
Agneau EA 0.10+0.05 0.85+0.16 0.79+0.07 ND (Snowder and Van Vleck, 2003)
Poulete EA 0.20 £0.07 0.29 -0.27 ND (Bernon and Chambers, 1988)
Pouletf EA 0.35+0.09 0.59 -0.05 ND (Bernon and Chambers, 1988)
Poulet IC 0.16 £0.03 ND 0.38 0.359 (Gaya et al., 2006)
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a épaisseur du tissus adipeux sur la douziéme cote, "Gras dorsal, ¢ Gras intra musculaire, ¢ Nombre de jours nécessaires pour atteindre 105 Kg, ¢ voie male, f voie femelle, 9 teneur en gras
abdominal ; ND = non déterminé
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1.3.3 La sélection sur I'ingéré résiduel

L'ingéré résiduel a été proposé comme critere d’efficatgt@utilisation de I'aliment pour la
premiere fois en 1963 par Koch et collaboratelirest défini comme |'écart entre 'ingéré
réel et I'ingéré estimé pour les besoins de croissance rikgidus. Deux méthodes
différentes peuvent étre utilisées pour estimer I'ingéréirdégidus. Premiérement, I'ingéré
peut étre directement prédit a partir des données expérieedtablissant la relation entre
lingéré et les données de production (gain de poids, production de lais ges ceufs)
(Crews, 2005). Deuxiemement, I'ingéré peut étre estimé a pirtimodeles nutritionnels
préétablis qui calculent les besoins en entretien et en productiemiste de multiples
modeles nutritionnels, les paramétres utilisés sont trés divpeieent étre : la composition
nutritionnelle de I'aliment (Arthur et al., 2001b; Fan et al., 1995), &dfictent d’efficacité
d’utilisation de I'énergie métabolisable pour le gain (Robinson and Qd4), les quantités
d’énergie requises pour I'accrétion de protéines et de lipidesléFetval., 1980; Hoque et
al., 2006). Les paramétres des modeles doivent étre recalculés pque expérimentation.
Les expériences ayant comparé les deux meéthodes d’estimatiomgigél mettent en
evidence de fortes corrélations génétiques et phénotypiques 'engéeél résiduel mesuré a
partir des données expérimentales et lingéré résiduel mesupartir des modeles
nutritionnels (supérieures a 0,7) (Arthur et al.,, 2001b; Hoque et al., 2006psRnband
Oddy, 2004). L’ingéré résiduel estimé a partir des données expéaileseitant plus facile
d’utilisation, il est plus souvent utilisé que l'ingéré résidustineeé par les modeles
nutritionnels.

L’équation classiqguement utilisée pour estimer l'ingéré résidugbartir des données

expérimentales est la suivante :

y=Bo+P1xPM+B2xGP + IR

ou y est l'ingéré o est I'ordonnée a l'origine de la régressi@n, est le coefficient de
régression partiel de l'ingéré sur le poids métabolique, PN& gsiids métaboliqudi2 est le
coefficient de régression partiel de I'ingéré sur le gain désp@P est le gain de poids et IR
'ingéré résiduel. Le principe est de compartimenter I'énefgignie par I'aliment ingéré
entre les besoins d’entretien et de croissance, la part ddimgétant correspond a l'ingéré

résiduel. L'ingéré résiduel prenant en compte, a la fois, le®itge métaboliques des



individus et leur niveau de production quel que soit leur stade de développirdentait
donc étre comparable tout au long du cycle de vie des individus (Crews, 2005)qGatiené
peut-étre modifiée pour prendre en compte les besoins spécifiques diudundompte tenu
des productions attendues. Ainsi, pour les poules pondeuses, le poids deelauipe
ajouté au gain de poids pour tenir compte de I'énergie utilisée pour pondre un ceutidréqua

devient alors :

y =Bo+P1 % GP +p2 x PM +p3 x PO + IR

ou B3 est le coefficient de régression partiel de I'ingéré spoids de I'ceuf, et PO le poids de
I'ceuf. Chez le porc, I'un des problémes majeurs a la production de vistndepeoduction de
gras qui lui est associée. L'objectif, pour cette industriedest d’améliorer I'efficacité
d’utilisation de I'aliment tout en conservant un taux d’engraissemeepluk faible possible.
Dans ce but, un indice de la teneur en gras de la carcaisg@wé a I'équation. Cet indice
peut étre le taux de gras dorsal ou intramusculaire, ou encereela £n muscle maigre de la

carcasse.

Les méthodes de calculs de l'ingéré résiduel varient donc d’'uneeeagd&utre, mais aussi
d'une étude a l'autre, en fonction des besoins de la filiere etalgraintes expérimentales
(disponibilité des données, structure d’élevage etc..). Néanmoins, quellsoit I'espece
étudiée on retrouve systématiquement les colts d’entretien et detfmodians la prédiction
de l'ingéré. Notons toutefois que, pour des animaux en croissancggéan seulement le
gain de poids pourrait-étre suffisant compte tenu du fait que, danajdaité des études, il

explique plus de 70 % des variations de I'ingéré (tableau 1).

L’héritabilité de l'ingéré résiduel est faible a modéréasda majorité des études menées
chez les vertébrés terrestres (tableau 3) et a été pImér estimée avec une bonne
précision. Chez les bovins, elle est en moyenne de 0,2. Chez les cochons, ell@stieddel’
0,3. Chez le lapin, de 0,45 et chez les ovins et les poulets, atlengstise entre 0,11 et 0,33,
et les écarts types correspondants étant faibles. La caméggnétique de I'ingéré résiduel
avec l'ingéré est généralement élevée, les individus les pficaoels étant ceux qui
consomment le moins d’aliment, sauf dans deux études réaliséele<ierins (Fan et al.,

1995; Jensen et al., 1992). Notons toutefois, ces deux études étantmelatiamciennes,



gu'’il est possible que la mesure de l'ingéré était, a cette éporpias précise que dans les
études plus récentes.

L’ingéré résiduel, de part son mode de calcul, doit étre phénotypigtientependant du
gain de poids. Il ressort de I'ensemble de ces études que laatorrgénétique entre ces
variables n’est pas significative (tableau 3). Chez les bovirapile, et les ovins toutes les
corrélations estimées sont affectées d’écarts types famerLes études conduites chez les
cochons et les poulets apportent des résultats similaires, l@migtudes pour lesquelles la
corrélation génétique entre le gain de poids et l'ingéré résehieinodérée (Hoque et al.,
2007a; Tixier-Boichard et al., 1995). En conséquence, une sélectioa basd’ingéré
résiduel devrait diminuer I'ingéré de la population sans modges performances de
croissance.

Les effets attendus d'une sélection sur I'ingéré résiduellasugualité de la chair sont
variables. Chez les bovins, les cochons et le lapin, I'ingéré résdtjepour la moitié des
études, indépendant de l'adiposité des carcasses (tableau 3). diféaniorsqu’une
corrélation significative est détectée, elle est géenémiemositive quelle que soit I'espece
étudiée, les individus les plus efficaces étant aussi les nyoass Il est a noter que ces
résultats doivent aussi dépendre du type de mesure d'adipositéerdaksé probable que les
évolutions constatées soient différentes selon qu'il s’agisse ak rmgusculaire, du gras

abdominal ou de la carcasse entiere.



Tableau 3. Héritabilités (h?) et corrélations génétiquescjRle l'ingéré résiduel avec le gain de poids, l'ingére, I'efficacitétilisation de

I'aliment, estimée soit avec l'indice de conversion, IC, soit &edficacité alimentaire, EA, et I'adiposité des carcassesmeées chez le beeuf,

le cochon, I'agneau et le poulet

Ingéré résiduel h2 R Gainde R g Ingéré Utilisation aliment R adiposité Référence
poids Rc Mesure
Boeuf Holstein 036+0.17 039+£029 -0.02+0.26 ND IC -0.45+0.28 (Jensen et al., 1992)
Beeuf Hereford 0.07£0.13 0.31 0.87 0.9 IC ND (Fanetal., 1995)
Beoeuf Angus 0.23+£0.12 0.7 -0.14 -1 IC ND (Fanetal., 1995)
Boeuf Angus 039+0.03 -0.04+0.08 069+£0.03 0.66+0.05 IC 0.17 £0.05¢ (Arthur et al., 2001a)
Beeuf Charolais 039+0.04 -010+013 079+£0.04 0.85+0.05 IC ND (Arthur et al., 2001b)
Beeuf japonais noir 024+011 -0.07+0.14 ND 0.64 £0.10 IC -0.66 £ 0.47 (Hoque et al., 2005)
Beeuf hybride 021+012 046+045 073+£0.18 0.62+0.09 IC 0.35+0.30 (Nkrumah et al., 2007a)
Cochon Yorkshire, Landrace et Duroc  0.30£0.06 0.21 £0.11 ND ND IC 0.15+0.09 (Mrode and Kennedy, 1993)IC
Cochon Large white 0.15 0.12 ND ND IC 0.67 (Johnson et al., 1999)
Large white frangais 024+003 000012 077010 0.71+0.12 IC 0.33£0.19 (Gilbert et al., 2007)
Cochon Duroc 0.38+0.05 0.53£0.08° ND 0.85+0.02 IC 0.39+£0.0320.39 £ 0.03° (Hoque et al., 2007b)
Cochon Yorkshire 029+007 017+018 052+012 -0.74+0.13 IC -0.14 £ 0.162 0.40 £ 0.28° (Cai et al., 2008)

Lapin 045+011 -0.09+0.22 ND 1 IC 0.15+£0.32 (Larzul and de Rochambeau, 2005)
Agneau 026+£0.07 029+020 0771007 0.23+0.07 EA ND (Snowder and Van Vleck, 2003)
Agneau 011+£005 -003+£020 0.61£0.15 ND IC ND (Cammack et al., 2005)
Poulet! 033+0.03 -037+013 062+£0.05 -0.22+0.08 EA ND (Tixier-Boichard et al., 1995)
Poulets 027+0.02 007+£011 040+£0.04 -0.38+0.05 EA ND (Tixier-Boichard et al., 1995)

a Gras dorsal, b Gras intra musculaire, ¢ Nombre de jours nécessaires pour atteindre 105 Kg, ¢ Gras costal, f voie méle, 9 voie femelle ; ND = non déterminé
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2. L’estimation des parametres genétiques de l'effi  cacité
alimentaire : les particularités des poissons

Tres peu de données sur les parameétres génétiques de I'effidatilisation de I'aliment
sont actuellement disponibles chez le poisson, et aucun programrékect®s n’'a, a notre
connaissance, encore débuté. Ceci est sans doute expliqué pargleefédt majorité des
especes élevées a ce jour n'ont été que récemment domesttaees!’intensification des
productions est relativement récente. Toutefois, la tache estqiyslexe chez ces espéces
car les particularités des poissons, tant zootechniques que physiodo@iopieue les sources
de variation de l'efficacité d’utilisation de Il'aliment sont plimportantes que chez les
vertébreés terrestres. Autant de sources de variation qu’'isdawir contréler des lors que I'on
souhaite estimer les parameétres génétiques de ce caracenglexe. Pourtant les
particularités de la reproduction des poissons font qu'il est posdibtidiser des voies
d’approches différentes de celles de vertébrés terrestres.

2.1 Les particularités zootechniques

Nous retiendrons trois grandes caractéristiques qui différentiéet/dge des poissons de
celui des vertébreés terrestres : i) I'élevage est galisgroupes, les individus partageant un
environnement commun, opaque et de composition difficlement controlapld, est
extrémement diversifié avec plus de 200 especes domestiquéesjoaurcet ii) il est

relativement récent.

Tout d’abord, le fait que les poissons soient élevés en groupe etidanidieu opaque, fait
qgue la quantification précise des quantités ingérées edtildiffi I'échelle du groupe voire
impossible a | échelle des individus. Ceci a des implicationsanasiles sur I'estimation de
I'efficacité d’utilisation de l'aliment sur lesquelles nous emdrons en détails. En
pisciculture intensive, les poissons sont élevés en groupe en démgie €haque groupe a
sa hiérarchie propre (Huntingford, 2004). De telles hiérarchies peuvtstten les
performances des poissons de maniere variable suivant leursstaalt En effet, dans les
groupes de poissons ou une structure hiérarchique est établieefiiion des individus
subordonnés peut, de ce fait, étre restreinte. Pour un nombre imporsptads de
salmonidés, il existe une corrélation négative entre la densiévale et la croissance : chez



le saumon atlantiqueS@lmo salay (Refstie and Kittelsen, 1976), le saumon coho
(Onchorynchus kisutgiFagerlund et al., 1981), la truite arc-en-ct@h¢horynchus mykiys
(Li and Brocksen, 1977; Refstie, 1977), 'omble de fontaB&\elinus fontanilis(Vijayan
and Leatherland, 1988), et la truite de [&al¢elinus namaycuykSodeberg and Krise, 1986),
mais pas chez 'omble chevali@d]velinus alpinusfJorgensen et al., 1993). Les interactions
sociales peuvent affecter aussi I'efficacité d'utilisatio’aenent car, avec ces dernieres, on
a constaté, d’'une part une augmentation des vitesses métaboliqetes1@34; Christiansen
et al.,, 1991) et, d’autre part, une augmentation du niveau de stresslisabis (Schreck,
1982). Ainsi, dans plusieurs études, une relation négative entredaticalimentaire et la
densité a été mise en évidence (Mary and Sakthivel, 2007; Ridha, 2006 e¥\&ng000a).
Chez les especes territoriales comme les salmonidés, dextiotes sociales fortes peuvent
aussi apparaitre a faible densité. Dans ces conditions, I'eficalimentaire des individus
dominants peut aussi dépendre de la densité de la population, car I'é@epgnsée par les
individus dominants pour défendre leur territoire est fonction du nombre dercams
potentiels (Kestemont and Baras, 2001). Une forte densité peutraodse plus difficile
'accés a l'aliment par encombrement dans le bassin, les indiadgsientant alors leur
activité et leur dépense énergétique pour se nourrir (Alanar@ramhas, 1996; Marchand
and Boisclair, 1998), ce qui peut affecter I'efficacité alimieetaPar ailleurs, une forte
densité peut affecter la qualité de I'eau et, en conséquencegissance et I'efficacité

d’utilisation des aliments (Lemari€, communication personnelle).

Le taxa des téléostéens inclus plus de 23 000 especes et est le us diversifié des
vertébrés. Ces especes se sont répandues sur toute la surfacbedat gint colonisé une
multitude d’écosystemes différents. A cette diversité d’habdatsespond une diversité de
régimes alimentaires, les différentes especes ayant desndemétaboliques variés. La
domestication des 200 especes, aujourd’hui produites en pisciculture, ssitééame
adaptation des systémes d’élevage aux besoins physiologiques dieectias especes, ce qui
a abouti a une large diversification des structures et des techdi¢lesge. Cette diversité
des pratiques piscicoles empéche la généralisation des résultatss sur une espece de
poissons a l'ensemble des especes domestiquées. Il semble que, auésein des
salmonidés, I'utilisation de I'azote et de I'énergie est diffée selon les especes (Berg and
Bremset, 1998; Rasmussen and Ostenfeld, 2000; Refstie et al., 2@0@}€lmontré que le
saumon atlantique présentait une meilleure efficacité alairerque la truite arc-en-ciel, ceci

pouvant s’expliquer par une meilleure rétention des protéines de ldupsatumon atlantique



(Azevedo et al.,, 2004a; Azevedo et al., 2005). Les résultats des compsmraigre les

especes sont toutefois variables. Dans une autre étude, les sadartditpies et les truites
arc-en-ciel avaient des efficacités alimentaires comparabbgs les truites arc ciel avaient
des capacités digestives des protéines, des lipides et de iBésapgrieures a celles du
saumon atlantique (Krogdahl et al., 2004). Il se peut que ces resdiépendent des
conditions expérimentales adoptées et, en particulier de 'ageoteons et de la nature du

régime alimentaire teste.

Relativement a la domestication des vertébrés terrestresmante a ’lhomme préhistorique
(10 000 av JC) (Diamond, 2002), la pisciculture est une activité réddisteriguement, la
pisciculture est née en Chine il y a quatre mille ans aviw#ige de la carpe (Balon, 2004).
Toutefois, les premiéres fécondations artificielles et, alles & maitrise du cycle de vie
complet des poissons, n'ont été réalisées qu'dl°s&cle avec la truite arc-en-ciel. Ce nest
gue dans les années 1850 que la pisciculture a commencé a se dévédsppspeces
majoritairement produites étant les salmonidés. A partir des années 1950, le desyees
domestiquées s’est considérablement accru, passant de 42 a 186 en ZD020F&. Les
connaissances des particularités physiologiques et métaboliquess dbfférentes espéces
sont variablement approfondies et les programmes d’amélioratiotiqgéné@’ont démarré
que pour un faible nombre d’entre elles. Toutefois, la relative jeudesksepisciculture fait,
gu’en geénéral, la variabilité génétique des populations d’élevage eseaevee. Les effets
d’'une possible réduction de la variabilité génétique par sélect®m@®otypes intéressants
pour I'élevage sont donc limités. De plus, les souches sauvagelBadene des espéces
domestiquées sont encore bien souvent présentes dans la nature, mperiectta
rafraichissement du pool génétique des populations d’élevage. Pouneedapeces comme
la sériole ou l'anguille, la production est encore uniquement baséd&uslisation de
géniteurs sauvages. Pour des espéces comme le bar ou tkedanreecourt périodiqguement
a l'utilisation de géniteurs sauvages (Gjedrem, 2000). Il en régudtéa variabilité génétique
de la plupart des caracteres d’intérét agronomique reste importante (Gj2dé&m

Cette domestication récente fait aussi que les progrés zootechrsqué permanents.
Généralement, une nouvelle espéce est élevée en tenant compteorohesssances
accumulées sur les autres espéeces et de ce que l'on sas gmricularités et de son
comportement en milieu naturel. Les parameétres d'élevage sontteerasuéliorés par
implémentations successives. Le niveau d’adaptation des conditionsad@l@eut donc

varier en fonction de l'ancienneté de la domestication. Tréesewnbisblement, I'état de



domestication influence les besoins énergétiques des individus efffieacité d’utilisation
de l'aliment. En effet, on remarque qu’en pisciculture les premggins de croissance
obtenus sont souvent liés a une diminution de la réponse a des situaticiseesie
(adaptabilité a un nouvel environnement, baisse des interactions dominanédomi
(Fontaine and le Bail, 2004). Il est cependant difficile de pouvoir tdigan’effet de la
domestication sur les variations de I'efficacité d’utilisationl’diment car il n’existe pas, a
notre connaissance, d'études comparatives entre lignées sauMagresestdomestiquées. On
constate toutefois une tendance a I'amélioration de [l'efficaaitéentaire d'une espéece
lorsque la zootechnie est parfaitement maitrisée. Chez le saatfaomtique I'efficacité
alimentaire de lignées sauvages a été comparée a celigndes sélectionnées sur la
croissance depuis 5 générations (Thodesen et al., 1999). Cette étude gqnentefficacité
alimentaire des lignées sélectionnées est bien supérieulle deelignées sauvages (0,93 et
1,16 pour les lignées sauvages et sélectionnées, respectivemaispmitiablement, une part
de cette amélioration peut-étre due au processus de domesticamnd@nt, a moins de
posséder a la fois des lignées sauvages, domestiquées et sélectionmeéstspas possible de
dissocier la part de 'amélioration de I'efficacité alinarg expliquée par la domestication de

celle expliquée par la sélection sur la croissance.

2.2 Les patrticularités métaboliques

Les poissons, toutes especes confondues, présentent deux particuegisdsoliques
majeures en comparaison aux vertébrés terrestres : ontipsikilothermes en ce sens qu'ils
ne régulent pas leur température interne, ii) leur métabolisotéigue est particulier : ils
sont ammoniotéliques, le produit final de leur métabolisme azobé Kaenmoniac, et ils
utilisent préférentiellement les protéines a des fins énqugsj ayant des capacités limitées a

digérer et métaboliser les glucides complexes.

La température corporelle du poisson fluctue avec la températiiead, ce qui influe sur la
vitesse du métabolisme. Ainsi, la température extérieurevdaigr les besoins énergétiques
d’entretien et de croissance des poissons. Par exemple, pour unec@&@e des besoins
energétiques d’entretien passe de 28 a 67 kJ par kg et par joul@@ret 20°C (Médale
and Guillaume, 1999). Chez la truite arc-en-ciel, la quantité d’énergcessaire pour
produire un kilogramme de masse corporelle est de 15-16 kJ a 88CL&t19 kJ entre 15 et



18°C (Médale and Guillaume, 1999). L'effet de la température surelesins énergétiques
est espéce dépendante, entre autres, elle dépend de l'origisgsémique de I'espéce
(figure 2). Du fait de leur poikilothermie, les besoins d’entretie@nergie des poissons sont
tres inférieurs a ceux des vertébrés terrestres : ilsia@nts40 kJ par kg et par jour chez la
truite arc-en-ciel alors que, chez les homéothermes, les bésargetiques d’entretien sont

proches de 300 kJ par kg et par jour (Cho and Bureau, 1998).
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Figure 2. Effet de la température de I'eau sur les dépenses énergétiquedifiéeentes

especes (Brett, 1972), cité par Médale et Guillaume, 1999).

Enfin, d’'une maniére générale, le métabolisme des poissons et, piigsligaement leur
besoin en nutriments, est tres dépendant des facteurs environnentelstauee la salinité, la

quantité d’'oxygene dissous, ou la qualité générale de I'eau (Fouré and Labbé, 1999).

Les poissons ont un besoin élevé en protéines alimentaires (enttec3% ale la matiere
séche de I'aliment, selon I'espéce et 'age des poissoienetait aujourd’hui que ceci est
expliqué par une utilisation particuliere des protéines alimestaiEn effet, le turnover
protéigue dans le muscle de poisson (en moyenne 3-4% par jourpesaiple que celui

mesuré chez les vertébres terrestres (en moyenne 12-14%uparjors que I'oxydation du



pool d’acides aminés a des fins énergétiques est plus importamtbfMaand Guillaume,
1999). En conséquence, ce sont majoritairement les acides aminéme’atimentaire qui
servent de substrat énergétique au poisson (Mambrini and Guillaume, 1999%aRsfaire
ce besoin, lingrédient majeur des aliments piscicoles est wi@re premiere riche en
protéines, de composition en acides aminés équilibré, la meilleureesétant encore la
farine de poisson. Comme indiqué en préambule, ceci a des conséquenteblasgléur la
durabilité des élevages (Cho and Bureau, 1997). Or, on connait mal lmidistere de cette
particularité métabolique dont la variabilité phénotypique comme igéeéh été encore peu

étudiée.

Les sources de variations de I'efficacité d’utilisation dénliant par les poissons sont donc
nombreuses : état de domestication, hiérarchie du groupe, temp@&tatralité du milieu
d’élevage... Il se peut aussi, compte tenu du lien entre I'efficacité datibn de I'aliment et
le turnover protéique décrit chez les vertébrés terrestres, guéguéation particuliére du

métabolisme azoté des poissons ajoute un facteur supplémentaire de variation.

II semble bien, par ailleurs, que lefficacité d'utilisation dEsnents, comme pour les
vertébrés terrestres, varie avec le poids, la composition cogetdlt taux de rationnement
des animaux. Le poids est un facteur de variation important. Ménae csoissance des
poissons est continue, elle se ralentit avec le temps et, cohendes vertébrés terrestres, les
besoins d’entretien en énergie des poissons augmentent proportionnelemeoids des
individus (Cho and Bureau, 1995; Lupatsch et al., 2003). Pour un méme ingéré, plus un
poisson est petit, plus il allouera une part importante de I'énergé&ée a sa croissance
(Médale and Guillaume, 1999). L'importance du poids dans les variatieri&fficacité
d’utilisation de I'aliment devrait toutefois étre moindre que pour les verté&mréstres car les
besoins d’entretien des poissons sont plus faibles. De méme, comméesheertébrés
terrestres, I'efficacité d’utilisation de I'aliment varis fonction de la composition corporelle
des individus car la rétention et la synthese des lipides sont cwitesuses en énergie que
I'accrétion et la synthese des protéines (Blaxter, 1989; Burealy @002). Enfin, il semble
bien que l'efficacité d’utilisation de I'aliment varie avectéix de rationnement. L’aliment
est utilisé plus efficacement lorsqu’il est rationné entret5®& du niveau d’alimentation a
volonté que lorsqu’il est distribué a un niveau proche de la satiétégBet al., 2006; Mazur
et al., 1993). Un étude récente montre que la corrélation ergeenl@e poids et I'ingéré est

plus étroite lorsque I'alimentation est restreinte a 70 % du nivediméntation volontaire,



que lorsque l'aliment est distribué a satiété (Silverstein, 20@8).auteurs suggerent que
lorsque les poissons sont nourris a satiété, toute I'énergie faqanialimentation n’est pas
attribuée a la croissance, une partie était perdue. Ces pettggient étre associées a une
augmentation de l'utilisation d’énergie utilisée pour la productioriédes et d'urine, une
augmentation des pertes par l'extra-chaleur (Smith, 1989) ainsi un€adiminution de
I'efficacité digestive (Hoars et al., 1979). En fait, la lelatentre la quantité d’énergie
ingérée et le gain énergétique n’est linéaire que jusqu’a unuwmntidingéré (figure 3). Au-
dela de cet optimum, l'efficacité de [l'utilisation de I'énergin gain énergétique diminue.
Ceci nous rappelle le fait que, chez les vertébrés terrefresrrélation génétique entre

I'ingéré et I'efficacité alimentaire est majoritairement négaftableau 1).
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Figure 3. Variations du gain en énergie chez la truite en fonction de I'énergie titilges

ingérée (Médale and Guillaume, 1999).

En résumé, étudier les parametres génétiques de I'efficaatiésdtion de I'aliment chez le
poisson, demande la mise au point d’'un protocole spécifique qui prenne pte destrois
contraintes majeures que soulévent les particularités zootecheigumétabolique des
poissons (tableau 4).



Tableau 4.Récapitulatif des principales caractéristiques du modele poisson, conségaences

implications dans I'étude des variations d’efficacité d’utilisation de I'aliment

Origine des Conséquences Implication pour programme de

particularités sélection sur I'efficacité alimentaire

Zootechnie

Elevage en groupe, Création de hiérarchie sociale Contréler la composition du groupe,

en densité élevée qui modifie I'efficacité Mettre au point un protocole basé sur
d’utilisation de I'aliment, des mesures de groupe ou qualifier des
guantification précise de méthodes d’estimation de I'ingéré
l'ingéré difficile pour le individuel
groupe et impossible pour

l'individu
Domestication Large variabilité génétique Fort potentiel pour amélioration
récente génetique a exploiter

Diversité des  Grande diversité inter-especesVeérifier qu’'un protocole mis au point

especes élevées variabilité des besoins sur une espece peut étre appliqué a
métaboliques une autre
Métabolisme

Poikilothermie Influence de la température sur  Contréler des parameétres de
les besoins énergétiques I'environnement, veiller dans les
d’entretien et de croissance comparaisons a des variations

communes de I'environnement

Métabolisme Utilisation nette de I'énergie Manque de données pour anticiper les
protéique des protéines alimentaires plus effets, veiller a la composition de
élevée l'aliment

Il s’agira de savoir mesurer de maniére fiable I'ingérégdmipe ou d’avoir qualifié une
méthode d’estimation de l'ingéré individuel au sein d’'un groupe, de con&dlerieux les
sources de variations ou de comparer les individus élevés dans des enwnasnies plus
comparables possibles et de tester la pertinence de I'ubiisid protocole ainsi mis au point

dans des conditions variées d’élevage et pour d’autres espéces.



2.3 Les particularités de la reproduction et de la génétique

2.3.1. Généralités

Le mode de reproduction des poissons, généralement externe, aitsirmgioste fécondité,
font que les modeles génétiques animaux ou végétaux peuvent étrgémmpéoreproduction
externe permet de séparer les ceufs d’'une méme femelle &Epéots et il est possible, pour
chaque géniteur, d'étre fertilisé par un ou plusieurs géniteurs dopersé, que ce soit dans
la nature ou par fécondatiamvitro, lorsque cette derniére est maitrisée, ce qui est le eas ch
de nombreuses especes d’élevage. Cette caracteéristique des paissmnpart, permet de
multiplier le nombre possible de familles produites a partir d’urdéogéniteurs et, d’autre
part offre une large flexibilité dans le choix des plans de eamoésnts expérimentaux. La forte
fécondité des poissons permet, en outre, d’obtenir pour chaque famille pradujt@nd
nombre de descendants. Par exemple, une femelle mature produit &netel 50 mille ceufs
par kilogramme pour la carpe, aux alentours de 300 mille ceufslpgraknme pour le bar et
de l'ordre de 1750 ceufs par kilogramme pour la truite arc-en-ciel (Refstie airéi@;2005)
Cette forte fécondité des poissons permet également d’appliqueresssons de sélection
relativement fortes. En contrepartie, un faible nombre de génigeifis a engendrer la
génération suivante, ce qui peut entrainer, si I'on ne veille paplang de croisement, une

augmentation rapide du taux de consanguinité dans la population.

La reproduction des poissons rend donc possible la mise en place déeelemmssements
expérimentaux de grande ampleur y compris des plans factdrigdsigoour un codt limité.
En revanche, les larves et les juvéniles sont de taille trie peur réaliser, a I'éclosion, un
marquage physique, rendant difficile le suivi des individus. Pkuesl larves et juvéniles
sont, comme les adultes, soumis aux variations environnementales. titulipgr les
performances futures de croissance peuvent largement dépendmndiéisrts d’élevage de
début de vie. Ainsi, on ne pouvait comparer les performances entiledague lorsqu’elles
étaient élevées séparément, ceci jusqu’a ce que les individusitiéémit une taille suffisante
pour étre marques. Il s’agit d’élever les familles en grougelgques, groupes pour lesquels il
faut veiller a ce que I'environnement soit aussi comparable que @osEdaltefois, méme
dans ces conditions, I'effet groupe ou bassin biaise I'estimatiopadametres génétiques en
confondant les effets génétiques et les effets de I'environnemans. [Bur étude menée sur

des saumons atlantiques, Refstie et collaborateurs (Refstie,oh®¥@uvé que l'effet de



I'environnement commun contribuait pour 10 % de la variation totale deiksance. Ainsi,

I'élevage des familles en bassin séparés, en ajoutant und&ffetironnement commun, a
pour conséquence de surestimer les parameétres génétiqueslees, gibur un nombre de
descendants constant, plus le nombre de familles étudiées est mptutales parameétres
génétiques sont estimés de maniére fiable. La fiabilité éesltats dépendra donc des

capacités de la structure expérimentale utilisée.

Avec le développement des marqueurs génétiques, il est maintersasibblgp d’envisager
I'élevage d’un nombre important de familles dans un méme bassine ddade ceuf. Les
individus peuvent étre réassignéspasteriori a leurs parents respectifs en utilisant les
marqueurs microsatellites (Estoup et al., 1998). Les microsateiles des séquences
répétées non codantes du génome nucléaire. Au sein d’'une espéces ceitensatellites
sont tres variables d’un individu a l'autre. Le nhombre de répétifiortsacun des marqueurs
est une signature génétique des individus. En comparant les signatiorosatellites des
individus testés a celles des géniteurs utilisés pour le oreigeil est possible de réassigner
les individus a leurs parents respectifs. Aujourd’hui, [utilisations demarqueurs
microsatellites est une technique fiable pour la réassignatiopadenté. Chez la carpe,
I'utilisation de 8 marqueurs microsatellites a permis un tawéassignation de 95 % pour un
croisement factoriel entre 24 males et 10 femelles (Vandepudte, 2005). Chez le bar, il a
été possible de réassigner 96% des individus issus d’'un croisexoemiei complet entre 76
males et 13 femelles en utilisant 8 marqueurs microsate(Masdeputte et al., 2009). De
nombreuses études ont utilisé avec succes cette technigue pour lestianabilité génétique
de la croissance des poissons (Dupont-Nivet et al., 2008; Fishbacka&0&; Herbinger et
al., 1999; Saillant et al., 2006; Vandeputte et al., 2005). Cette technigde pkis en plus

utilisée, malgré son colt éleve, pour contréler la consanguinité.

2.3.2. Les plans de croisements

Il est donc possible, pour estimer les parameétres génétiquessaleir a différents plans de
croisement. Le choix du plan de croisement dépend, d’'une part, degéffétgjues attendus
sur les variations du caracteree( additif et non additif) et, d’autre part, des capacités

d’accueil de la structure expérimentale ou de la possibilitéédiéser une réassignation de



parenté. Quel que soit le plan choaisi, il est préférable, tant qeest peut, de réaliser les

fécondations le méme jour.

a) Les croisements papaire

Ce plan de croisement est le plus simple. Il consiste aidertles ceufs de chaque femelle
avec la semence d’'un seul méle (figure 4). A lissue du cresgmnseules des familles de
plein fréres sont comparées. Avec ce type de croisemengsil pas possible de quantifier
I'effet maternel. Il n'est pas possible non plus de tester fietsede dominance sur les
variations du caractere. Les effets maternels et de domingiisesont présents, biaisent
I'estimation de l'effet additif. Ce plan de croisement n’est dpadinent que lorsque les
effets génétiques non additifs et les effets maternels sont connus poaibétee f

Figure 4. Croisement par paire, un male croisé avec une femelle. Les s@ie représentés

en bleu, les femelles en rose et les descendants en vert.

b) Les croisements hiérarchiques

Les croisements hiérarchiques sont les plus couramment utitisédes vertébrés terrestres.
Il existe deux types de croisements hiérarchiques : par la \@ (firgure 5) et par la voie
femelle (figure 6). Le croisement hiérarchique par la voikerodnsiste a croiser chaque male

avec plusieurs femelles. Le nombre de familles de plein festeSgal au nombre de femelles



et le nombre de familles de demi fréeres est égal au nombreéatks.nLe croisement
hiérarchique par la voie femelle consiste a croiser chaquelléeaneec la semence de
plusieurs méales. Le nombre de familles de plein freresgadtatl nombre de males et le
nombre de familles de demi freres est égal au nombre deldsmPhns les deux cas, les
composants de la variance male et de la variance ferepliésentent chacun un quart de la
variance additive génétique totale. Le croisement hiérarchiquia paxie male permet une
estimation non biaisée de la variance génétique additive et uimeatesn des effets
maternels, qui peuvent toutefois étre biaisés en présence dadfeklsminance. Par la voie
femelle, la variance génétique additive estimée peut étsebigiar les effets maternels, si ces
derniers sont conséquents. Les croisements hiérarchiques ne @errped d'estimer la

variance de dominance.

Figure 5. Croisement hiérarchique par voie méale. Les méles sont représemtbieu, les

femelles en rose et les descendants en vert.



Figure 6. Croisement hiérarchique par voie femelle. Les méles sont repéésentbleu, les

femelles en rose et les descendants en vert.

c) Les croisement factoriels

Ce plan de croisement consiste a croiser tous les males aites tes femelles. Avec le

croisement factoriel complet, le nombre de familles de pl@re$r est égal au nombre de
males multiplié par le nombre de femelles (figure 7). Lesemient factoriel est le seul plan
de croisement qui permette d’estimer sans biais les eflattiques additifs et de dominance

ainsi que les effets maternels.



Figure 7. Croisement factoriel complet. Les méales sont représentés enlédefemelles en

rose et les descendants en vert.

Afin de limiter les colts expérimentaux, le nombre de génitetilisés ainsi que le nombre
de descendants peut étre optimisé. Du fait qu’il est plus fac#grddnroniser la reproduction
d’'un grand nombre de males que d'un grand nombre de femelles, on peuerpdéfer
croisements factoriels avec peu de femelles, plus facileetranen ceuvre et ayant des
propriétés similaires aux croisements factoriels utilisanmEéme nombre de males et de
femelles pour I'estimation de la variance génétique additive (Dupivet- et al., 2002). Le
nombre de femelles utilisées dans le croisement n’influe quepénéssur la précision des
estimations des parameétres génétiques (Vandeputte et al., 20@Enda@at, il semble
nécessaire d'utiliser au moins 40 méles et deux femelles, etrdetériser au moins 1000
descendants afin d’avoir une estimation précise de I'héritalui#® caracteres étudiés
(Vandeputte et al., 2001). Ce type de croisement factoriel pagtieiaise pas les estimations
des parametres génétiques. Pour autant, il ne permet pas d'dstirafets maternels et peut

s'avérer risqué car dépendant de la fécondité de seulement deux femelles.



2.3.3. Les possibilités offertes par les clones

La reproduction externe des poissons rend aussi possible les mamgutatiomosomiques
et en particulier la production de clones. Nous insistons dans lafésetion sur les atouts
que peuvent représenter les clones pour estimer les parametresqugsné plus
spécifiguement sur la possibilité qu’ils offrent de caractérien détails la variabilité
environnementale. Les clones, chez les poissons, peuvent étre prodwts\@genese ou
androgenese. Le principe général est le méme. Le maténéliqée d’'un des deux parents
est détruit avant la premiere division de I'ceuf, par une methodeqeeérou thermique. C'est
alors, sur la base du génome d’'un seul des parents, que I'embryorekgppésa. Il est en
général plus difficile, mais pas impossible, de détruire toterne matériel génétique de la
femelle, la production de clones par androgenése demandant uaaoggilarticuliere quant
au controle de l'origine génétique effective des individus. Nous détaiiedessous plus
précisément I'obtention de clones gynogénétiques.

Pour obtenir des clones gynogénétiques, il faut pratiquer successivel®ux types de
gynogenese. La premiéere, la gynogénése mitotique, permet &b des individus
homozygotes a tous leurs locus a partir d’'une femelle hétérozybataleuxieme, la
gynogénése méiotique, permet d’entretenir les clones mitotiQessdeux techniques ont été
récemment décrites en détail (Komen and Thorgaard, 2007). La gynegéiique
implique plusieurs étapes. En premier, TADN contenu dans les spevindés est fragmenté
par rayonnement gamma ou ultra violets. Les spermatozoides, asisiésasont fusionnés
avec l'ovule non traité, ce qui a pour effet d’activer, dans I'ovaleeuxieme division de la
méiose. Par la suite, le génome haploide est rendu diploide en inhipagiére division de
mitose. Cette inhibition est classiquement réalisée par chpeedsion ou choc thermique.

Les individus ainsi produit sont appelés « haploides doublés » (figure 8).
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Figure 8. A. Méiose classique : recombinaison entre chromatides non sceurs, givia
premiére division de méiose produisant deux paires de chromatides saesirpaites de
chromatides sont ensuite séparées au cours de la deuxieme divisioroge pugir produire
4 gametes différents. B. Gynogénese mitotique : inhibition de la predngsesn mitotique

créant des embryons homozygotes diploides (Komen and Thorgaard, 2007).

Lorsque les lignées haploides doublées ont été créées, il edllepassles conserver au
travers de générations successives par gynogénese méidiggue Q). Le principe est
guasiment identiqgue a celui de la gynogénése mitotique : les apenides sont d’abord
inactivés puis fusionnés avec 'ovule. La différence est, qu’avee teehnique, la formation
d’embryons diploides se fait a la fin de la deuxiéme division desegen empéchant le

globule polaire de sortir de I'ceuf et ce, par choc thermique ounparde pression. Pour le



maintien des lignées homozygotes, la gynogénese meiotiqgue esé@raféa gynogénese
mitotique, car elle nécessite des conditions expérimentales rnrainsatisantes pour les
ceufs. Par exemple, lorsque le choc thermique est utilisé poorntatfon de I'embryon

diploide, la température adéquate pour la gynogénése mitotique3sb8€ alors que celle
de la gynogénése méiotique varie entre 26 et 28°C. Ces plus faiblgératures augmentent

le taux de survie des ceufs.

Recombinaison

Owulation .
Tétrades méiotiques

Choc

thermique

Diploides méiotiques

Figure 9. Gynogénése méiotique : inhibition de la deuxieme division de méiose produisant
des diploides méiotiques. Si le parent est homozygote a tous ses logus, cCest le cas a

la suite d'une gynogénese mitotique, tous les descendants sont eux aussigbht@roz
(Komen and Thorgaard, 2007).

Entre les individus d’'un méme clone, les variations génétiques @iesles co-variations
entre I'environnement et le génotype sont nulles a l'intérieur dlane, seules restent les
variations environnementales. Ainsi, du fait de leur homogénéité gémétes organismes
clonés présentent donc une réduction de la variance phénotypique. Il ea ggmultes

coefficients de variations des caracteres sont en général iblies fehez les clones que dans



les familles classiques. Les variations intra clone étantfaibies, les variations inter clones
apparaissent plus importantes, ce qui facilite la détection dabildé génétique. Les
particularités génétiqgues des clones ont déja été mises & pwuofi détecter la variabilité
génétique de caracteres fortement soumis aux variations environaEsetgls que le
comportement (Iguchi et al., 2001; Lucas et al., 2004). Cependant, I'unifqinditdtypique
des clones dépend de la sensibilité du caractere aux variatiomsneewmentales dans la
population de base. Les performances des individus sont d’autant plus hosnqgenie
caractére présente une héritabilité élevée. De plus, l'uni@rpfienotypique des clones
dépend de leur sensibilité aux variations environnementales. En) leffeéponse des
individus aux variations environnementales peut dépendre de leur patrigémedque.
Ainsi, les clones peuvent étre plus ou moins sensibles aux variations environnesnéeale
résulte que, dans un environnement donné, les variances d'un méme caesiEment pas
identiques d’'un clone a l'autre. En revanche, il est possible éélem méme individu
génétique dans différents environnements et, ainsi, d’estimepléamdes interactions
génotype x environnement ou d’améliorer, par répétition, la précigoma mesure du

caractére pour un génotype donné.

3. Les premieres estimations des parameétres génétiq  ues de
I'efficacité alimentaire chez les poissons

3.1 Laréponse corrélée a la sélection sur la crois  sance

Comme chez les vertébrés terrestres, une stratégie enuikagear améliorer I'efficacité
d’utilisation de l'aliment est de sélectionner sur la croissamicexiste plusieurs critéres
permettant de caractériser la croissance des poissons. Le gtdielcitere le plus simple. Il
est facilement mesurable et est intégrateur des performancesddedli depuis I'éclosion de
I'ceuf jusqu’au stade adulte. De ce fait, le poids a été leetgeplus couramment utilisé pour
estimer les paramétres génétiques de la croissance (tableaux 5 et 6).

Notons immédiatement que le critére mesuré pour sélectionnler goissance a été le poids
ou la longueur, qui est étroitement corrélée au poids et plule facmesurer dans des
conditions classiques d’élevage. Il aurait sans doute été ir#@tabstiliser des criteres de

gain de poids indépendants de la valeur du poids. En effet, la relatiedeegain de poids et



le poids n’est pas linéaire. Longtemps, on a utilisé le taux oissance spécifique (ou

specific growth rate, SGR), qui fait I'hnypotheése que la relation est expelhen
SGR = Ln [(poids final) — Ln (poids initial)]/nombre de jours

Il semble toutefois que la relation est mieux décrite, quellesqitd’'espece, par une relation
de puissance 3 et, aujourd’hui, on utilise plus communément le taupidsatice quotidien
(daily gowth rate, DGC) ou mieux le taux de croissance therm(ifG&, thermal growth

rate), qui prend en compte les variations de température de I'eau.
TGC = [(poids finaly”® — (poids initial}”*}/somme des degrés jours

Chez le poisson, les données d’héritabilité du poids sont nombreuses. rliabilités
estimées sont modérées et varient entre 0,2 et 0,4 selon 'etpdige tableau 5). Les
résultats de réponse a la sélection sur le poids obtenus chainesidés montrent un gain
important, entre 10 et 25 % par génération (tableau 6), ce qurgshkent supérieur au gain
obtenu chez les vertébrés terrestres. Cette différencemsjuée par les fortes pressions de
sélection qui peuvent étre appliquées aux poissons en raison du noméangllds Qu'il est
possible de produire pour cette espéece. Toutefois, d’autres progratensésection, menés
chez le poisson chat et le tilapia, ont été nettement moinseds (Huang and Liao, 1990;
Moav and Wohlfarth, 1974; Teichert-Coddington and Smitherman, 1988). Le manque de
réponse a la sélection observé peut parfois étre expliqué pasatitih d’un faible nombre
de géniteurs, au début ou au cours du processus de sélection (Chevassus et al., 2004).



Tableau 5. Héritabilité du poids pour différentes especes de poissons

Espéce h? poids Auteurs
Truite arc-en-ciel 0,21 (Gjerde and Schaeffer, 1989)
Saumon atlantique 0,35+£0,10 (Rye and Refstie, 1995)

Saumon coho 0,30 +0,19 (Hershberger, 1992)
Saumon chinook 0,20+ 0,10 (Winkelman and Peterson, 1994)
Omble chevalier 0,40 £0,19 (Nilsson, 1992)

Tilapia du Nil 0,14 (Bolivar and Newkirk, 2002)

Bar 0,38 +0,14<h2<0,44 + 0,44 (Dupont-Nivet et al., 2008)

Tableau 6. Réponse a la sélection pour le poids chez différentes especessdenpoi

dulcicoles et marines.

. Méthode . Gain par Nombre
Espece Poids moyen Auteurs
de sélection génération (%)  générations
Truite fario Individuelle 500 g 21,5 4 (Chevassus et al., 2004)
Truite arc-en-ciel Combinée 4,0 kg 13 2 (Gjerde, 1986)
Saumon coho Familiale 250 g 10,1 4 (Hershberger, 1992)
Saumon atlantique Combinée 4,5kg 14,4 1 (Gjerde, 1986)
Poisson chat Individuelle _ 12-18 1 (Dunham, 1987)
Poisson chat Familiale 679 20 1 (Bondary, 1983)
Tilapia nilotica Intra familiale 30g 12,4 12 (Bolivar and Newkirk, 2002)
Bar Individuelle 390 ¢ 23 1 (Vandepultte et al., 2009)

Chez les poissons, comme chez les vertébrés terrestg@edtion sur la croissance peut
indirectement améliorer I'efficacité d’utilisation de lmént. Chez le saumon atlantique, 5
générations de sélection sur le poids ont abouti a une améliorati@ffidacité alimentaire
de 25 % (Thodesen et al., 1999). Chez la limande japonaise, deux génélatefection sur
la croissance ont conduit a une amélioration de I'efficacitéealiaire de 9 % (Ogata et al.,
2002b). Or, pour ces deux lignées, les performances des poissongrs#sciont été
comparées a celles des poissons sauvages. Une part de l'améliata I'efficacité
alimentaire constatée peut donc étre due aux effets de la dmatiestill se peut néanmoins
qgue la sélection sur le poids puisse entrainer une amélioratioeffieatité alimentaire
compte tenu des corrélations génétiques parfois élevées exstamte le gain de poids et



I'efficacité d'utilisation de l'aliment (tableau 7). Certaimgiteurs estiment que chez les
salmonidés, une sélection sur le gain de poids avec une intensitéaiieuhespression de
sélection de l'ordre de 35 %, pourrait améliorer ['efficacitétnentaire de 8,4 % par
génération (Kause et al., 2006b). Pour d'autres lignées, laisglear la croissance n’a pas
modifié I'efficacité alimentaire. C’est le cas de la doranigale Pagrus major ;Ogata et al.,
2002a), les performances des lignées sélectionnées étant cesnpacelles d’animaux
sauvages. C’est aussi le cas de la truite faialnfo trutta ;(Mambrini et al., 2004a;
Mambrini et al., 2004b; Ogata et al., 2002a; Sanchez et al., 2001). Ddesnax cas, les
performances des lignées sélectionnées ont été comparédiesadee lignées témoins,
entretenues dans les mémes conditions d’élevage. Le seul efi@tenaedonc été celui de la
réponse corrélée a la sélection. Une sélection pour la croissgabeutit donc pas
nécessairement a une amélioration de l'efficacité aliment&iéanmoins, elle se traduit
toujours par une augmentation des quantités ingérées par les psélgatisnnés. Le critere
de sélection, comme le programme choisi, peuvent étre la caess devergences. Un autre
facteur important est celui des conditions d’élevage pratiquéesamteia processus de
sélection. On peut ainsi aisément imaginer qu’une sélection swoitsance pratiquée dans
des conditions d’alimentation restreinte n'aura pas le méme imgparc I'efficacité
alimentaire. De plus, il semble bien que les conditions d'élevageqages pendant le
processus de sélection peuvent conduire a une évolution significatibériedable du

comportement alimentaire (Boujard et al., 2007).

Une autre caractéristique a prendre en compte est I'évolutionrdatmn entre I'efficacité
alimentaire et la croissance. Chez le saumon atlantiqueprfélation globale entre la
croissance et lefficacité alimentaire est significatigiggure 10, r =0,79, P <0.001,
(Thodesen et al., 2001a)). Cependant, on observe une atténuation de la déd@ifeacite
alimentaire avec l'augmentation de la croissance. Ainsi, paufales croissances, une
amélioration du taux de croissance s'accompagne d'un accroissairertefficacité

alimentaire, mais a partir d’un certain seuil de croissance, |'effecatihentaire reste stable.
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Figure 10. Relation entre la croissance et I'efficacité alimentaire pour l4lfasnde saumon
atlantique. Chaque carré représente un bassin. La croissance et I'défficdchentaire ont
été suivies au cours de deux périodes de cing semaines chacune (féeebgeriode 2)
(Thodesen et al., 2001a).

Enfin, comme chez les vertébres terrestres, la croissant@mtement corrélée avec l'ingéré
(tableau 7). Ceci peut avoir un impact sur I'engraissementudiesaux. Chez la daurade
royale (Ogata et al., 2002a) et la limande japonaise (Ogaitla @002b), la sélection sur le
poids conduit a une augmentation de la masse graisseuse vistédaletaux de lipides
corporels. Chez les salmonidés, une croissance rapide est assatiéeaugmentation du
deépdt lipidique (Gjedrem, 1997). Pourtant, pour ces mémes especes, unerétutdeague
la corrélation génétique entre le gain de poids et le pourcentage de lipides sorjgbaét pas
significative (Kause et al., 2002). La sélection sur la longuatiqoée chez la truite fario a
conduit a un gain de croissance important, sans que la qualité aledase ne soit affectée
(Chevassus et al., 2004). On peut raisonnablement penser qu'une sélacteotosgueur,
qui, a l'inverse du poids, n'est pas corrélée au coefficient araliton, conduit a une
augmentation du poids moyen de la population en ne retenant que les indiéahiisun
« embonpoint » moyen. En fait, dans toutes ces études, le lien 'ectéldration de la

croissance et I'engraissement est variable, suivant la basargearaison - lignées sauvages



ou témoins, poids et age auxquels elles sont comparées, et suivatgrée de sélection

utilisé.

Compte tenu de la relation variable entre la croissance ftd@té alimentaire, et des effets
indéniables de la sélection sur le poids ou la longueur sur l'augtimentdes quantités

ingérées chez toutes les especes de poissons étudiéessduesdirespérer une amélioration

de l'efficacité alimentaire comme réponse corrélée a la sélectida sumissance.

3.2 La sélection sur 'efficacité d’utilisation de I'aliment

Sélectionner directement l'efficacité alimentaire chez gegssons est un objectif affiché
depuis pres de 30 ans mais aucun programme de sélection n’a eééloore. Ceci illustre la
difficulté a estimer et a utiliser les variations génétiqde ce caractere. Les premieres
estimations des variations génétiques de I'efficacité alinrergat été réalisées a partir d'une
mesure indirecte de l'ingéré, celle de la consommation doxyd&meghorn, 1983).
L’héritabilité de I'efficacité alimentaire a été esémproche de zéro{k 0,03 + 0,10) mais
notons que la consommation d’'oxygene ne permet pas une estimation geétisgéré et
que les résultats en ont été certainement biaisés. Au fimeses, les protocoles se sont
sophistiqués afin de s’approcher au plus prées de 'ingéré répbadsens. L'ingéré a d’abord
été mesuré sur des groupes de poissons, puis individuellement, savamt &s poissons
dans des bassins séparés, soit en utilisant une techniqgue de mamayliaggaque de

I'aliment qui permet de quantifier sa présence dans lI'estomac des poissomngparX.

3.2.1 Les mesures de groupe

Etudier la variabilité génétique de l'efficacité alimergamvec des mesures de groupes
consiste a utiliser le bassin comme unité expérimentale. Pdaireel'ingéré du bassin est
mesuré précisément en soustrayant la quantité d’aliment non @dérquantité d’aliment
distribué (Helland et al., 1996), I'aliment non ingéré étant récuére uh piege a feces situé
a la sortie d’eau du bassin. L'efficacité alimentairecaftulée comme étant le rapport entre
le gain de poids du groupe et I'ingéré du bassin sur la période de mesure.

L'utilisation de cette technique a permis, chez les salmoniiespmparer les performances
d’efficacité alimentaire de différentes familles (tabl@auCes études ont mis en évidence un

effet famille significatif sur l'efficacité alimentadr ce qui atteste de la présence d'une



variabilité génétique conséquente pour ce caractere (Thodeder?804a). Avec une pesee
précise de l'aliment distribué et une séparation stricté¢atienent non consommé et des
feces, I'ingéré de groupe peut étre précisément mesuré. Néanregisyécessaire d’élever
des familles dans des bassins séparés et répliqués. Le nomlamailikes ftestées dépendra
donc de la taille du dispositif expérimental. De plus, cetteuragseut conduire a une forte
diminution de la variabilité intra familiale et ajoute un efégtvironnement commun aux
performances des poissons élevés dans le méme bassin, qui peofoselre avec I'effet

génétique.

3.2.2 Les mesures individuelles

Pour mieux estimer les variations intra-familiales ou envisades dispositifs plus
conséquents d’évaluation des parametres génétiques de I'effialientaire, il convient de
savoir mesurer I'efficacité alimentaire des individus. Or, quantifieg&ré individuel requiert
un processus expérimental spécifigue. L'une des stratégies pessdtlal’élever chaque
poisson dans des bassins séparés. Elle a été utilisé pour ésidigriations d’'ingéré résiduel
de trois souches de truite arc-en-ciel domestiquées depuis plugdadrstions, ainsi que les
variations d’ingéré résiduel de leurs hybrides (Silverst¢ial., 2005). Ces auteurs sont les
seuls, a notre connaissance, a avoir travaillé sur I'ingérduedsi’'ingéré étant prédit grace a
un logiciel (fish Bioenergetic 3.0, Wisconson Sea Grant) qui utbseme variables les taux
de croissance attendus, I'énergie métabolisable contenue dangniainla température de
I'élevage. L'ingéré résiduel a été significativement défé entre les 6 souches de truite arc-
en-ciel testées. Toutefois, les poissons peuvent ne pas exprimerplediormances de
maniéere identique lorsqu’ils sont élevés en groupe ou en bassingssépes interactions
sociales peuvent influencer, a la fois l'ingéré et la croissahdlese peut que les résultats
aient été différents si les mesures avaient été effectugates groupes. Il est intéressant de
constater qu’en utilisant le méme protocole expérimental nmaigegreignant légérement
I'aliment (70-85 % de Bd libitum), le méme auteur n’a pu mettre en évidence de la variabilité
génetique pour l'ingéré résiduel entre ces souches (Silver&@06). Soit le potentiel en
termes d’efficacité alimentaire de ces poissons ne peut siexpen conditions restreintes,

soit de telles conditions ont conduit a une évolution du comportement des individus.



Une autre stratégie est de mesurer 'ingéré d’individus élevégoupes. Une méthode, que
nous appellerons « rayons-X », a été mise au point. Elle amasmsarquer I'aliment avec des
billes radio-opaques, a le distribuer au cours d’un repas a un groupe de poissons dted quant
le nombre de billes présentes dans I'estomac a un temps détepréséle début du repas.
Cette manipulation est effectuée par radiographie des poisso&s aywir au préalable
anesthésié les animaux. Cette méthode a été utilisée pouerelstinariabilité génétique de
I'efficacité alimentaire chez 70 familles de corégone (Quintaa.e2007a). Dans cette étude
I'héritabilité estimée a été faible et non significativemdiitérente de zéro (0,06 +0,10 ;
tableau 7). En fait, cette technique permet que de mesuré limgdaditané au cours d’un
repas. Comme nous le verrons, elle doit étre répétée damsps pwur mesurer I'ingéré au
cours de la période expérimentale qui correspond a l'ingéré instantayad multiplié par le
nombre de jours. Il se peut donc que l'ingéré individuel estimé dandd @récédente ne soit
pas tres precis. Cette hypothese est renforcée par tpigitdans cette étude, I'héritabilité de
I'ingéré était elle aussi non significativement différentezéeo (0,23 £0,15 ; (Quinton et al.,
2007a)) alors que la variabilité génétique de I'ingéré est génératede la méme amplitude

que la variabilité génétique du poids (Silverstein et al., 2001).

Il n'existe donc pas, a ce jour, de modalité totalement satistaipour pouvoir mesurer avec
précision et sur un grand nombre de génotypes, I'efficacité datiilis de I'aliment. Trouver
un critere indirect qui refleterait les variations d’effit@climentaire et qui permettrait de
s’affranchir de la quantification de l'ingéré est une autratésgie d’approche. L'idéal serait
de trouver un critére stable au cours du cycle de vie des poissonsi, c#une part,
permettrait de caractériser les performances des individukdeplus jeune age et, d'autre
part, refléterait les capacités des genotypes a utilisergolusoins efficacement I'aliment,

quelle que soit la période du cycle de vie a laquelle le critere est mesuré.



Tableau 7. Parametres génétique de l'efficacité alimentaire. VG correspond vaifiabilite genétique, EA a l'efficacité alimentairg, au

coefficient de corrélation phénotypique gtau coefficient de corrélation genétique. Les familles corresponders tadglles de plein freres,

excepté les 70 familles de corégone qui comprennent a la fois des familles de pesiadrars et des familles de demi-fréres et demi sceurs.

Espéce Mesure Matériel Critére VG VG Croissance VG Ingéré Corrélation Corrélations Auteurs
biologique croissance EA EA/ croissance Ingéré / gain de
poids
S arc-en-ciel Individuelle' 231 familles Gain poids h2=0,03+0,10 h?2=0,26 40,12 h2=0,41+0,13 rg = 0,80 £0,26 re=0,99 £0,10 (Kinghorn, 1983)
relatif
> arc-en-ciel Individuelle 210 familles Gain poids ND 0,20<h2<049 0,06<h2<0,14 ND 0,86 <ry<0,96 (Kause et al., 2006b)
on Atlantique groupe 30 familles TGC P<0,05 P<0,05 P<0,05 r,=0,79; P<0,001 ND (Thodesen et al.,
2001a)
on atlantique groupe 10 familles Gain poids P<0,05 P<0,05 P<0,05 r,=0,60;P<0,05 ND (Kolstatd et al., 2004)
> arc-en-ciel groupe 50 familles Poids P<0,05 ND ND ND ND (Henryon et al., 2002)
> arc-en-ciel groupe? 6 souches TGC P<0,05 P<0,05 P<0,05 r,=-0,31;P<0,04 r, = 0,64 (Silverstein, 2006)
> arc-en-ciel  individuelle2® 6 souches Gain poids P <0,05 ND ND rh=-0,38; ND (Silverstein et al.,
P < 0,001 2005)
ND rg = 0,97 £0,05 (Quinton et al., 2007a)

Hareng Individuelle* 70 familles Gain poids h?=0,06+0,10 h?=0,26 40,18 h?=0,23 £0,15

ND= non déterminé

1 Estimation de I'ingéré par mesure indirecte de la consommation en oxygéne des familles
2 Efficacité alimentaire estimée a partir de I'ingéré résiduel

3 Poissons élevés en bassins séparés

4 Ingéré estimé avec la méthode des rayons-X
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3.3 La recherche de critéres indirects de l'efficac  ité d'utilisation de
I'aliment : le pari de la résistance au jeline et de  la croissance
compensatrice

Si, comme nous l'avons vu, pour les premiers essais de carduiérida la variabilité
génétique de l'efficacité alimentaire, les auteurs ont étilism estimateur de I'ingéré
individuel (Kinghorn, 1983), en revanche, a notre connaissance, il n'y aipase jour, de
tentative de recherche d’estimateurs de l'efficacité ddatiion métabolique de l'aliment.
Nous avons passé en revue les variations du métabolisme connuesfgiar Béfficacité
d’utilisation des aliments chez les vertébrés terrestragi€pl de I'introduction). Il s’avere
gue les sources de variations principales sont les besoins danmeeta vitesse de turnover
des protéines. lls sont estimés, de maniéere globale, par une mhesnétabolisme de base en
période de privation d’aliment, que nous nhommerons ultérieurement périgeignde et par
la pente de la droite reliant I'ingéré a la vitesse de dépoeique. Nous avons alors
recherché des caractéres faciles & mesurer qui reiiddtierees capacités et qui soient
suffisamment intégrateurs pour brosser les variations lidesndronnement ou au statut
physiologique des animaux. Notre hypothese est que les variatigmsiddeen période de
jelne et les gains de poids réalisés lors d'une période subséglesntsalimentation
pouvaient étre des indicateurs d’écarts inter-individuels ou intahdamde besoins
d’entretien et de vitesse d’utilisation métabolique.

Dans leur milieu naturel, les poissons sont confrontés a des flootate la ressource
alimentaire. De ce fait, et du fait des faibles besoins emiénde ces espéces, les poissons
sont capables de supporter des périodes relativement longues rigiaesalimentaire.
Lorsque l'aliment est a nouveau disponible dans le milieu, les poissoiscapables de
rattraper le retard de croissance causé par la phase degerlamxélérant leur gain de poids
par un phénoméne de croissance compensatrice. Notre pari est téexgisi compétences
particuliéres a ces especes.

Lorsque les apports exogenes ne fournissent plus I'énergie nézesgamaintien des
fonctions vitales, seule I'énergie stockée dans les tissus peutrdeawesoins énergétiques.
La dégradation des tissus, qui permet de mettre a dispositteréoetgie, conduit a une perte
de poids des individus (Jobling and Davies, 1980; Simpkins et al., 2003). @gsete
restriction alimentaire, ce sont les besoins d’entretien qui sanrit@rement couverts. La

perte de poids en phase de jeline devrait donc étre proportionnelle auns loksntretien de



lindividu. C’est I'hnypothése qui est faite dans toutes les étutiessiques d’estimation des
besoins d’entretien en énergie (Cho, 1992; Lupatsch et al., 2003). Mespeatd de poids
en phase de jeline a été également la stratégie employéestmer,ea priori, les effets de la
sélection sur la croissance de truites fario sur les vangties besoins d’entretien (Sanchez
et al., 2001). Les lignées sélectionnées et témoin ont montré desnzerées de résistance
au jelne comparables. Il a été vérifié ultérieurement queldatisd n’avait affecté ni les
besoins d’entretien, ni les besoins de croissance en protéineéeemgie (Mambrini et al.,
2004a). Notons aussi que lefficacité alimentaire de ces deunédgy a toujours éte
comparable, quelles que soient les conditions expérimentales danelles elle a été
mesurée (Sanchez et al., 2001 ; Mambrini et al., 2004a et b ; Mambrini et al., 2006).

La croissance compensatrice permet aux individus de recouvrerdgatoire de croissance
et de compenser les pertes de poids subis en phase de jelnelusilie dombien la
trajectoire de croissance des poissons est controlée ou ré@iiEs. un processus
physiologique extrémement important quelque soit le stade de dévelampelon fait que les
poissons ont une croissance continue. Il est d’autant plus important quéescheissons, les
taux de reproduction et de survie sont dépendants de la tailldeetéirve energétique des
individus (Mcgurk, 1986; Sogard and Olla, 2002; Wootton, 1998). La croissance
compensatrice, qui a été largement étudiée chez les poisso@xlmsétvée a tous les stades
de vie: juvéniles, immatures, matures et pour un grand nombre desadbrarfides,
cyprinidés, sparidés, cichlidés, gadidés etc.., (Ali et al., 2008). deimble donc étre une
caractéristique universelle des poissons. Les poissons sont donc sag@bkduer les
déviations par rapport a une trajectoire idéale et d’ajustertdenr de croissance pour la
corriger (Broekhuizen et al., 1994). La croissance compensatrice estegadr augmentation
de I'ingestion (Ali and Jauncey, 2004; Hayward et al., 1997; Jobling 49813; Nikki et al.,
2004; Russell and Wootton, 1992; Wang et al., 2000b), qui serait le procesgsus (Ali et
al., 2003), et / ou par amélioration de l'efficacité alimentdiBoujard et al., 2000;
Broekhuizen et al., 1994; Jobling, 1994; Maclean and Metcalfe, 2001; Quintonlake] B
1990; Russell and Wootton, 1992). Notre postulat est que les performancessdance

compensatrice peuvent étre indicatrices de I'efficacité métaboliquadiesius.

Les performances de résistance au jeline varient avec les conditidgrsinementales et, en
premier lieu avec la température (Cho and Bureau, 1995; Jobling, 1999. \Eltient
egalement avec le passé nutritionnel qu’'a eu l'individu (Boujardl.et2@04) et sont

évidemment corrélées a son poids au moment ou débute la phase de jdimeleg



mécanismes de résistance au jeline ne sont pas des processus dagipasssons sont
capables d'acclimater leur métabolisme lorsque le jeline pealutersque les cycles de
période de restriction alimentaire sont répétés. La cinétiqupettes a été étudiée en détail
chez le bar (Perez-Jimenez et al., 2007). Pendant les 12 pr@gursrsle jelne, le taux des
métabolites présents dans le plasma et dans le foie chutegans$activité hépatique de
plusieurs enzymes clefs. Aprés 12 jours de jedne, la plupart desbaligtes mesurés
recouvrent leur niveau plasmatique d’avant jelne. Il semble bierequéthbolisme puisse
s’acclimater et d’ailleurs, la perte de poids tend a ralentc la durée du jedne (Einen et al.,
1998). En effet, les études qui ont testé 'effet de cycles edét@ériode de jeline alternées
avec des périodes de réalimentation, ont montré que les varidéiguuids des individus sont
plus faibles apres un ou deux de ces cycles (Blake et al., 2006; Nikki et al., 2004).

Une des principales de sources variations de la croissance cormripensstt la durée et la
sévérité du jedne. Plus la restriction alimentaire est séuerplus la durée du jelne est
longue, plus le taux de croissance exhibée pendant la croissanpertsatrice sera élevé ou
plus le temps qu’il faudra a I'animal pour recouvrer son poids sera (Blake et al., 2006;
Farbridge et al., 1992; Qian et al., 2000; Quinton and Blake, 1990; Saethebind, 1999;
Wang et al., 2000b; Whitledge et al., 1998). |l existe égalementuilrasedessous duquel la
croissance compensatrice n'est pas induite (Russell and Wootton, 199)p@aose que le
statut physiologique n’'a pas été suffisamment altéré pour e les mécanismes de
croissance compensatrice (Wu et al., 2003). A I'inverse, lorsquére jest trop sévere, les
dégats occasionnés peuvent étre trop importants pour que les individentpergamer une
croissance compensatrice. L'intensité de la croissance compemsst aussi soumise aux
variations de la qualité de l'aliment distribué avant la phase(dej(Boujard et al., 2000).
Enfin, les interactions sociales (Jobling and Koskela, 1996; MacledrVetcalfe, 2001)
peuvent aussi influencer les performances de croissance compensatrice.

Il apparait donc que la résistance au jelne, comme la crassantpensatrice, sont des
caractéres sans doute intégrateurs des étapes de vie des indivititss variations de leur

environnement, mais aussi tres complexes.



OBJECTIFS ET STRATEGIE



L'objectif de ce travail de thése est de mettre au point un mietpermettant d’estimer de
maniere précise les parametres géneétiques de l'efficacitdisdition de I'aliment chez les
poissons, dans l'objectif de fournir les bases a de futurs progmachengélection et de tester
la validité de la résistance au jeline et des capacitésodsaice compensatrice comme

criteres indirects.

Il s’agit donc, d’'une part, d’obtenir des données fiables pour savt@ffeiacité d’utilisation
de l'aliment est un critere sélectionnable en pisciculture aytid part, de vérifier si les
performances de résistance au jeline et de croissance compensatii des indicateurs
pertinents des variations d’efficacité d’utilisation de I'alithgui pourront étre utilisés lors de
futurs programmes de sélection.

Nous avons donc cherché a répondre a 5 questions :

- La variabilité génétique pour la résistance au jelne et lssarais compensatrice est-
elle détectable (chapitre 1) ?

- Est il possible dans les conditions d’élevage de mettre en éviderlaevdgabilité
génétique pour I'efficacité d'utilisation de I'aliment (chapitre 2) ?

- Ces variations d'efficacité d'utilisation de I'aliment sonesligénétiguement corrélées
aux variations de résistance au jedne et de croissance compendadipieg 8) ?

- Le protocole d’estimation des parametres génétiques de I'éfficdaitilisation de
'aliment et de ses corrélations avec les performances daarée au jeine et de
croissance compensatrice, mis au point pour une espéece d’inténéplpis est-il
applicable a une autre espéece d’'intérét piscicole (chapitre 4) ?

- Les performances de résistance au jeline et de croissance cdngeessat elles
héritables et peuvent-elles servir de criteres dans un progratansélection pour

améliorer I'efficacité alimentaire (chapitre 5) ?

Notre stratégie a été de : 1) mesurer la variabilité tgpreé de I'efficacité d’utilisation de
l'aliment 2) tester les corrélations entre I'efficacité d’utilisatde I'aliment et la résistance au
jelne et la croissance compensatrice et, 3) valider lesesrii@directs, d’'une part, en
appliguant notre protocole a deux espéeces d’intérét aquacole etg @aut en caractérisant
les performances d’efficacité d’utilisation de I'alimentdet criteres indirects sur les mémes

individus. L'originalité de notre étude réside dans la complémehtdes deux especes



modeles utilisées conjointement a I'INRA et a I'lfremer itdaite arc-en-ciel et le bar. La
truite arc-en-ciel est un salmonidé domestiqué depuis une centame&ds. La truite est un
poisson d’eau douce, a croissance rapide qui atteint 400 g apres appvexi@at un an
d’élevage. Son optimum thermique de croissance se situe entre 10°C eit Bon efficacité
alimentaire moyenne est de 1,2. Le bar est un sparidé, récerdoraestiqué (quelques
dizaines d’années). Le bar est un poisson d’eau de mer, a croissatigement lente, il lui
faut deux ans pour atteindre un poids de 400 g. Son optimum de croissafice se)s

alentours de 25°C et son efficacité alimentaire moyenne est de 0,8.

Dans notre étude, nous avons choisi de travailler sur I'ingéré résiduame critere
d’efficacité d’utilisation de l'aliment. Ce choix n’était pasvial, car travailler sur l'ingéré
résiduel sous entend d’avoir établi, pour I'espece étudiée, des matiestignation de
'ingéré, comme c'est le cas chez les vertébrés teeesChez les poissons, il n’existe que
trées peu de modéles. Chez les salmonidés, des modeéles bioénesgegtimuettent de prédire
les besoins énergétiques des individus a partir de leur gain en geraggieur besoin
d’entretien et des pertes énergétiques par dissipation thermigpieatien et excrétion (Cho
and Bureau, 1998). Cependant, ces modeéles bioénergétiques n'ont pas étéchaldés
d’autres espéces. De plus, les coefficients des équations duenawilédnt étre réajustés a
chaque condition expérimentale ou pour chaque pisciculture, pour tenir compiaidéons
lites a I'environnement. Pour ce faire les piscicultures doigast équipées de structures
permettant de qualifier et de quantifier les déchets rejeté$ébevage, ce qui n'est pas
toujours le cas. Nous avons donc finalement choisi d’estimer tént@&orique a partir des
modeles simples établis chez les vertébreés terrestres, pegnaompte le poids métabolique

et le gain de poids, afin gqu’ils puissent étre utilisés et adaptés a toute situdievage.

Nous avons procédé en trois étapes, i) une expérience préliminairévatugr I'étendue de
la variabilité génétique de la résistance au je(ine et deisance compensatrice, ii) la mise
au point d'un protocole permettant d’'estimer simultanément la vitéalgenétique de
I'efficacité d’utilisation de I'aliment et ses corrélatioagec les critéres indirects testé, sur des
clones de truite arc-en-ciel, et iii) l'utilisation de nogémes indirects sur un grand nombre de
génotypes chez le bar.

Utiliser les clones devait permettre de savoir si notre pratocawus permettait de
suffisamment contréler les variations dues a I'environnement stadsurer de I'existence

d’'une variabilité génétique significative de I'efficacité digtition de I'aliment. Nous avons



évalué les performances de 10 clones hétérozygotes que nous avons éomsidéne 10
individus génétiques. Nous avons tout d'abord caractérisé les 10 clonesleposir
performances d’efficacité d’'utilisation de I'aliment, puis nousdgons soumis a 3 semaines
de jelne suivies de 3 semaines de croissance compensatrice pour létud@rélations
génétiques entre les performances d’efficacité d'utilisationl'alenent et nos criteres
indirects. La durée de trois semaines a été choisie ni trop courte,adfsed/er une réponse a
la restriction alimentaire, ni trop longue pour que le jeline n'endayamas irréversiblement
les processus physiologiques de l'organisme. D’aprés la littérature durée de trois
semaines semblait adéquate (Ali et al., 2003). Un deuxieme dgcB semaines de jelines
suivies de 3 semaines de croissance compensatrice a ensaipplé&gé aux poissons pour
tester la stabilité de nos criteres indirects. Les cloneéténtroduits simultanément et éleves
séparément jusqu'a ce qu’ils puissent étre marqués, moment a quagtiel a débuté
'enregistrement des performances. Les clones, une fois marquétéamgélangés et nous
avons estimé les ingérés individuels au sein des groupes par lajtecas rayons-X. Nous
avons également mesuré I'évolution des gains de poids de chaque poissIn.NAus
pouvions estimer la variabilité intra et inter-clones des tenes mesurés. Pendant toutes les
phases d’alimentation et de réalimentation, les poissons ont étésnauwdlonté. Une
seconde expérience a été menée simultanément, sur les mémes étant élevés
séparément, et restreints (70% du niveau d’alimentation ad libiafm) de mesurer
précisément I'ingéré et les efficacités alimentairgsdes groupes. Ces résultats sont en cours
d’exploitation. Par conséquent ils ne seront pas présentés en datalse manuscrit, mais

serviront a agrémenter la discussion générale.

Les différentes espéces constituant le groupe des téléostéemndesontaractéristiques
extrémement variées tant en termes zootechnique qu’en terntaisohigie. Les résultats
trouvés sur une espéce ne sont pas nécessairement applicaldates @spéces. Or, nous
voulions pouvoir produire un protocole ou des stratégies qui puissent étresadapté
différentes especes d’élevage. De plus, en travaillant saldess, nous n’avons finalement
caractérisé que 10 génotypes. Nous devions pouvoir travailler avec engéesique plus
large.

Ainsi, I'exploitation et la validation des résultats ont-ellesréalisées sur le bar. Nous avons
produits 328 familles de plein et de demi-fréres. Puisque nous voulions travailler sangene
base génétique et voulions controler au mieux les effets de bameiment, nous avons

choisi d’élever 'ensemble des familles dans un méme bassin. &Nouas travaillé sur 2000



individus dont 1300 ont été ensuite génotypés. Nous ne pouvions alors pasrmesure
I'efficacité d'utilisation de I'aliment de chacune de cesifi@®. Nous nous sommes basés sur
les résultats que nous avions obtenus sur les clones, et en parsculiexr corrélation
significative entre I'efficacité d’utilisation de I'aliment et nag&res indirects, pour mettre au
point notre stratégie. Nous avons d’abord caractérisé les individuseposiperformances de
résistance jeline et de croissance compensatrice en soumestgmbigsons a la méme
séquence de 3 semaines de jelne, suivie de 3 semaines de raabmegue lors de
'expérience précédente. Nous avons ensuite constitué des groupegeriivepour ces
criteres indirects puis caractérisé précisément l'effi€ad’utilisation de l'aliment de ces
groupes divergents. Travailler sur une large base génétique peusiia d’estimer avec une
meilleure précision les parametres geneétiques des critedeedts. Nous avons mené
simultanément une expeérience visant a mesurer lingéré indivikeselbars au sein des
groupes divergents, qui devait conduire a I'analyse des variationsdinelieis de I'efficacité
d’utilisation de l'aliment. Compte tenu de difficultés méthodologiquesjs ne pouvons
présenter ces résultats en détail, néanmoins les enseignéinésntke cette expérience sont

détaillés dans la discussion.



RESULTATS



Chapitre 1 : Le déeterminisme de la
resistance au jelne et de la croissance

compensatrice



Ce chapitre fait I'objet d’'une publication en cours de préparatiaterinism of adaptation
to food shortage: new insights using rainbow isogenic lines, L. GinaMambrini, S. Le
Guillou, B. Chatain, E. Quillet

Dés la mise en place du protocole de ce travail, I'équipe derobehavait conscience gu'il
nécessiterait la mise en ceuvre d’'importants moyens humamatétiels afin d’obtenir des
résultats probants. Avant méme de débuter un tel protocole, il reétdsaire de tester la
pertinence des criteres indirects choisis, c'est-a-dire dsusasqu’ils présentaient une
variabilité génétique significative et gu’ils étaient stalldans le temps. De plus, la résistance
au jelne et la croissance compensatrice étant supposées réfetgrerformances

meétaboliques, il était probable que ces criteres soient dépendants du poids des individus.

La résistance au je(ne et la croissance compensatrice sontaitggrearcomplexes largement
soumis aux variations environnementales (Ali et al., 2003). Etudier déterminisme
génetique nécessite de pouvoir dissocier les variations qui sontirtogénétique de celles
qui sont d’origine environnementale. De plus, les performances dtares au jelne et de
croissance compensatrice se caractérisent par des variatiguaddu(perte ou gain) et se
calculent avec les mémes critéres que ceux utilisés pewitsance (SGR, DGC, TGC). La
résistance au jedne et particulierement la croissance compansant donc supposées étre
corrélées a la croissance. Ainsi, pour étudier le déterminggmétique des performances de
résistance au jeline et de croissance compensatrice, faut-il psaffoanchir des variations
liées au poids initial des poissons et a leurs capacités propres de croissance

Deux expériences ont été conduites simultanément en utilisantdetipbid’investigation
offert par les clones de truite arc-en-ciel. Dans le cadrecas deux études, 6 clones
hétérozygotes ont été élevés en mélange dans deux bassins s@pa@gsune phase de
croissance classique, les poissons ont été soumis a trois sedwijgéme, suivies de trois
semaines de croissance compensatrice. Un deuxieme cyclesdeetra@ines de jeline suivies
de trois semaines de réalimentation, a ensuite été appliqué asensomour tester la stabilité
des performances de résistance au jeine et de croissance compeinseatics du temps.

Le protocole de la premiere expérience a été imaginé pounmsaxiles chances de détecter
de la variabilité génétique. L’objectif était d’exacerber thEérences inter clones, en
minimisant les variations de poids intra clone. Tous les individus d@&mearclone ont été

sélectionnés afin d’avoir des poids comparables. Le deuxieme protoébée cancu pour



estimer les corrélations entre le poids, la résistance ag gtlila croissance compensatrice.
Les individus d’'un méme clone ont été sélectionnés pour que, dans leurblensisn

présentent toute la gamme de variation du poids du clone.

Pour étudier précisément le déterminisme des performancedsidégance au jeline et de
croissance compensatrice, il est trés important d’utilisenimteles statistiques qui tiennent
compte des différences de poids des individus. En effet, par le guscds croissance
compensatrice, il semblerait que les poissons ne recherchentigrééaipement a conserver
une simple croissance structurale (taille, poids) mais plutGteindre un ratio énergie /
structure, leur permettant de maintenir une quantité de résemggtiqee suffisante pour un
bon développement (Broekhuizen et al., 1994). En période de jelne, les individestuti
leur réserve énergétique stockée dans les tissus, la dégraglatisien suit abouti a un
changement du statut physiologique par rapport aux poissons qui n'apaseeiné. C'est
ce statut physiologique particulier associé a I'état de jeGuegenclencherait, lorsque le
poisson est réalimenté, le phénomeéene de croissance compensairieke glAl 2003). Cette
hypothése a été confortée par plusieurs études expérimentagedtude réalisée sur la truite
fario a montré qu’apres une période de jelne, les poissons tendeapéreé leur trajectoire
de croissance, non pas en terme de poids, mais en terme de @agks jgar la longueur
(Alvarez and Nicieza, 2005). Les auteurs suggerent que la croéssampensatrice a pour
effet de restaurer les conditions d’énergie d’avant jeline gud’assurer une constante de

poids pour un age donné.
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Abstract

Animal’s capacity to resist food deprivation, (RFD), et comperfsatgrowth retardation
afterwards (CG), is determining factor for ecological suscksfish, little is known about the
evolutionary processes of these two traits. Using 6 rainbow trogemsc lines, we studied
both the impact of the genotype et of the physiological state animatigidual RFD et CG
variations. Line had significant effects on RFD et on CG vanafp < 0.05). Within any
given line, initial body weight (a surrogate of physiologidaite) significantly influenced
RFD et CG variation (p < 0.05), providing, in fish, the first evidence D Rt CG plastic
response to environmental heterogeneity. Genotype et physiologialsre thus shown to
be components of the RFD et CG variations. We conclude that thardesst two level of
phenotypic adaptation to food shortapgenetic adaptation via selection pressirelastic
adaptation, each genotype being able to display different phenotgp@esponse to
physiological state variations, the intensity of plastidiging dependent on the genotype
(p < 0.05).

Keywords: food shortage adaptation, genetic variations, plasticity, gemetywironment

interaction, rainbow trout



Introduction

During their development, animals are often faced with transiemdsenf food
shortage, which may lead to growth retardation. Since body size graound influence on
key fitness attributes in species (Roff, 2002), any compensatacigamsm to such loss of
weight would be advantageous. Among strategies to cope with food shoesigignce to
food deprivation (RFD)ife. the capacity to limit weight loss during periods of food shortage),
et compensatory growth (CG).q. body weight gain acceleration when there is an
improvement in environmental conditions) are well-documented strategashave been
reviewed in (Ali et al., 2003; Metcalfe and Monaghan, 2001). In fidhD Rt CG are
expected to be all the more determinant for ecological sudeasshey have undetermined
growth et that body size can exert strong influence on juvenilevaliritndeed, RFD et CG
have been recurrently observed in wide range of fish taxa, aswvedperimental studies as
in wild studies. However, although CG et RFD has received muaehtiah, our insights in
their evolution are limited, because fish are difficult to studyhe wild. Moreover RFD et
CG are quantitative traits highly sensitive to environmental ¥ans (Ali et al., 2003), these
traits being dependent on the feeding level before food deprivatabrigige et al., 1992,
Jobling et al., 1993; Jobling and Koskela, 1996), diet quality prior to foodved#apn
(Boujard et al., 2000), et social interactions for CG (Maclean and Metcalfe, 2001).

The study of the genetic basis of RFD et CG should be stesfap for understanding
their potential for evolutionary change. The motivation behind estimttengenetic basis of
guantitative trait is ultimately to be able to predict whethéumnahor sexual selection on traits
will generate a permanent phenotypic change, since a traitmiritable to evolve (Kruuk,
2004). Because RFD et CG are highly variable traits, studgmétg basis completed with
careful analysis of the potential impact of environmental hgéreity would provide a much
more accurate understanding of the evolutionary dynamics of phenatgpievolving in
wild population. The objective of the present report was therefocertdbine the study the
genetic basis of RFD et CG, to the study the environmentakingpaRFD et CG variations,
as well as the interaction between these two factors dditicars. The environmental factor
that we chose to study was the physiological state of the dhdivi.e. the amount of energy
reserve before the food shortage periods, because it was provesl ¢orrelated with
survivorship to winter food depression (Schultz et al., 1998).

To reach our goals, we bred rainbow tra@h¢horynchuss mykisgsogenic lines, an
original type of biological material (Komen and Thorgaard, 2007]l€uand Gaignon,



1990). Isogenic lines allow several measurements to be performedingiegenotype in a
given environment, et for measurements on a single genotype to benmifin different
environments. This specific characteristic is useful for ravgataits plasticity et genotype x

environment interactions.

Materials et Methods

Animals

We producedsiX heterozygous isogenic lines of rainbow trddt fnykisy by mating three
dams et five sires, previously bred on the (Gournay-sur-ArordiRAlexperimental fish
farm (Quillet et al., 2007a) et known to be perfectly homozygous througheiutgenomes.
The dam lines were chosen so as not to be related to theneseliach line of offspring was
then bred from an artificial cross between a single dam fhgle sire. All matings were
performed the same day. We checked the homozygosity statushobremder using 4 et 9
microsatellite markers for the dams et sires, respecti@ly.6 isogenic lines were reared

separately until the beginning of the experiment.

Experimental design

We did a preliminary experiment over 4 months to evaluate the grovtéimtial of the
lines. We reared each line separately in duplicate, feeding ddelibitum with a commercial
diet (Skretting 48 % protein, 24 % lipid, according to the manufactureny tmitomatic
feeders (12 hours.ddy. Every month, we recorded the weight et length of 100 fish per line
The main experiment started when the fish reached a mean baght w54 g. At this date
fish length varied between 10 et 19 cm.

We set up two different experimental designs. The first desigedato study genetic
variability of RFD et CG. As far as possible, we used fislh wie same initial body size to
avoid the potential confounding effects of anterior growth. We randomlye chddish of
each line, all measuring approximately 16 cm, et split themdset\@ 50-L tanks (20 fish per
line per tank, giving a total of 120 fish per tank). One line wascpdatly small, et it was
therefore not possible to find 40 fish measuring 16 cm. In this line the mean letigstart
of the experimentation was therefore 15 cm. We called this exgetal design “S mode” for

similar size.



The second experimental design aimed to test the effect giHfigiological state on
RFD et CG variation. The study of physiological state on REDG variations was carried
out on the body weight to represent physiological state becausewsglyt is a relevant
summary of the fish anterior life history et should thereforerdy@esentative of fish
physiological state. Moreover, there is generally a positiaioelship between fish size et
mass specific energy reserve (Schultz and Conover, 1999).

To test the influence of physiological state, represented by Wwedght, we maintained
the heterogeneity of fish size within each line in order to haNmstantial body weight
variation at the start of the experiment. Having first definedtte categories corresponding
to an interval of 1 cm length, we randomly chose 4 fish from eadthecategory et split
these between two tanks per line (24 fish per line per tank, giviotgleof 144 fish per tank).
At the start of the experiment, the lines presented differeminmdatial body weights. To
reduce competition phenomena, therefore, we separated the tigesst lares from the three
smaller ones. This gave 4 tanks in total, two with the “largegsliet two with the “small”
lines. We called this experimental design “H mode” for heterogeneous size.

Each fish was individually pit-tagged et weighed. Water temperdullewed the
seasonal variations of the river supplying the farm. As the kpereanents were conduced at
the same time, the fish experienced the same temperatureaflon in S et H mode. We

recorded mortality throughout the experiment.

Recorded traits

After a 3 week period of basic growth (B), when the fish were @etbgum with an
automatic feeder, we submitted them to a 4 week period of food depriviiRFD1)
immediately followed by a 4 week period of re-feeding (CG1), duwihgh they were also
fed ad libitum. We then applied a second round of 4 weeks of food deprijgi@?R) et 3
weeks of re-feeding (CG2). The second period of re-feeding waedino 3 weeks for
technical reasons. We recorded individual body weight (g) et letogthg nearest mm) at the

beginning et at the end of each period.

We used relative weight gain to express the growth rate &doh experimental
period:
(wr —wi)
W,

G=

Where Gis the growth rate (relative weight gain),



Wi is the body weight at the beginning of the experimental period,
et W is the body weight at the end of the experimental period,
Growth rates for the different periods will be notegl Grrp1, Geg1, Grrpa €t Geg2.

We studied the impact of food deprivation challenges on fish development et
population structure by monitoring the evolution of intra- et inter-lbwy weight
coefficients of variation (CV = Standard Deviation / Mean x100) inwueexperiments. To
assess intra-line CV, we calculated the mean body weightaetlasd deviation of body
weight of each line within each tank. To assess inter-line C\¢alailated the mean body
weight of each line within each tank. We then calculated the ntestanelard deviation of the

lines.

Statistical analysis

We tested the effect of genetic variability on growth r&eusing the S mode
experiment, analysing the data with general linear modeldré&sted lines, tanks et line*tank
as random effects, includinggCet initial body length as covariates (separately in two
different models) to ensure that any differences in G observédede lines were
independent from the genetic determinism of the basic growth or afitia length. When
we tested the interactions between the lines et covariatse there not significant so we
removed them from the models.

We tested the impact of physiological state on RFD et C@gugie H mode
experiment, analysing initial body weight to represent the plogical state before the two
rounds of food deprivation/ re-feeding, et growth rates during RFBGetT@e body weight
studied was therefore the one at the start of the experimentSpGeach experimental period
et for each line, we calculated intra-line correlations batw@eet body weight. To test
whether growth rate of the lines responded differently to body werghttions, we
performed generalised linear modelling on the H mode data. We incladksl ¢t lines as
random effects, et body weight at the start of the experinseatcavariate. We also included
the interactions between line et tank, between line et body walidgigtween body weight et
tank in the model. We assessed the effect of the interactioedretyenotype et physiological
state on RFD et CG variations by testing the significancéeiriteraction between line et
body weight P < 0.05).

To estimate the genetic correlations between different exeetah periods, we

calculated the mean G per line from the data obtained in bet® et H mode experiments



(N = 6). With these values, genetic correlation between the two periddsdtieprivation et
their corresponding the periods of compensatory growth weresassess were genetic
correlations between each successive pair of experimental cycles.

We estimated the parameters of the general linear modelsthsi@-M procedure et
the correlations using the CORR procedure in SAS. We alsoeektifie assumptions of

homoscedasticity of residuals, et independence of the variance from the mean.

Results

The evolution of mean body weights of the lines is shown in Fig. talty ranged
from zero to one fish per tank with no line or tank effect. Ebeugh the second period of
food deprivation had more severe effects than the first onefigthéost only 5.3 % of their
body weight on average during the first period of food deprivation, but 8.5 gdine

second challenge) no difference in mortality was observed between these twis.peri

Genetic variability: effect of isogenic lines on RFD et CG variations

For each experimental period, we found a significant line effect BD Bt CG
variation (Table 1). The detection of genetic variability eagedus initial selection on fish
body length, which enabled us to record RFD et CG variatiosoutitthe interference of
anterior life history effects. The initial selection on fiehdth resulted in a low CV for initial
body weight (Table 2). This CV remained weak throughout the exparifhable 2), offering
us a strong capacity to detect inter-line variability inexiberimental periods. Moreover the
increase in inter-line CV after each experimental period igigtdd the differentiation of line
performances through the food deprivation / re-feeding challenges.

Genetic correlations between the two periods of food deprivation eed&etilie two
periods of compensatory growth were strong et very close to beindicsigt (Table 3),
meaning that line hierarchy was conserved through the periods ofd&rilvation et re-
feeding, strengthening support for the hypothesis that RFD et CG aregindetermined.

Even though they were not significant, the genetic correlations betiree two
successive experimental periods were all negative. This showedhéhanore a fish lost

weight during food deprivation, the more weight it tended to regain during re-geedin

Physiological state



Within each line, the effect of initial body weight on G wasadtralways significant,
except during RF1 for line 2, during CG1 for the line 5 et during RF#hE line 1 (Table 4).
Initial body weight did not have the same influence on RFD et Gi@tians in the large lines
(1, 2, et 6) compared with the ‘small’ lines (3, 4, et 5). Indeed lihitidy weight had a strong
influence on CG capacities in the large lines, while it had omgerate influence on that of
the small lines. In contrast, the initial body weight had @nstinfluence on small line RFD
capacities, while it had only moderate influence on large line R&kacities. Correlation
coefficients between RFD et body weight were positive, whileetaiions between CG et
body weight were negative. This means that, the smaller avfishwithin a line, the more it
lost weight during food deprivation et the more it regained htedgring re-feeding. As body
weight variation was 5 five times greater during compensagoowth than during food
deprivation in the present study (data not shown), we can deduden#idoody weight was
determined particularly by compensatory growth. In other words wesapa that the smaller
the fish was, the more it caught up for its growth retardatyoregaining more weight during
compensatory growth compared with fish which were superior in sifmeb¢he food
deprivation challenge. This in accordance with the diminution of imeadHody weight CV
observed in the H mode experiment during both the experimental peralde ¢f). The fact
that the inter line body weight did not vary in the H mode experinvamte it increased in
the S mode experiment, is not an aberration. Indeed, as we sdtecsaaiilar body length
when setting up the S mode experiment, this cancelled the effiaee differences in growth
performance on body weight, which was not the case when in thgndalsthe H mode
experiment. Hence, line differentiation in growth performances wagressively re-
established in S mode, but this was not the case in H mode sinagiflierentiation was
already present.

We found a significant interaction between line et initial bagyght from variance
analyses of the RFD et CGf(significant slope interactions Table 4). These significant
interactions tell us that an initial body weight deviation doeshaot the same impact on
RFD et CG deviation among different lines. Hence physiologieaé variations do not have
the same impact on RFD et CG variations among lines, meaninghtnagffect of the

physiological state on RFD et CG variations is dependant on genotype.

Discussion



Understanding genetic et environmental parameters of growtltags is essential
for understanding the available potential for evolutionary change popalation. In the
present study, we investigated the impact of genotype et phyisalstate on RFD et CG
variations in a population of 6 heterozygous rainbow trout isogenic lines.

Our results revealed significant genetic variability forOREt CG. The use of
heterozygous isogenic lines caused the environmentally-inducedoranéthese traits to be
buffered. Moreover the initial selection on body length enabled uscard RFD et CG
variation of the lines without any interference of anterior fifdh history on any of the
experimental periods. The evidence for substantial genetic-basability was strengthened
by the fact that the ranking of the lines was maintained betwe® two periods of food
deprivation et between the two periods of compensatory growth. In additorere able to
clearly dissociate the genetic determinism of basic growth fhamee of RFD et CG. While
evidence for genetic determinism of growth patterns had alrbady established in the
literature on fish (Gjedrem, 1998), to our knowledge, the present study mdweldirst
evidence of specific genetic determinism of RFD et CG ctadeby the initial growth et
initial length. Thus, our results prove the existence of a gemetsis on which natural
selection can operate to optimize intrinsic growth adaptation ponsg to food deprivation
challenges. We therefore support previous laboratory et field expais suggesting that
RFD et CG are adaptive traits determinant for the ecolbginacess (Gagliano and
McCormick, 2007; Metcalfe and Monaghan, 2001), since we demonstratbdlatave the
genetic potential for an evolutionary process.

In addition to the genetic variability, we found that inter-individualataomms of RFD
et CG can also be explained by variations in the physiologet#& éneasured here with body
weight to represent energy reserve), confirming the high levelasticity of these traits
already mentioned by (Ali et al., 2003). These results werengatdly analyzing the impact
of body weight variation on RFD et CG variation in a constant gppof.e. within an
isogenic line), meaning that we studied the response of genetidaltyical individuals
differing only in their physiological state. The intra-line retations between initial body
weight et RFD were positive, et were negative betweennikialibody weight et CG. This
means that, within a line, the more the fish had energy in rebefeee the two rounds of
food deprivation/ re-feeding, the less they lost body weight duood @leprivation periods et
the less they gained body weight during re-feeding periods. The paslat®nship found
between body weight et RFD is in accordance with Sheiteal. study which stipulated that

the small individuals use their energy more rapidly than largévidual during period of



energy depletion (Shuter and Post, 2008). This is assumed to be dae thffsrence in

energy utilization rate et energy storage capacity (Schetltal., 1998). The negative
correlation between the body weight et CG might be explainechéytrade of between
immediate benefice (survival et reproduction) et costs (delayesdructural development,
predation risks or reduced tissue maintenance) of CG (MetcatfeMonaghan, 2001).
Indeed, it could be assumed that if an individual present enough emeseyye before the
food shortage, at the end of the food shortage it may not have consumietisaléserves, et
therefore proportionally would invest less in CG than individuals\wlatid have lost more
energy reserve. The individual would all the more limit is investnin CG that this process

is costly.

The opportunity to study the impact of environmental factors in excluhygeffects
of the genotype is very uncommon in vertebrates. Indeed using isdgessc our study
provided the evidence of RFD et CG plastic response to the physall@gate variations.
The plasticity of RFD et CG enables individuals to develop in gerasf environments
instead of being strictly genetically adapted to only onea(Bte 1989; Via et al., 1995). Our
results showed that phenotypic plasticity was dependent on genotypg fhad deprivation
et re-feeding periods. This genotype dependence of the plasteytypendue to real genotype
differences in plasticity et / or genotype differences itiahibody weight et / or social
interactions within the tanks. We checked that the extent ofigilgstxhibited by the lines
was not due to initial inter-line differences in body weight, timpact of any social
interactions could not be tested however.

To conclude, our results show that genotype is a component of RFDG ear@tion,
which would allow local adaptation or evolution of growth patterns in regptmsood
deprivation. In addition, we highlighted plastic response of RFD etdCiGet physiological
state variations. The combination of genotypic variability et indiviguasticity permits
population adaptation in a wide range of environmental conditions. Althouglesuts need
to be confirmed with field experiments, they underline the importavieether this in field or
laboratory experiments, of considering genetic origin et physedbgtate of individuals
when studying RFD et CG.
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Figure 1. Mean body weight (g) of 6 rainbow trout isogenic liie6)(fed ad libitum, then

submitted to two periods of food deprivation followed by two periodsdéeding. Error
bars represent the standard error. Fish in S tanks were sdlettade the same initial size,

fish in H tanks were selected to have heterogeneous initial size.
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Table 1. Mean of the intra- et inter-line body weight coeffitse of variation
(CV = S.D. / mean x100) of 6 rainbow isogenic lines, at the start etfezmth experimental
period. W is the body weight at the beginning of the experimentj3fihe body weight at the
end of the basic growth period, R¢: et Wkep2 are the body weights at the end of food
deprivation periods, 81 et Wes2 are the body weights at the end of the compensatory
growth periods. Fish its tanks were selected to have the same initial size, fish tanks

were selected to have heterogeneous initial size.

CV (%) )

Intra-lines Inter-lines Intra-lines Inter-lines
W; 10.6 11.1 33.1 17.1
Wpg 10.6 16.7 29.5 18
Wrep1 10.6 16.7 29.9 17.9
Wees 10.3 20.9 28.5 17.7
WrrD2 10.1 20.7 27.3 17.6

Wee2 11.0 23.2 26.1 17.1




Table 2. Variation of G (body weight gain/ initial body weighijhwinitial growth or initial
length as a covariate. Analyses of covariance were peztbrom the S mode experiment
(where fish were selected to have roughly homogeneous siza¥. tBe growth rate during
basic growth, Grpiet Grrp2 are the growth rates during food deprivation periods,: & Geez
are the growth rates during compensatory growth periédsalues marked with stars are
significant. Degrees of freedom of theatios are in index.

Effect Gs Grrp1 Gee1 Grrp2 Geae
Basic Growth as covariate

Line s 205 - 7.63%* 45 13*** 7.85%*  61.03***
Tank 1, 205 - 0.07 14.32%** 6.35* 11.94%**
Line*Tank s, 205 - 3.92** 6.49*** 1.79 0.92
Basic Growth 1 205 - 13.00***  5.25* 0.11 0.42
Initial Length as covariate

Line s 205 90.64*** 6.80*** 126.20***  10.91** 102.11%***
Tank 1, 205 26.93*** 2.79 7.69** 7.79%* 18.25%**
Line*Tank s 205 3.20** 3.73** 5.74%** 1.50 0.51
Initial Length 1. 205 6.59* 3.96* 6.58* 0.98 20.20***

P<0.05;*:P<0.01;**:P<0.001



Table 3. Genetic correlations of G between the two periods of fewt/aleon, between the
two periods of re-feeding, et between pairs of successive exgeahperiods. RFD1 et RFD2
correspond to the first et the second periods of food deprivation respectiv&l et CG2
correspond to the first et the second periods of re-feeding respectively.
R® P
RFD1-RFD2 0.788 0.062
CGl-CG2 0.802 0.055
B - RFD1 -0.299 0.565
RFD1 - CG1 -0.385 0.451
CG1 - RFD2 -0.790 0.062
RFD2 -CG2 -0.498 0.316

%R =coefficient of correlationN=6




Table 4. Intra-line correlation coefficients between initial badyght et G. Correlations marked
with stars are significant. The last line represents tgeshteraction (Sl) due to the relationship
between G et initial body weight. RFD1 et RFD2 correspond toitsieet second periods of
food deprivation respectively; CG1 et CG2 correspond to the first et secoodspefire-feeding

respectively.
Line RFD1 CG1 RFD2 CG2
1 0.366**  -0.697*** 0.149 -0.685***
2 0.279 -0.712%** 0.387** -0.645%**
3 0.618***  -0.342** 0.275* -0.310*
4 0.782** -0.326* 0.693*** -0.327*
5 0.362**  -0.222 0.391** -0.446***
6 0.543***  -0.416** 0.579*** -0.412**
SI 7.44%*  6,01%** 4.86*** 8.36***

P<0.05;*:P<0.01;**:P<0.001

Reference List

1. Ali,M., Nicieza,A., et Wootton,R.J. 2003. Compensatory growth in fishes: a response to
growth depression. Fish Fish.147-190.

2. Boujard,T., Burel,C., Medale,F., Haylor,G., et Moisan,A. 2000. Effect of past nutritional
history et fasting on feed intake et growth in rainbow trout Oncorhynchus mykiss.
Aquat.Living Resourl3: 129-137.

3. Farbridge,K., Flett,P., et Leatherland,J. 1992. Temporal effects of restlietet
compensatory increased dietary intake on thyroid function, plasma growth hormone

levels et tissue lipid reserves of rainbow trout Oncorhynchus mykiss. Aquaddtur

4. Gagliano,M. et McCormick,M.l. 2007. Compensating in the wild: is flexible growth the
key to early juvenile survival? Oikdsl6 111-120.

5. Gjedrem,T. 1998. Developments in fish breeding et genetics. Acta Agr.Scand.A
Anim.Sci. 19-26.



6.

10.

11.

12.

13.

14.

15.

16.

Jobling,M., Jorgensen,E.H., et Siikavuopio,S.I. 1993. The influence of previous feeding
regime on the compensatory growth-response of maturing et immature Aaatic ¢
Salvelinus-alpinus. J.Fish Biat3: 409-419.

Jobling,M. et Koskela,J. 1996. Interindividual variations in feeding et growth in rainbow
trout during restricted feeding et in a subsequent period of compensatory growth. J.Fi
Biol. 49: 658-667.

Komen,H. et Thorgaard,G.H. 2007. Androgenesis, gynogenesis et the production of
clones in fishes: A review. Aquacultu2é9 150-173.

Kruuk,L.E. 2004. Estimating genetic parameters in natural populations using the
"animal model". Philos.Trans.R.Soc.Lond B Biol. 359 873-890.

Maclean,A. et Metcalfe,N.B. 2001. Social status, access to food, et compensatory
growth in juvenile Atlantic salmon. J.Fish Biéi8: 1331-1346.

Metcalfe,N.B. et Monaghan,P. 2001. Compensation for a bad start: grow now, pay later?
Trends Ecol.Evoll6: 254-260.

Quillet,E., Dorson,M., Le Guillou,S., Benmansour,A., et Boudinot,P. 2007. Wide range
of susceptibility to rhabdoviruses in homozygous clones of rainbow trout. Fish $hellfis
Immunol.22: 510-519.

Quillet,E. et Gaignon,J.L. 1990. Thermal induction of gynogenesis et triploidy in
Atlantic salmon (Salmo-salar) et their potential interest for aquaeuldquacultur&9:
351-364.

Roff,D.A. 2002. Life history evolution.

Schultz,E.T. et Conover,D.O. 1999. The allometry of energy reserve depletionatest of

mechanism for size-dependent winter mortality. Oecolbfta 474-483.

Schultz,E.T., Conover,D.O., et Ehtisham,A. 1998. The dead of winter: size-dependent
variation et genetic differences in sesonal mortality among Atlainierside
(Atherinidae:Menidia menidia from different latitudes. Can. J. Fish. Aquat. S&.
1149-1157.



17.

18.

19.

Shuter,B.J. et Post,J.R. 2008. Climate, population viability, et the zoogeography of
temperate fishes. Trans. Am. Fish. SOt 314-336.

Stearns,S.C. 1989. The evolutionary significance of phenotypic plasticity - phenotypi
sources of variation among organisms can be described by developmental sstitches

reaction norms. Bioscien@9: 436-445.

Via,S., Gomulkiewicz,R., Dejong,G., Scheiner,S.M., Schlichting,C.D., et
Vantienderen,P.H. 1995. Adaptive phenotypic plasticity - consensus et controversy.
Trends Ecol. Evoll10: 212-217.



Chapitre 2 : La détection de la variabilite
genetique de l'efficacité d'utilisation de
I'aliment et I'identification de criteres

indirects corrélés



Ce chapitre a fait I'objet d’'une publication : Genetic variabilityresidual feed intake in
rainbow trout clones et testing of indirect selection criterran®, L., E. Quillet, T. Boujard,
C. Robert-Granié, B. Chatain, et M. Mambrini., 2008, Genetic Selectiotution 40:607-
624.

La détection de la variabilité génétique de l'efficacité dsation de I'aliment ainsi que
l'identification de criteres lui étant corrélés ont été s&as sur 10 clones hétérozygotes de
truite arc-en-ciel. Les 10 clones ont été produits en croisarfefeelles d'un méme clone
parfaitement homozygotes a tous ses locus avec 10 males de 10dddtinets, parfaitement
homozygotes a tous leurs locus et différents du clone ayant foufeimetles. Les 10 clones
produits ayant tous la méme mere génetique, cela nous a permigpdiengr tous les effets
maternels potentiels sur les variations d’efficacité d’atiie de I'aliment ainsi que sur les
variations des critéres indirects. De plus, nous nous sommes effierodmisir des femelles
produisant des ceufs de poids similaires.

Pour étudier la variabilité génétique de l'efficacité dis#éition de I'aliment dans des
conditions se rapprochant au maximum des conditions d’élevage, lepkamou a lever a
été la mesure de l'ingéré individuel des poissons élevés aul’'seirgroupe. Pour ce faire,
nous avons opté pour la méthode des rayons-X. Cette méthode a été proposke pour
premiere fois en 1983 (Talbot and Higgins, 1983). Son principe est le sulearpoissons
sont habitués a étre alimentés par un repas par jour. Le jdarndesure, I'aliment habituel
est substitué par un aliment contenant des billes radio-opaquesssf@el’'du repas, les
poissons sont anesthésiés et radiographiés (figure 11). Le nombrkededuio-opaques
détectées dans lI'estomac est proportionnel a la quantité d’alinggre par I'individu au
cours du repas. Nous appellerons l'ingéré ainsi mesuré au cawursrepas '« ingéré
instantané ».

Ce protocole expérimental est assez traumatisant pour les indoadlss poissons doivent
étre parfaitement calmes sur les films radiographiquescafen'image soit nette et donc
exploitable. Cette étape nécessite une dose importante d’aresthBisius avons d’ailleurs
constaté une baisse d’ingéré dans les jours suivant I'expériemaecette raison, les mesures
d’'ingéré instantané ne peuvent étre répétées trop fréquemmenseute mesure d’ingéré
instantané ne suffit cependant pas a caractériser l'ingéréindiévitiu sur la période
expérimentale car la variabilité inter-jours d’ingestion clexz poissons est tres élevée
(Jobling and Koskela, 1996; McCarthy et al., 1992). En effet, la répttathe I'ingéré



instantané de truite arc-en-ciel mesurée par la méthode yds+d est comprise entre 0.09
et 0.15 (Kause et al.,, 2006a). Les mesures d’ingéré instantané doivenétaomépétées.
L’ingéré total de chaque individu sur la période expérimentalestshé en moyennant tous
les ingérés instantanés mesurés, puis en multipliant cettenneyar le nombre de jours de
la période pendant laquelle les performances sont enregisti@es.appellerons cet ingére,
lingéré cumulé. La littérature mentionne généralement qu’amsniwois mesures d’ingéré
instantané sont nécessaires pour obtenir une estimation précisegdeél’cumulé d’'un
poisson (Jobling M., 2001; Kause et al., 2006a).

Figure 11. Radiographie de I'ingéré instantané des poissons. Les marques jaunes présentent

dans I'estomac des poissons correspondent aux billes radio-opaques ingérées avec l'aliment.

L'utilisation de la méthode des rayons-X nécessite certains pré-requisgddbl 2001).

Tout d’abord, le temps de digestion de I'espéce étudiée doit étre comtervialle de temps
entre la fin du repas et la radiographie doit étre ajusté etidorae ce temps de digestion
afin que tout I'aliment ingéré soit encore contenu dans I'estomacdi®rla radiographie.
L’intervalle de temps entre deux mesures d’'ingéré instantané doit disarsufient long pour
permettre I'évacuation complete de I'aliment marqué entredéesx mesures et laisser le
temps aux poissons de se rétablir pour la radiographie suivante. Danétode les mesures

ont été espacées de trois semaines.

Nous avons choisi l'ingéré résiduel comme critere de l'effiéadititilisation de I'aliment.
L’ingéré des poissons a été estimé en modélisant I'ingéré cyraulé gain de poids sur la
période expérimentale. Cette modélisation a été réaliséetia ¢@ plus de 300 données

individuelles.
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Abstract — Little is known about the genetic basis of residual feed in{Rlkg) variation in
fish, as this trait is highly sensitive to environmental influenee$eed intake of individuals
is difficult to measure accurately. The purpose of this work Wwde assess the genetic
variability of RFI estimated by an X-ray technique,iigtto develop predictive criteria for
RFI. Two predictive criteria were tested: loss of body weidinting feed deprivation et
compensatory growth during re-feeding. Ten heterozygous rainbow trous ch@re used.
Individual intake et body weight were measured 3 times, at R inésrvals. Then, individual
body weight was recorded after two cycles of 3 weeks of ¢kegutivation followed by 3
weeks of re-feeding. Ratio of the genetic variance to the phgonotgriance was found high
to moderate for growth, feed intake, et RMIG{VP=0.63 + 0.11, 0.29 + 0.11, 0.29 + 0.09
respectively). The index integrating performances achievedgldeprivation et re-feeding
periods explained 59 % of RFI variations. These results provide aftiagisther studies on
the origin of RFI differences, et the indirect criteria go®d candidates for future selective
breeding programs.

Key-words: rainbow trout / clone / residual feed intake / indirect crieria / selection



1. INTRODUCTION

In farmed animals, food represents at least 50 % of production costsndioeement of
feed efficiency (the ratio of wet mass gain to feed intakéfheérefore an important target for
cost reduction. In addition, feed efficiency enhancement would lead redwction in
environmental loading, particularly in the case of activities sucHish farming where
effluents can directly impact the environment. Among the possiblaesr&#amproving feed
efficiency, selective breeding is considered to be a promismeghod. Cultured fish
populations are likely to have high genetic potential for improvertientigh breeding, as
most of the species presently reared have been only recentlysticeed. Selection for
growth using family or individual selection in fish can lead to ad @0 % gain in body
weight per generation (Chevassus et al., 2004; Gjedrem, 1998), whidarigreater level of
progress than that achieved in terrestrial, endothermic vertebtatsalmonids, the main
correlated response to selection for growth is increased feed oapkeity (Mambrini et al.,
2004a; Thodesen et al., 1999), which is probably due to the high correlatioretehese
two traits (Nikki et al., 2004; Silverstein, 2006). On the other handgetteet of growth
selection on feed efficiency is disputed. While Thodeseal. et Kauseet al.found that rapid
growth in rainbow trout@ncorhynchus mykissvas related to high feed efficiency (Kause et
al., 2006b), Mambrinet al. did not detect any improvement of feed efficiency when setgctin
brown trout Galmo truttd for growth gain (Mambrini et al., 2004a). Hence at least in brown
trout, selection on growth does not obligatory leads to a feedegifiziimprovement. A
specific strategy is therefore needed to develop effectalectson programs for feed
efficiency in fish.

In endothermic land vertebrates, residual feed intake (RFInisrgky used to study the
determinants of feed efficiency. The calculation of RFI usesodel to predict expected
consumption. The difference between actual consumption et expected caasuaipan
individual over a given weight gain interval is calculated to givesidual, the RFI, for each
animal tested. RFI is thought to be a better measurement traeffegency itself, mainly
because it is not a ratio. If a ratio is used, it is not possibldistinguish whether any
improvement in feed efficiency has resulted from a decreasethiftake, from an increase
in weight gain or from a modification of both variables. Moreover,rét® confounds the
variability of intake et gain, both of which are highly sensitive ngirenmental variation
(Gunsett, 1986). In cattle, pigs, lambs et chickens, the heritabfili®FI lies between 0.2 et



0.4, et the genetic correlation with feed efficiency is modecahégh (-0.23 to -0.66) (Crews,
2005; Hoque et al., 2007b; Snowder and Van Vleck, 2003; Tixier-Boichard et al., 1995)
chickens, selection on RFI has clearly resulted in significaptawement of feed efficiency
(Bordas et al., 1992). In fish no selection program on feed eféigier RFI has yet been put
into action, et little is known about the genetic components ofrthts The major reasons for
this lie in the difficulties encountered in the measurement dfifgake et in the variability of
these two traits. Indeed, as fish are generally rearedrge Igroups in tanks, this makes it
difficult to obtain accurate measurements of the individual intakexetains why the
literature on this subject is rare in fish compared with other species.

The first estimation of genetic parameters for feed effjewas obtained for rainbow
trout; fish were reared in individual aquaria, et feed intake inwdisectly estimated from
oxygen consumption (Kinghorn, 1983). Under such conditions, feed efficiency showed no
substantial genetic component (heritabilit¢ 30 %; (Kinghorn, 1983)). However feed intake
was measured very imprecisely, which could have masked impoffantse Inter-family
variations in feed efficiency was, however, detected (Kolstad.,e2@4; Thodesen et al.,
2001b) in Atlantic salmon reared in separate family tanks, wiese@ distribution et waste
were accurately measured (Helland et al., 1996). However, thiy &iifect might have been
overestimated because within-family variance could not be estimbtea recent study,
rainbow trout from 6 different strains were reared in individual aguetr their voluntary
intake measured by accurate visual observation of the pellestéugby each fish. RFI was
calculated as the difference between the intake observeuke enhtake predicted from a
bioenergetic model (Silverstein et al., 2005). The differences batar@ss-types indicated a
significant genetic component for RFI (Silverstein et al., 200b§ dccuracy of estimations
obtained with this strategy might be impaired by the fact tlesbcial interactions were not
considered, even though these can be a major cause of individualowa(ibling et al.,
1993). An estimate of the feed intake of an individual fish withigroup can be obtained
from X-ray images of fish supplied food containing a suitable denskem@oujard et al.,
2006; Jobling M., 2001; McCarthy et al., 1994). The weakness of this appso#re low
repeatability of estimated feed intake (from 0.09 to 0.32 in rainbow)t a minimum of 3
repeated records seems to be needed in order to buffer day-tordtiowaet accurately
describe the intakeersusgain relationship (Kause et al., 2006a). However, even with 5
measurements, estimates of feed efficiency heritabéityained low (6 10 %) (Quinton et
al., 2007a).



In fish, the difficulties of measuring individual RFI performandesve prevented
accurate estimations of individual genetic values. Selectiomm&shéirectly targeting RFI,
like those commonly used in land vertebrates are therefore expediedchallenging in fish.
Predictive criteria for RFI would be precious tools for fish breggirograms, where it would
then be necessary to design alternative selection strategies based onantérect

The objectives of the present study wgreo assess the genetic variability of RFI using
X-ray technique to estimate individual feed intake et clone, a baalbgnaterial, that enabled
multiply measurements per genotypeiileto explore the relative merits of potential indirect
criteria for predicting RFI: weight loss during feed depiatet weight gain during re-
feeding.

Isogenic clonal lines have been successfully developed in raimbatwby chromosome
set manipulation using gynogenesis techniques (Diter et al., 1998erK@and Thorgaard,
2007; Quillet et al., 2007a). Clones are repetition of individual lstigeinetically identical, et
genetic variability within a clone is consequently null. Clonestlaeesfore an excellent tool
for studying genetic variability of traits, such as RFI, whiate highly sensitive to
environmental variation. Indeed clones enable the number of measurgreegenotype to
be increased et hence improve the accuracy of mean genotype value estimation.

For our choice of indirect criteria to test, we exploreddrkiely to reflect variations in
maintenance requirements et metabolic efficiency, becauaadrvertebrates several studies
demonstrated that these capacities are significantly ctadelaith RFI genetic variations
(Herd et al., 2004). We also needed these to involve only non-invasasuraments that
could be easily recorded in rearing conditions. Two traits wapeen for assessment: loss of
body weight during a period of feed deprivation et subsequent gain in aght\vafter a re-
feeding period. Loss of weight during feed deprivation was chosen becaussiumnmedgo be
proportional to the maintenance requirement (Cho and Bureau, 1995; Lupatsct2@03).
Compensatory growth was chosen as it has been shown to be tagswgih variations in
RFI (Mambrini et al., 2004b). Moreover we assumed that these & teflect protein turn
over rate.

The validity of these indirect criteria was analysed througtvdsest clone variations in
RFI et between clone correlations of RFI with body weight lasgaen during successive
periods of feed deprivation et re-feeding.

2. MATERIALS AND METHODS



2.1. Experimental animal production et management

Ten heterozygous clones of rainbow tro@n¢horynchus mykisswvere obtained by
mating females et males from different homozygous clonal loesloped at the Gournay-
sur-Aronde INRA fish farm (Quillet et al., 2007a). To avoid matereié¢cts further
differentiating the clones, all the females used belongedstngle clone. Male breeders (XX
sex reversed females) were chosen that were not relatedftortake clone used. The ova of
7 females were pooled, et then divided into 10 batches. Each batérivasd with the milt
of a single male. All fertilizations were performed on theasalay. The homozygous status
of each breeder was checked using 4 et 9 microsatellite rmafieerthe dams et sires,
respectively.

The 10 clone progenies were incubated separately in the hatchdrg Gournay-sur-
Aronde INRA fish farm. After hatching, each clone was reanetivb tanks (approximately
850 fish per tank, 50 L flow-through tanks). Fish were fed a commepeited feed,
provided in excess by automatic feeders (12 hours)daytil the beginning of the
experiment.

The experiment was started when the fish reached a mean eaght wf 7.5 g (182 days
post fertilization: dpf). Forty-two fish of each clone weredamly et equally picked from the
two tanks et split among 6 tanks of 50 L in a balanced factorialrdésifjsh per clone per
tank, 70 fish per tank). All fish were individually weighed et tagdgeld{Tag®). They then
underwent two successive experimental phases: the first (fromo2388t dpf) aiming to
detect genetic variability for RFI, the second (from 317 to 443 dphing to test the
relevance of the indirect criteria.

The water temperature followed the seasonal variations in thestpplying the farm,
ranging from 7°C to 16°C during the experiments. Mortality was datbthroughout the

entire experimental period.
2.2. Recorded traits

During the first experimental phase, food eaten by each fish darifope-day meal”
(corresponding to the 4-hour daily feeding) was measured at 3 poitmsei at intervals of 3
weeks. Individual body weight gain (BWG) was also recorded over tmdewperiod. The
cumulative individual intake (CI) over the first phase was therutzdkd, et the residual feed

intake (RFI) estimated from the relationship between BWG et Oiiring the second



experimental phase, the body weight after 5 weeks of growth, fdsedy weight after 3
weeks of feed deprivation perio@:), et body weight after 3 weeks of re-feediGy) were
recorded (over two cycles for feed deprivation et re-feedingh Wwere fed a commercial
pelleted feed (Skretting 48 % protein, 24 % lipid according to the metnuéa) by automatic
feeder, in slight excess of the usual daily ration.

2.2.1. First experimental phase: recording of residual feed intake

The individual feed intake during a one-day meal was measured usingagrtetinnique
(McCarthy et al., 1993), et fulfilling the prerequisites desckilme (Jobling M., 2001). This
implied thati) the length of time between the start of feeding et X-rayrdit exceed the
digestion timej.e. no feed came out the stomaihthe time interval between two successive
estimates was sufficient to allow the complete evacuation of the martershie gut.

This experiment lasted 43 days, during which one-day meal intaken@asured 3 times:
at 255 dpf, 277 dpf, et 298 dpf. Feed distribution lasted 4 hours a day duringhohe w
experimental phase. An even staggering of an hour between fetaieg was applied
between tanks to ensure an identical delay between the end fektheg period et the X-
rays. On the days when estimates were made, the fish vekes fiesual but the commercial
feed was replaced by a labeled diet containing 1 % lead glhssnbédeads (Sillibeads type
H, 450-600 um, DLO Equipment, Belgium). These beads had been mixedantaldeed,
which was then re-pelleted. Half an hour after the end ofetb@ distribution, the fish were
anaesthetized (2-phenoxy-ethanol 0.4 mt), lindividually identified using a PIT-Tag reader
(PRD-60, Réseaumatique, Conches, France or www.reseaumatique ighedvdo the
nearest 0.1 g et X-rayed (TR 80/20 portable X-ray, Todd Research,8Q&20A, 1s
exposure).

Ballotini present in the stomach were then counted visually on the radiographs. Individual
one-day meal feed intake was calculated from a refereniteat@n curve developed from

previously known weights of labeled feed et their ballotini content (N = 18;0R99).

The following variables were calculated:

* CI(g) = mean one-day meal intake x 43 days
Whe re the mean one-day meal intake is the mean of the feedsimedorded at 255, 277, et
298 dpf.

« BWG (g) = final body weight — initial body weight



Where the final body weight (BW) is the BW at 298 dpf et initial BW is the BW atlps5

The determination coefficient of the regression line of Cl on BWG, estinfiaen all the
individual data, was significantly different from 0%R0.22; p < 0.001). The regression
equation was used to predict individual feed intake et RFI waalatdd for a given fish as
the difference between the measured et predicted feed intaktheGoontrary of what is
commonly performed is land vertebrates, the RFI equation did natimthe metabolic body
weight, because the determination of the metabolic body weighti@yuabuld have
required heavy experimental protocol which did not seem to besesgedue to the isometric
shape of the current regression.

2.2.2. Second experimental phase: testing potential indirect criteria

After a 5 week period of growth (g; from day 317 to day 353), fiskewabmitted to a 3
week period of feed deprivatiofd{; from day 353 to day 373), immediately followed by a 4
week period of re-feedingf(; from day 374 to day 401) during which they were éet
libitum as during the basic growth period. Then, a second round of 3 weeks of feed
deprivation {d2; from day 402 to day 423) et 3 weeks of re-feedif) {rom day 424 to day
444) was applied. We called the first period of 5 weeks growth lmasieth to avoid
confusions between this period et the compensatory growth.

Fish were individually weighed at the beginning et at the endaoh period of feed
deprivation or re-feeding et the thermal growth coeffici&)tWas calculated. This variable
corrects for the effects of the initial body weight. In assumihgt the influence of
temperature of growth is linear, this variable also corremtshie effects of the temperature
(Cho, 1992).

(va% _W%)

ST

WhereW; et W are the body weight at the end et start, respectively, afadhsidered

* Thermal growth coefficient®) =

period, et2 T is the sum of temperatures during this period. Growth ratebevikferred to as
Gy, Gta1, Gri1, Graz, €tGipa.

2.3. Statistical analyses

2.3.1. Data set



ANOVA et ANCOVA, multiple linear regression, et correlatiomsre performed using
the GLM, REG et CORR procedures of SAS (SAS Inst., Inc., Cary, NGpectively. We
checked the assumption of residual homoscedacity, as well as dégemience of the
variance from the mean. Variance components et clone genetis vadue estimated using
Asreml (Gilmour et al., 2002).

RFI analyses were performed on 365 fish only, rather than 420. For 58diahyere not
available on one of the three intake measurements because sfhebadimoved on the X-
radiographic plate making it impossible to count the number of ballotini in their gtgma

Analyses were made on all 6 tanks for the first experimentaeplout only on 5 tanks
for the second experimental phase because of heavy mortality tfamaelue to technical

reasons.

2.3.2 Validation of X-ray measurements

To test if the feed intake measurements recorded with the Xechnique were stable
through time we performed phenotypic correlation between two feed irdakeds using all
individual data. We also calculated the repeatability of trekentneasurements as described
in (Kause et al., 2006a), where the repeatability,1 -Ved(Ves + Veg), Ves being the within-
individual variance arising from repeated measurement¥ggtthe between individual

variance, the standard error was calculated as described by Becker (RO6KS.

2.3.3 Between clone variation

The clone effect was tested on all recorded traits (BW, El, & growth rateG) using
the following analysis of variance model:

- Yij = 1 +clong +tank + clong * tank; + e

WhereYijy is an individual fish, p is the estimated mean of the populationg is the
random clone effectank is the random tank effeatlong * tank; is the interaction between
the clone et tank effect, ejx the residual. Clone genetic values of BW, CI, RFGewere
obtained as solutions from the best linear unbiased prediction anabmi the Asreml
software. When using Asreml, BW, CI et RFI were tested agggr while theG were tested
in a multi-trait analysis to take into account that @hevere calculated using repeated body
weight measurements of the same fish. All the fish issuedtfiersame clone were included
as the replication of the same animal. The genetic et phenagpiponents of Cl, RFI et
indirect criteria were assessed with Asreml, using a modeidimg clone as random effect et

tank as fixed effect. For each trait, the genetic component oREll,et indirect criteria



variability was calculated by dividing the genetic variance g phenotypic variance
(VG/VP. The genetic component obtained included both additive et dominancts,etifes
latter effect could not be estimated because of the experineatling design which only

used one dam.

2.3.4. Between clone correlations

The correlation between indirect criteria et RFI was asdess determine whether they
would make suitable predictive criteria. All correlations weagculated using the clone’s
genetic value obtained with the Asreml software. Indireceégaitwere tested separately et in
combination i(e. composite criteria)Gry1 et G2 genetic values were combined as were the
genetic values oG, et Gy, to test whether for loss of weigh during feed deprivation et for
compensatory growth, the use of the both periods improved the predicibi.dh addition,
Giq1 et Gy genetic values were combined, as were the genetic vali&g et G, to test:)
whether one period of feed deprivation/ re-feeding was more predittan the otheirj)
whether for each period the use of both criteria improved the padtiRFI. Finally all the
G criteria were summed to estimate the degree of predictiueved when all periods were
taken into account. To improve the degree of prediction of all the compoditect criteria
(i.e. Gu1+ G, Graz + Gz, Grar + Graz, Girr + Girz, €t Grar + G + Graz2 + Gir2), weighting
coefficients were assigned to tl@@ genetic values. These weighting coefficients were
estimated by performing multiple linear regression of allGen RFI, using the method of
maximum R-square improvement. Clone genetic values were used torpénmultiple
linear regressions. Correlations between RFI et weighted indoetria were then
calculated. Genetic et phenotypic components of the weighte@dhdhiteria were estimated
using the same analyses as those used for the other predictive criteria.

The stability of the potential indirect criteria through timeswasted by calculating
correlations between a clone’s genetic values in the twogseaf feed deprivation et the two

periods of re-feeding.

3. RESULTS

In the 5 survival tanks, at the end of the experiment, survival rangeddre88 et 100 %

depending on tank with no clone effect. Clones exhibited different gralitity during the



first experimental phase et differing capacities for compenggtrowth after feed deprivation
during the second phase (Fig. 1).

The repeatability of the one-day meal feed intake was low 0.13 £ GG06glh as the
phenotypic correlations between the different one-day meal feddsntaere low (Tab. I),
underlining the need for repeated measurements. The correlatioms negertheless
significant, except for the one between the first et the second records.

3.1. Between clone variability for residual feed intake

Significant clone et tank effects were found for BW et FI achesxperimental day (Tab.
I), with between clone variation representing 63% of the phenotypianez of the initial
BW (Tab. Ill). Significant differences between clone etnssin tanks were also found for the
Cl, et BWG (Tab. Il), between clone variation representing 29%hefphenotypic CI
variance. Substantial between clone variations was found for RRleks(Tab. Il). The
interaction between the clone et tank effects was very cloge teignificance, we therefore
have performed a likelihood ratio test on this interaction with PROXED. The results
showed that we can not reject the null hypothesis (absence oficgighiinteractions). The
model with interaction between clone et tank effects showedths ifiable II, a strong clone
effect on RFI. When, therefore, for a weight gain of 100g, the meahnt8¢é& populations was
105¢g, the RFI varied between —11.1 g for the most efficient clor#6.6f for the least
efficient clone. Between clones variations in RFI represented 28 e total phenotypic
variation (Tab. Ill). A positive genetic correlation was foumetween the RFI et CR(=
0.755;P = 0.012), meaning that the fish that ate the most had the lowest RFI.

3.2. Validity of indirect criteria

No mortality was recorded during the second experimental phasda(0 % survival)
indicating that fish overcame the feed deprivation et re-feeditigpwt any major problem.
During feed deprivation, fish weight loss was 4.38 % et 5.44 % on averdgg the first et
second challenges respectively (clone meanG @fere -0.050 et -0.065 during the first et
second feed deprivation periods respectively). Fish growttGatdnich was 0.136 during the
initial growing phase, increased by 1.8 to 2.1 times during hrfge (clone means d&
were 0.245 et 0.292 during the first et second re-feeding perisgectevely). A strong

correlation was found between the genetic val3gs et Gio, measured in the first et the



second periods of feed deprivatioR £ 0.93;p < 0.001), et betweers et Gry, (R=0.95;
p <0.001).

The genetic component of variation for loss of weight during feaivad®n et
compensatory growth were significantly different from 0 (between 0.32 et 0.61lIlJa

Whether they were taken separately or in combination, neitheiGttoiring feed
deprivation nor theG during re-feeding was significantly correlated with RFI{T#V).
Nevertheless, having combined the two periods of feed deprivatidtedharimproved the
proportion of RFI variations predicted. Moreover re-feeding periodmegeo be better
correlated with RFI than were feed deprivation periods. For both the firstagtdsperiod, the
integration et weighting dBty et G;; improved the proportion of RFI variation explained. The
first period explained RFI variation slightly better than theosdcone. The best predictive
criterion was that where all th@ genetic values were combined in a single index (Fig. 2).
Weighting coefficients of5;q were larger in absolute value than those of Gxe probably
because weight loss during feed deprivation was proportionally lessvisight gain during
re-feeding.

Finally, it is important to note the basic growdj (i.e. the growth period recorded after

the characterization of RFI) is not correlated with RFI.

4. DISCUSSION

The present study has demonstrated substantial genetic-basadrvafi&FI| in rainbow
trout. The use of clones allowed a buffering of environmental et/orméghodological
variations in the trait, such as those arising from day-to-dayegiancies in intake measured
with the X-ray technique. We found a positive relationship betweereRfeled intake (Fig.
2), which is in line with the negative phenotypic correlation gelyefalund between feed
efficiency et feed intake (Silverstein, 2006). RFI did not co-waith initial body weight
(data not shown), thus guaranteeing that RFI differences measurezkbatlones were not
due to initial differences in body weight (which would have impliedalde maintenance
costs (Lupatsch et al., 2003)). Moreover in the present study, wWeseno correlation
between RFI et growth, indicating that in rainbow trout high ¢gnag/not strongly correlated
with elevated RFI. All these results considered together stgjgere is genetic variability in
metabolic efficiency.

Overall we estimated that the genetic variation of RFI éexgth 23 % of the total

phenotypic variation, et was significantly different from 0. Tleisult is not surprising since



genetic variability for feed efficiency is commonly observedtenrestrial endothermic
vertebrates (Pitchford, 2004). However because of the geneticustruaft our population
(genetically identical fish, a single common dam for all individydlgs value can not be
compared with data found in the literature. Few studies havesasksgenetic variability of
feed efficiency in fish (Henryon et al., 2002; Kause et al., 2006b;t&®blst al., 2004;
Quinton et al., 2007a; Silverstein et al., 2005; Thodesen et al., 2001a). Amesegonly one
gives precise differences in RFI among families et individuals (Stwi@ et al., 2005). In this
study, inter-individual RFI variations were measured on 40 fish heldidii@lly; fish body
weight varied between 100 et 200g et the RFI ranged betweenteO0776 g. day. These
individual variations were, however, confounded with possible tank effébs.use of
individual tanks also prevented any effects of social interactibnem 70 families of
European whitefishGoregonus lavaretyset using the X-ray technique to record individual
feed intake, Quintort al. were able to estimate genetic components of feed efficieoy
fish held in a common tank (Quinton et al., 2007a). The level of phenotypitioa
explained by the genetic variations in this study was low (0.06 £ Wh@h is not in
accordance with our results. This may due to difference inyfastructure between the two
studies. Indeed, in our study, for each trait recorded, the usdomé enabled us to
characterize precisely genotype performances et thereforentphasize the genetic
component of phenotypic variations. This assumption is corroborated facthbat for traits
easily measurable such as body weight gain we estimatethéhgénetic variation explained
63 % of the total phenotypic variation, while Quinteh al. estimated that the genetic
variation explained 26 % of the total phenotypic variation.

We also validated weight loss after 3 weeks of feed deprivatithe eteight gain after 3
weeks of re-feeding as suitable indirect criteria for the tgzmeprovement of RFI. The most
relevant indirect criteria were those integrating several rerpatal periods. Indeed, by
integrating several experimental periods et assigning to temhting coefficients, the
degree of prediction increased, from 0.07 % to 0.20 % for the feed depripatiods from
21 % to 53 % for the first period of feed deprivation/re-feedingosh 22 % to 44 % for the
second period. In addition, the combination of all the experimentaldseled to a marked
increase in the % of RFI variance explained by the indireteriaj which then reached 59 %.
This highlights the interest in using composite criteria allggagombining both performances
exhibited during feed deprivation et compensatory growth periods. Beqaeréermances
exhibited solely during feed deprivation or re-feeding periods weteorrelated with RFI,

the hypothesis that weight loss during feed deprivation et weigint during re-feeding



reflect variations in maintenance requirements et metabolmesfty could therefore not be
verified. Nevertheless we confirmed that, when combining feedvd¢ipn et compensatory,
they make a relevant indicator of RFI variations. However, eveanwall theG were
integrated, 40 % of RFI variation remained unexplained. Additional indirgetia may need
to be included in a breeding program to improve the percentage ofaR&tion that can be
predicted. Such additional criteria could include % body lipid asbegn proposed in a
previous study (Quinton et al., 2007b).

The significant genetic correlation between the two periods ofdepdvation et the two
periods of re-feeding showed that fish responses to feed deprivatierfeeding are stable
through time. Nevertheless, the first period of feed deprivatiofeleging correlated better
with RFI than did the second. The differing level of response battieetwo periods may be
the consequence of rapid adaptation by the fish to a repeatecdbtyetsd deprivation et re-
feeding (Ali and Wootton, 2001; Blake et al., 2006; Wu et al., 2003), witlodulation of
their physiological responses. Finally, we proved that the exfephenotypic variation of
loss of weight during feed deprivation et compensatory growth ieedlaby genetic
variations was significantly different from 0, confirming that ¢ombination these are
pertinent indirect criteria for selection.

Genetic variability in RFI was found in rainbow trout, confirming tlgenetic
improvement would be possible for this trait. Moreover, this variabilias significantly
correlated with traits integrating fish performances during éegtivation et re-feeding. This
is the first time that a correlation between RFI et easitprdable traits has been reported.
These traits provide ways of studying the origin of RFI défifiees et are excellent candidates

for a future selective breeding program on RFI based on indirect criteria.
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Table I. Coefficient of phenotypic correlationRf between the different one-day meal feed
intakes (FI), of 10 rainbow trout clones. Exponents indicate the fishwdxgn traits were

recorded.

R Rialue
FI®>" 0.079 0.125
FI"72% 0,184 <0.001
FI?*>?% 0,257 <0.001
Pvaiue = probability that correlation differs from zero
N = 365
Table 1. Mean et values df test for clone, tank et clone*tank effects of 10 rainbow trout

clones for body weight (BW), one-day meal feed intake (FI), bodightvegain (BWG),
cumulative feed intake (CI), et residual feed intake (REXponents indicate the fish age

when traits were recorded.

BW255 BW277 BW298 F|255 F|277 F|298 BWGa Cla RFla

Mean (g) 88.2 1327 1846 155 151  2.03 96.4  71.42 0
Foone  105.7%%% 104.5%* 111.8%* 520+ @ 1% 14.8%* 86.1%* 150%* 110w+
Fank  17.19%  22.4%«  16.0%* 2.09 11.6%* 17.2%+ 10.14%* 11.1%% 117+
Feonetank  1.08 1.14 1.07  1.42* 1.48% 1.72* 125  1.65* 1.58*

4255-298
*:P<0.05;*:P<0.01;**:P<0.001
N =365



Table 1ll. Genetic components of variability of measured with 10 rainbow trlmutes
(VG/VP, whereVG is the genetic variance, 8P the phenotypic variance, given with the
respective standard errors (+ S.E.) in: the body weight theofttré experiments°), the
cumulative intake (Cl), the residual feed intake (R&t}he indirect criteriaG (growth rate at
different periods indicated by the indiceg;fd1, rfl, fd2, rf2 = basic growth, first 3 weeks
feed deprivation, first 3 weeks re-feeding, second 3 weeksdiegavation, second 3 weeks

re-feeding respectively).

VG/VP +S.E.?
BW* 0.63 0.11
Cl 0.29 0.11
RFI 0.23 0.09
Gy 0.69 0.10
Giar 0.43 0.12
G 0.46 0.12
Graz 0.32 0.11
G2 0.51 0.12

N =365



Table IV. Coefficient of determinationRf) of 10 rainbow trout clones between genetic
values of indirect criteria et residual feed intake. Bhghe different periods are indicated by
the indexesfdl,rfl, fd2, rf2: first feed deprivation, first re-feeding, second feed deprivation,

second re-feeding, respectively, of the composite criteria (adbeg, corrected by weighting

coefficients.

Indirect Criteria R Puatie

Gy 0.02 0.73

Graz 0.07 0.46

G 0.21 0.19

Graz 0.01 0.74

Gz 0.22 0.17

Gig1 -0.85.Gyg © 0.20 0.19

G + 5.68.Gyp, ° 0.22 0.17

Gar + 0.36.Gp 2 0.53 0.02

Gigz + 0.29.G1, 0.44 0.04
Gig + 0.07.Gyy — 0.44.Gigp + 0.10.G i © 0.59 <0.01

Pvaiue = probability that correlation differs from zero
"N =10



Figure 1. Mean body weight (g, = standard error) of 10 rainbow trout clond9)Iedad
libitum then submitted to two periods of feed deprivation each followed bgdsenf re-
feeding. The bold line represents the population mean body weight. Tkd liio¢ represents
the expected population mean body weight if fish were not submittexdodeprivationA
corresponds to the first experimental periogel, when the genetic variability of residual feed
intake was estimate® corresponds to the second experimental periedwhen the indirect
criteria were tested.
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Figure 2. Correlations, for 10 clones (1-10) of rainbow trout, between residudlifiéake
(RFI) et different indirect criteria: A = Weighted criier B = Cumulative feed intake (Cl).
Weighted indirect criteria, correspond to the sum of all typ&3 (@rowth rates) corrected by
the weighting coefficients (see Tab. V).

Each square represents a clone.
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Chapitre 3 : La validation des criteres

Indirects chez le bar



Ce chapitre a fait I'objet d’'une publication soumise a la revue Joofrfnimal Sciences :
Research for indirect criteria to improve residual feed intakesea bassDjcentrachus
labrax) Part I: Validity of criteria based on body weight variations dted deprivation et re-

feeding periods, L. Grima, M. Vandeputte, F. Ruelle, A. Vergnet, M. Mambrini, B. i@hata

Dans les deux chapitres précédents, l'utilisation des clonesraspefune part, de détecter
de la variabilité génétique pour I'ingéré résiduel et, d’autre, plartimettre en évidence des
corrélations génétiques significatives entre l'ingéré résiduan critere intégrant, a la fois,
les performances de jeline et de croissance compensatricétie@ecomposite explique pres
de 60 % des variations de l'ingéré résiduel. Pour valider notreeciitdirect, nous avons
souhaité vérifier si notre protocole était applicable a une aspece que la truite arc-en-ciel.
De plus, nous avons choisi de travailler sur une large base géneafiqué’obtenir des
estimations précises des parametres génétiques de nossdrtdirects. Cette étude a été
réalisée chez le bar.

Nous avons produit le méme jour 328 familles de bar par un croisenvtoiiaentre 8
femelles et 41 males. Pour étudier les relations entre t&gmpances de résistance au jedne
et de croissance compensatrice avec l'ingéré résiduel, nous, &wong’abord, caractérisé
2000 individus issus de ce croisement pour leurs performances stitdessdndirects. Pour
cela, les poissons ont été soumis 2 cycles de 2 x 3 semaine@nde @lternés par 2 x 3
semaines de réalimentation, selon le méme protocole expéringemetadelui utilisé pour la
truite arc-en-ciel. Nous avons ensuite constitué quatre groupes ditgeepmir les criteres
indirects (200 individus par groupe). Enfin, nous avons mesuré précisémeatd’négiduel

de ces quatre groupes divergents afin d’étudier leurs variations engn@opss divergents.

La constitution des groupes divergents n'a pas été évidente. Tout d’iaofalju choisir le
critere discriminant les individus. Pour valider nos criteres éatsrétudiés chez la truite arc-
en-ciel, nous avons utilisé a la fois les performances detanse au jelne et de croissance
compensatrice. De plus, les articles parus a ce sujet mentioguentes performances
d’efficacité d'utilisation de I'aliment sont corrélées au poitis ¢éa croissance des individus
(Cho, 1992; Kause et al., 2006b). Nous avons donc corrigé les valeursstinocésau jeline
et de croissance compensatrice par le poids et la croissasderdividus pour n’étudier que
I'effet des variations des critéres indirects sur les tiaria d'ingéré résiduel. Les variations

de poids pendant les phases de jeline étant plus faibles que lesnsadatpoids pendant les



phases de réalimentation, les performances de résistance au gelue croissance
compensatrice ont été centrées réduites pour donner la méme importancexaaardeteres
lors de la constitution des groupes. Enfin, une fois les valeursriitkse< ainsi définies, il a
fallu choisir la méthode la plus appropriée afin de combiner lesrpafices de résistance au
jeline et de croissance compensatrice. Il était possible sigt fjire une sélection a deux
seuils, c'est-a-dire déterminer pour chaque groupe divergent unsseudint a la fois pour la
résistance au jelne et pour la croissance compensatrice, adudeld les poissons sont
sélectionnés pour faire partie du groupe, soit ii) de faire unetisglesur un critere
composite, c'est-a-dire de combiner les performances de résistarjeline et de croissance
compensatrice dans un méme seuil. La représentation graphique deugesiéthodes de
sélection est illustrée sur la figure 12. Pour chaque méthodeéldetion, les seuils ont été
déterminés pour que les groupes divergents comprennent 200 individus. Nousrestotes
calculé que la sélection sur critere composite par rappoda s€lection a deux seuils,
multipliait par 30 les écarts entre la moyenne des performsade résistance au jeline des
groupes sélectionnées pour étre résistants au jelne et les gélgosnnés pour étre moins
résistants. Ce critere composite permettait, par ailleursyutigplier par 200 les écarts entre
les moyennes des performances de croissance compensatridesegtmipes présentant une

faible ou une forte croissance compensatrice.

Sélection a deux seuils Sélection sur critére composite

3.

Croissance compensatrice
Croissance compensatrice

Résistance au jeline Résistance au jeline

Figure 12. Représentation graphique des deux types de sélection possibles pouneolestit

4 groupes divergents pour les critéres indirects.



Une fois les 4 groupes divergents constitués, nous les avons séptods plicats et nous
avons mesuré precisément l'efficacité d'utilisation de I'afimde chacun des bassins en
faisant des mesures d’ingéré et de gain de poids de groupe gpar) bidous avons choisi de
travailler sur l'ingéré résiduel plutét que sur l'efficacitérentaire, méme si nous n’avions
gue 12 valeurs (3 x 4 bassins) pour modéliser I'ingéré car éeecsiémblait mieux refléter
les performances d’efficacité d’utilisation de I'aliment Paaréliorer notre modélisation de
lingéré, nous avons ajouté le poids métabolique a I'équation. Nous avondaionoe
régression de gain de poids et du poids métabolique sur I'ingéré. Wms ensuite testé les

divergences d’ingéré résiduel entre nos groupes de criteres indirects.
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ABSTRACT

No commercial breeding programs have yet started to improve féeiérefy in fish,
mainly because of the difficulty of accurately measuring indiMifleeed intake in fish reared
in groups. Recently, a significant correlation was evidenced betgeeetic variation in
residual feed intake (RFI) et body weight variation during ssooeseed deprivation (FD) et
re-feeding (RF) periods in rainbow trout clones. To assess thegmes of such indirect
criteria for future fish breeding programs, we set up aelagperiment using sea bass
(Dicentrachus labrax a recently domesticated species with broad genetic divensigy.
objectives of the present study were to analyze the correlatiéi® et RF with RFI, et to
assess the stability of such indirect criteria over tmntheir correlation with carcass quality.
Fish originating from 328 different families, bred according tulbafactorial design, were
raised in the same tank. At age 306 d post fertilization 2000 fsb imdividually tagged et
their body weight recorded over a growth period of 3 wk, followetinlmysuccessive periods
of 3 wk of feed deprivation et 3 wk @d libitum re-feeding. Fish performance was then
classified, FD, FD*, RF et RF for fish exhibiting loss (FD) or gain (RF) of weight relaty
lower (-) et higher (+) than the population mean. Fish weredsorte four groups: FIRF,
FD'/RF’, FD/RF', FD'/RF, on which RFI was estimated. Groups were split between
triplicate tanks of 50 fish, body weight (BW) gain et feed intaleenmeasured per tank
every 3 wk over 6 months. The fish then underwent 3 wk of feed depnvallowed by 3
wk of ad libitum re-feeding. At the end of each period, dorsal muscle fat wasnatet
individually. At the end of the experiment fish were slaughtered to measuessaield.

The correlation with RFI variations was high for FB 0.04, n=12), et close to
significance for a criterion merging FD et RF performan&es 0.06, n=12). FD but not RF
was negatively correlated with muscle fat<0.05, n=600). In conclusion, FD is a potential
indirect criterion that can be used in breeding programs to impi@@Fl. This may,
however, lead to fatter fish. Using a criterion merging FOREtwould result in slower
progress, but maintenance of carcass quality traits. The neXostgerring progress is to

assess the heritability of such criteria.



INTRODUCTION

Improving residual feed intake (RFI) provides real potential ipricantly reducing the
cost et ecological impact of aquaculture production. Large imprawsntan be expected
with selective breeding in fish, since i) genetic variabiigystill large, due to the recent
domestication of these species, et ii) recent experimentsrdyovaitrout revealed significant
genetic variability for RFI (Quinton et al., 2007a; Silversteinak, 2005). However no
selective breeding program for improving RFI has yet beetedtan any fish species. This
can be explained by the difficulty of accurately measuring fetake when fish are reared in
groups. Predictive criteria for RFI, easily measured on individwals)d be precious tools
for designing alternative selection strategies. Improved Riyl Ioe due to lower maintenance
requirements, more efficient metabolic rates or both (Herdl.et2804). Maintenance
requirements are usually estimated by loss at zero intake. Fish tan &usy periods of feed
deprivation et are able to boost their performance in termsouwitly, intake et RFI to recover
their BW gain when re-fed (Ali et al., 2003). Our hypothesis i$ B\& variations during
successive feed deprivation (FD) et re-feeding phases @REgtrvariations in maintenance
requirements et metabolic rates, et may therefore repraseinéct criteria for RFI. In
rainbow trout clones, a criterion merging FD et RF explains 59 ®Fofgenetic variations
(Grima et al., 2008). In higher vertebrates, better RFI iergdly associated with lower
fatness (Crews, 2005; Nguyen et al., 2004). The next step is te #ssgwertinence of such
criteria in populations with larger diversity, in other fish spscet to infer their potential
secondary effects on carcass quality. The objective of the preselyt was to assess the
correlation of FD et RF with RFI et carcass fatness aargelfamily set of sea bass with a

broad genetic diversity.

MATERIALS AND METHODS

Our objective was to work on a large et diverse population. We ha#técatcount of a
number of constraints specific to aquacultured fish. Fish aredéamgroups et, because they
are poikilotherms, they are more strongly affected by thmirenment than other livestock.
This implies that i) the most accurate way to measure feakld today is still to record feed
delivered to the tank et feed lost by the tank, ii) feed effayeof a group has to be measured
on a minimum of three replicate tanks, iii) performance of a large numbenitiegacan only

be measured within the same tank on most experimental farms.



We worked with a population bred with a full factorial mating desiging wild breeders
(2000 experimental fish, 328 families). We designed a protocol wiizet RF were initially
measured on individuals reared in the same tank, before RFI vimstest based on group
data. There were two main experimental phases (Figure 1) aimityrecord growth, FD et
RF performance of a large number of fish reared in a common envimbnoiass fish
performance as FDFD', RF et RF for fish exhibiting loss (FD) et gain (RF) of weight
relatively lower (-) et higher (+) than the population mean, therrapthe fish into 4 groups
FD/RF, FD'/RF, FD/RF et FD/RF, each of which was put into triplicate tanks; 2)
measure BW gain et feed intake to estimate RFI of each gtaupeek the stability of FD et
RF performance et the quality of the fish in each group.

Fish production

The initial fish pool belonged to a group of 328 full et half-sib fassimated according a
full factorial design combining 8 dams et 41 sires (Grimal.et2@0X). Immediately after
fertilization, eggs from all families were placed into agi 0.5 ni incubator. Standard
rearing conditions were used, with temperature gradually increased from 2@ in the first
68 days, after which fish were transferred into a common fiberglass tank until the start of

the experiment. During the pre-growing phase, salinity varied between 24 ef'39 g.L

Experimental phase 1. Individual weight loss et weight gain performance, et subsequent

group composition

Recording performance. At d 306 post fertilization, 2000 fish were randomly chosen, et
individually tagged with a Passive Integrated Transponder (AEG-lom&w). All fish were
then placed into a single 5°ntank in a recirculating system, with water temperature
maintained at 20°C et salinity at 37g.LAfter an initial period of 4 wk (d 341 to d 370 post
fertilization), basic growth (BG) was recorded, fish were thdostted to two successive
experimental periods, each consisting of 3 wk of feed deprivation (FB20 to d 391, et
FD2 d 412 to d 433) followed by 3 wk of re-feeding (RF1 d 391 to d 412, etRA2 to d
454). During basic growth et re-feeding periods fish were a@@dibitum on a standard
commercial diet (Neogrower, Le Gouessant, France) containing gfdin et 17 % lipid
with a self feeder, to which the fish had day-long accesshedend of each period fish were

anaesthetized (2-phenoxy-ethanol 0.4 mt), lindividually identified using a PIT-Tag reader



et weighed to the nearest 0.1 g. Before each BW measurementefishstarved for 24 h;

they were re-fed the day after the measurements, except during periedd déprivation.
Growth rate in each period was expressed as the Thermal lGfwegfficient (Cho,

1992), which offers a standardized measure of growth that is undftegtéeve weight, time

interval et water temperature (Bureau et al., 2000).

W/ -W %)
Thermal growth coefficient (TGC) =fz—T'
WhereW; et W are the final et initial BW of the considered period2&tis the sum of

day temperatures during this period. Growth rates for the diffeeardds will be referred to
as TGGg, TGCp1, TGCrr1, TGGpy, et TGGRe.

Separation into groups The fish were sorted according to the TGC values measurawydur
the feed deprivation / re-feeding periods: low or high TGC duried fdeprivation (FDet
FD", respectively), low or high TGC during re-feeding {RF RF, respectively). We
grouped the fish into four classes: HF, FD'/RF, FD/RF et FD/RF. Growth rates
recorded during the second re-feeding period were not taken into atsmantse, for time
schedule reasons, group allotment was realized at the end of pefdd Bb5), for the 1907
fish with valid data. All TGC values were corrected et standaddiBody weight gain et loss
reflect variations in both growth performance et metabolic Bdeause we were interested in
the later, TGC values were systematically correctenhiipl weight (BWs4y) et TGGg. Fish
lose proportionally less weight during deprivation periods than they diaing re-feeding
periods. The corrected TGC values were standardized (mean=0, $giye as much
importance to weight loss as to weigh gains. In practice, TGQGevaof the two feed
deprivation periods were averaged. Tig@t TGGkr; were each regressed on TgzCet
BWs341. The residuals of the regressions were standardized et theis (BIDg; et Rk.s Table

1) were used to constitute the groups listed above (Figure 2). Thgréayps each contained
208 fish that is 10.9% of initial experimental population.

Experimental phase 2: Growth et feed intake of the groups, stability of theindirect criteria
Fish Management. At d 455, 150 fish of each group were taken at random et split

between three replicate tanks (£)nwith 50 fish per tank. Tanks were filled in with flow-

through seawater, temperature varied between 16 °C et 22 °Ciny smtween 30 g.t et



39 g.L'*. Fish were hand-fed once daily (7 d per wk) to apparent satiaitbnthe same
commercial diet, each meal lasting approximately one hour.

At d 505 after a 4 wk adaptation period, BW et intake were recordeag 8 wk until d
679. Individual BW were measured as previously described. To measddntake, feed
distributed et feed waste were scrupulously weighed as deddnlbHelland et al. (Helland et
al., 1996).

Stability of weight loss et weight gain performance et relationship with carcass traits. From
d 679, fish were subjected to a further period consisting of succéssiveleprivation (d 679
to d 700) et re-feeding (d 700 to d 721), followed by a final fesgatidation period (d 721 to
d 742). At the end of each period, fish were individually weighed asqu#yidescribed et
the dorsal muscle lipid content was assessed using indirecounltraseasurement (Distell
Fish Fatmeter, FM 692) according to the method described by Daitial (Douirin et al.,
1998). In short, after a fish had been anaesthetized et weighed tithetdfavas applied at
four different locations on each side of the spine (anterior, pastesft et right). At d 742,
half of the fish were slaughtered (lethal dose of 2-phenoxy-ethanolmL.A™Y) et
eviscerated. The weight of the dressed carcass was recordedpefitisceral fat was
dissected et weighed to the nearest 0.1g.

Traits measured. BW gain (BWG) et feed intake recorded between d 505 et d 679 were
used to estimate RFI. During this period 4 fish obviously did nptsahey lost a great deal
of weight, et were thus removed from the analysis. Tank BW walaslated as the sum of the
individual BW of the fish present in the tank et BWG calculatetthaslifference between the
final BWs7g et initial BWsgs. Tank feed intake was calculated as the difference between fee
distributed et feed waste during the period d 505 et d 679. For each tanteaheBW was
the weight at the midpoint of the test period (d 596) et was usedld¢alate the mean
metabolic body weight (MMWT), which is the mean BW exponent 0.8desxribed by
(Lupatsch et al., 2003).

The expected FI was estimated using the following model (Crews, 2005):

Yi = fo + f1BWG +MMWT;,

RFI was calculated as the difference between Yi et FI of the gp&aik

The TGC for the subsequent feed deprivation (FD3) et re-feed®i®)(periods was
calculated as previously described.



Fat ratg7o, rp3, rr3)(% Of fresh matter) was calculated as the mean of the fonasohic
measurements.

The other variables were the perivisceral fat weight (¢f))eetarcass yield measured at d 742,
the latter being calculated as follows:

Carcass yield (%) = dressed carcass weight (g) + BW (g) x 100

Statistical analyses

The effect of group (FIRF', FD/RF, FD'/RF, FD'/RF’) was assessed using ANOVA
et ANCOVA (GLM procedure, SAS Inst., Inc., Cary, NC), aftevihg verified residual
homoscedasticity et the independence of the variance from the mean.

The initial performance of the fish before their separation inbogs was re-examined.
TGCss, TGGp1, TGCrry, TGG,, et TGGr, for each fish were re-assigned according to
group. The analysis was performed using individual fish as theimemsal unit (n= 600)
using the following model:

- Yij = § +group + e

whereY; is an individual fish, p is the estimated mean of the populagimup is the
fixed effect of the group, & the residuals.

The effects of the groups were assessed on each variabledeecduring the
experimental periods that followed. In addition, we merged the datmettéor the FORF
group with that from FDRF', et did the same for FIRF et FD'/RF', to test the difference
between all fish with low et high loss during feed deprivation. Insrae way, we merged
the data obtained for FIRF with that for FD/RF, et data for FORF with that for
FD'/RF', to test the contrast between fish with low et high weight gain during re-feeding

Group effects on BWG, FI et RFI were analyzed using the tatikeasxperimental unit
et the following model:

- Yjj = [ +group + €;

whereY;j is the tank performance, p is the estimated mean of the populptom is
the fixed group effect, & the residual.

TGCrp3 on TGGrrs analyses were performed using individual fish as the experimenta
unit (n = 600) et the following model:

- Y = 1 +group + tank(group) + ej.

WhereY; is an individual fish, p is the estimated mean of the populatok(group)is

random tank effect nested within groupggtthe residual.



Analyses on Fat raigro, ros3, rrg) €t fish quality data (carcass yield, perivisceral fagjen
performed with individual fish as the experimental unit (600 fishHerfat rate in the dorsal
muscle, 300 for fish quality data), using the following model:

- Y = 1 +group + tank(group) + aBW +ej

WhereY; is an individual fish, p is the estimated mean of the populaaok(group)is
random tank effect nested within group, BW is the individual BW ad#te at which the
data were recorded (d 679, 700, et 721 for Fatgatens, rrz) €t d 742 for the carcass yield et
perivisceral fat) used as a covariategjethe residues.

The correlations between RFI et the other variables were iegdmvith the CORR
procedure of SAS, using tanks as the experimental unit (n=12).

The stability of fish response to feed deprivation et re-feedangpgls was assessed by
the correlations between TG§zs2 et TGpset betweed GCrri et TGGrz(N=600), using the
CORR procedure of SAS. The correlations between RFI et BW&t Fat ratgs7o, 700, 721)
were calculated using the tank as the experimental unit (n=12).

RESULTS
As expected, fish overcame feed deprivation et had higher groveth dating the re-
feeding periods than during the basic growth period (Figure 3; TabMortality was lower
than 2 % over the entire experimental period. Fish displayed lateyeindividual variability
in growth capacities during the successive experimental peri@dlsFB1, RF1, FD2 et RF2
(Figure 3, Table 1). This enabled us to distinguish the 4 groups witlicagtly different
TGC (Table 1).

During the second experimental period, after separation into groupsynitrwent a
normal growing period (Figure 4, Table 2). Groups of fish with hig#W& gains during re-
feeding tended to grow better than those with lower BW gainsglueifeeding. There was
also a tendency for RFgroups to eat more than Rffoups (Tables 2 et 3). Conversely, FD
et FD' groups exhibited the same growth rate et had comparable intakeshevehole
experimental period.

The model generated for estimating expected Fl was the following:

-Expected FI =5917.1 + 1.245 x MMBW+ 0.842x BWG.

RFI, calculated from the difference between actual et expdergFigure 5), varied

among groups. It was significantly lower for groups with lower bodigit loss during feed

deprivation (Table 3). The highest RFI was recorded for théRFD group et the lowest for



the FD/RF group, the differences were close to significane= 0.061). The observed
variations in RFI between groups were not linked to initial body ieBWG variations, or

Fl variations (Table 4). However, the correlation between RFI was close to significance,
indicating that there may be a tendency for low RFI to be assdaiath low FI. In addition,

variation in RFI was not correlated with variation in fat rates (Table 4).

RFI was comparable among RF groups, et fish with higher BW dairsg re-feeding
had better growth than fish with lower BW gains during re-feedlagple 3). It appears that
the higher BW of RFfish can be explained by higher intakes. In contrast,fisB exhibited
growth comparable to RFish, but had lower RFI.

Contrary to what was observed during the first experimentaephme significant differences

of TGCep3 were detected among the groups (Table 5), mainly because the pexdesrof

the FD' groups were highly variable. Indeed, the inter-group differencessspet, with fish
from FD groups losing less weight during the last period of feed deprivdtamfish from
FD" groups. The performances of fish during the last re-feeding pherseas expected, fish
from the RF groups showing higher gains than fish from the Bfups. Indeed, at the
individual level, the correlation between performances recorded duenfgst et last periods

of feed deprivation are high (TGg et TGGps r=0.30;P <0.001; TGEp, et TGGps;
r=0.35; P <0.001). On the other hand, the phenotypic correlations of the weigig gai
between the first et last re-feeding periods, realized on 600 dididg, are poor (TG et
TGCrrs. r = 0.08;P = 0.06). It should, however, be noted that the growth rates during RF3
were quite low compared to RF1 et RF2.

Dorsal muscle fat ratgro, rrs, FpzWas comparable among groups (Table 5). However, fish
from FD groups did have a greater fat rate than fish from giDups at d 700 et d 721 (Table
5). No differences in Fat rafgo, rps, rrzvere observed between the RF groups (Table 4). As
a general pattern, fish tended to lose muscle fat during thedéged/ation period et regain
muscle fat during re-feeding periods (Table 5). The correlationeegtviFat ratgy et Fat
rateps was highly significant (r = 0.812 <0.001), as was the correlation between Fat
rate-ps et Fat ratgrs (r = 0.853,P < 0.001), indicating that this rate was not severely affected
by the feed deprivation et re-feeding periods. Finally, there wer differences in carcass

yield or in perivisceral fat weight between groups (Table 5).

DISCUSSION



The aim of the present study was to validate indirect aitbat could be used in future
breeding programs to improve feed efficiency in sea bass. resteal livestock animals,
residual feed intake is a trait that is now widely usedasityemeasured (Arthur et al., 2001a;
Gilbert et al., 2007; Nkrumah et al., 2007b; Snowder and Van Vleck, 2003).i5\feguired
is an accurate measurement of individual intake, et models degctibe relationship
between intake et growth. Because fish are reared in groups, indiuiaieds can not be
recorded directly. Also, because most of the fish species reawedonly been domesticated
recently, reference models are still lacking - although stualie underway (Azevedo et al.,
2005; Cho and Bureau, 1998). One additional difficulty is that feed efficisnsubject to
more sources of variation in fish than in land vertebrates. Degid@andstication et density,
which increases social interaction (Mary and Sakthivel, 2007; Ridha, 28869 et al.,
2000a), affect the feed efficiency with which fish transform foud BW gain. Last but not
least, the phenotypic et genetic correlations between growtedtiftake are high in fish
(Kause et al., 2006b; Silverstein, 2006). This overshadows the potential iiiertvef the
performance due to better feed efficiency, evidenced under somei@endHenryon et al.,
2002; Kause et al., 2006b). Our strategy for the choice of indirgeti@ was driven by a
number of constraints, criteria must be: i) easy to measure usdal rearing conditions, ii)
integrative enough to buffer variations, iii) as far as possiaependent from growth rates,
so as to reflect feed efficien@er se et iv) applicable to a wide range of fish species due to
the current diversification of fish production.

Our hypothesis is that body weight variations during successiveephaf feed
deprivation (FD) et re-feeding (RF) should make suitable indiceteria for RFI because
they reflect variations in both maintenance requirements et mietabtds. The first step to
examine this hypothesis was to look at the genetic correlagtween these criteria et RFI
itself. We therefore used rainbow trout clones et found that a criterionatitegbody weight
loss during feed deprivation (FD) et body weight gain during subsegedatding (RF)
periods explained 60% of RFI genetic variations (Grima et al., 2008pe€lare highly
appropriate models for separating genetic et environmentaligar@mponents, but by their
very nature do not offer high genetic diversity in an experimgrupulation. The next step
was to verify the pertinence of such indirect criteria in pdpmnra of larger diversity. Sea
bass populations are extremely diverse, mainly because their poodstll relies upon
breeders caught in the wild. The present study was designedrtone: i) the pertinence of
our indirect criteria in populations of large diversity, ii) these et stability under production

et variable rearing conditions, et iii) their correlation with fish quality.



The results of the present study illustrate that sea blasgainbow trout, can sustain a
long period of food shortage et then boost their growth rate during egudrg period of re-
feeding. Here we showed that sea bass inter-individual varigitigh, even if fish are
reared in the same environment. The performance, particularlgxieat of weight loss
during the feed-deprivation phase, is in also stable under differanbhg conditions et over
time. This suggests that the determinism of such traits asgstin the present study we
additionally revealed that it is linked to variation in flesh famé he fish that are able to lose
less weight during the feed deprivation period are also thoseheithighest muscle fat rate:
either these fish are less active, or their rate of faalnoésm is slow. This provides further
evidence that the indirect criteria studied are linked to variations in metaffaiency.

In designing the experiment, oarpriori was clearly that variations in FD et RF were
linked to discrepancies in RFI. Indeed the four groups selectamtdang to FD et RF
performance exhibited contrasted RFI. The groups with fish tlthtdsa less weight during
the feed deprivation phases were also those with the best Rédusethese fish had a
comparable growth rate to fish from the other group, it appears thab&#d be a pertinent
indirect criterion. However, it must be remembered that this igdinked to higher muscle
fat. The group hierarchy tended to be:/RP- as the most efficient group (i.e. lower value of
RFI), et FO/RF" as the least efficient group. One additional result is that the capaéifisis
to gain weight during the re-feeding period are linked to their tjroste, because gain in the
RF- groups was significantly lower than that of theé BFups. Indeed RF performances were
neither correlated with variations in RFI, nor with variatiamsnuscle fatness. We estimated
that for a BWG of 1 Kg, the average population would consume 1520 g bdiskDBvould
eat 30 g less (1.97% feed saving), et/RP 48 g less (3.16 % food saving).

When comparing the results of the present study with those obtair@drbg et al. (2008), it
appears that RFI is not related to the same performancesaibass as in rainbow trout.
Although in sea bass the loss of weight during feed deprivation Eettgredictive criterion,
in rainbow trout it is the gain of weight during re-feeding whicktlmrrelates with RFI
variation. We have shown in the present study that FD, et toldesligxtent RF, are stable
over time et rearing conditions. This apparent discrepancy can pydisbkplained by inter-
species differences in metabolic rate. Metabolic rates have tmeeh more extensively
studied in rainbow trout than in sea bass, but the variations anmsinggecies in terms of
protein metabolism et lipid metabolism have been well documentetdai@ue et al., 1999).

Lipid metabolism is particularly diverse, because fat isk&tan different tissues according



to the fish species: muscle, intra-perivisceral fat et .livedeed, fat stocking in sea bass
compared with rainbow trout is higher in the liver et lesser imthscle et intra-perivisceral
compartment (Corraze and Kaushik, 1999; Sheridan, 1988). In land verteblaes, t
relationship between metabolism et RFI variations has been wstigdyed. Variations in
maintenance requirement (Archer et al., 1999; Bulle et al., 200d; &her Bishop, 2000), or
in the rate of fractional protein degradation (McDonagh et al., 20@ltlasely linked to
variations in RFI. In rainbow trout (Silverstein, 2006), as in land veatebr(Archer et al.,
1998; Arthur et al., 2001a; Rauw et al., 2006), feed intake is genedditvply correlated
with RFI. This was not the case in the present study. The posglatonship between FI et
RFI is assumed to be due to the higher loss of energy with #teireeement of feeding
(Herd et al., 2004). This assumption is in line with the positive atioel beteen Fl et RFI
fund in the present study. Although the correlations between FD, RRFleheed to be
verified in other fish species, it appears that, at least faniespas different as different as
rainbow trout et sea bass, these two traits are sufficieneléatsfish with variable feed
efficiency.

The correlation between RFI et fat rate is not univocal. imboav trout, improved feed
utilization may be correlated with response to selection forrdatgQuinton et al., 2007b).
The relationship between RFI et fatness is, however, genevallik or null in every other
species studied until now (Archer et al., 1999; Cai et al., 2008; Quattah, 2007b). In
contrast, based on the results of the present study we can infeeldaion based on FD will
lead to an improvement of RFI but also to a fattening of the fleslect®on on FD would
certainly select fish with lower maintenance requirementgidJa criterion merging FD et
RF would result in slower progress, but maintenance of carcadity quaits. The link
between maintenance requirement et lipid metabolism requirdmifurtvestigation in this
species. However, to draw definitive conclusions on the geneticquoersees for fat content
of selecting on FD et RF, genetic correlations will need to be estimated.

To conclude, in the present study we showed that the weight losg @ulong (3 wk)
feed deprivation period et the weight gain during a subsequent perniedesfding are linked
to variations in RFI in sea bass as in rainbow trout. Sucls,tidibsen because of their link
with maintenance requirement et metabolic rates, could be useddiasct criteria for
improving RFI in fish through selection; the best criterion may \&anong species. The
present study highlights that selecting”Fidh would significantly improve RFI but lead to
fatter flesh. In this context, this indirect criterion would providereal opportunity to

significantly reduce feed costs et marine pollution. Nevertlgethsir genetic correlation with



RFI must be estimated, as must their heritability, so as &bleeto estimate the genetic gain
that a breeding program based on such traits could generate in terms of RFI.



Figure 1. Schematic outline et time frame of the experimentation

Figure 2. Individual performances of sea bass in terms of body weightllogsy two phases
of 3 wk feed deprivation (FB) et weight gain during an intermediate phase of 3 wk re-
feeding (Rk9, based on 1907 sea bass from 328 families. Squard®) (correspond to the
fish that showed a small weight loss during feed deprivation)(RDangles A A )
correspond to FD fish. Gray symbols o{ A ) correspond to fish selected for high
compensatory growth after re-feeding (RFolack symbolsi A ) to RHish; x symbols

correspond to fish that were not classified in this way.

Figure 3. Mean BW evolution (g + SE) of the 4 groups of sea bass before they were skparate
(1% experimental period), during the first period of growth et two ssice periods of feed
deprivation et re-feeding. Squar@srl ) correspond to the groups of &stesefor a small
weight loss during feed deprivation (FQtriangles A A ) correspond to the groups with"FD
fish. White symbolsf A ) correspond to groups of fish selected for hoghpensatory
growth after re-feeding (RF; black symbolsi A ) to the groups with Rsh. Continuous

lines correspond to FD- groups, dotted lines t3 fDups.

Figure 4. Mean BW (g + SE) evolution of the 4 groups of sea bdSsf®erimental period)
fedad libitumfor 174 days (phase A) then submitted to three wk feed deprivation followed by
three wk re-feeding (phase B). Squam<y ) correspond to the grofipls sélected for a
small weight loss during feed deprivation (F;Ciriangles A A ) correspond to the groups
with FD" fish. White symbols{ A ) correspond to groups of fish selected fgh hi
compensatory growth after re-feeding (RFolack symbolsi A ) to the groups with RF

fish. Continuous lines correspond to FD- groups, dotted lines t@fDps.

Figure 5. Relationship between actual feed intake (FI) et expected $¢abass between d
505 et d 679 post fertilization estimated per fish. Expected Flestsated using the mid
metabolic BW (MMBW) et the BW gain (BWG).

Squares® O ) correspond to tanks with fish selected for a smajhtviess during feed
deprivation (FD), triangles A A ) correspond to tanks with Fish. White symbols{ A )
correspond to tanks with fish selected for high compensatory grafiehre-feeding (R¥,
black symbolsi A ) to tanks with Rfish.
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Table 1. Means = SE of the thermal growth coefficient (TGC) in baas during a basic
growth period (BG), followed by two periods of 3 wk feed deprivatipDl et FD2)
alternated with two periods of 3 wad libitum re-feeding (RF1 et RF2), for the 4 groups of
fish with variable performance in terms of weight loss during fisativation (FO'FD") et

weight gain during re-feeding (RRF’). FD.s corresponds to the standardized residuals

(mean=0, SD=1) of the regression of the mean of Afg€t TGGp, on BW at d 341 et

TGGCge. RRescorresponds to the standardized residuals of the regression TG TBW at
d 341 et TGGg, n gives the number of fish in each group.

FD/RF FD/RF FD'/RF FD'/RF F
n 147 146 149 149

TGCse 0.082+0.010 0.080+0.011 0.079+0.019 0.081+0.014 1.24
TGCep1 -0.034 £ 0.005 -0.033 £0.005 -0.045+0.006 -0.045+0.006 245.64***
TGCrr1 0.128 +0.009 0.099+0.015 0.130+0.011 0.103+0.015 240.35***
TGCrp2 -0.035+0.005 -0.032+0.005 -0.050+0.007 -0.047 +0.006 366.85***
TGCrr2 0.103+0.016 0.091+0.016 0.104+0.019 0.096 £0.023 22.45***

FDres 1.03 1.27 -1.38 -1.08 842.47**

RFres 0.90 -1.35 1.19 -1.05 426.60***

@F value for the group effecP(< 0.05)



Table 2.Means + SE of BW etd libitumfeed intake (FI) for seven periods of 3 wk in groups of sea\wdbk variable performance in terms of

weight loss during feed deprivation (FED") et weight gain during re-feeding (RRF'). Based on these performances, residual feed intake was

estimated. Exponents indicate the age of the fish (d) when the traits wanseckc

crit. Period £ Period 27°>% Period 3*°% Period 4°°% Period 8%°°% Period 6*°% Period 74°7
UL BW.g Fl.g BW,g Fl.g BW.g Fl.g BW,g Fl,g BW,g Fl.g BW,g Fl.g Byv Fl.g
D- 14510 28.212.4 16619 31.0£2.2 187+10 26.7£2.1 208+13 63.41£9.0 249115 63.4£3.9 291114 57.945.0 3303:246.
D+ 145+6 30.4+1.5 16546 31.3+1.7 18448 27.2+2.8 20449 65.1+3.0 244+11 65.1+6.8 28615 60.6+2.7 3269¥mt7.
-2 0.00 3.44 0.07 0.06 0.31 0.08 0.33 0.20 0.33 0.27 0.45 1.28 0.20

F- 139+4 29.5+2.1 159+4 30.1+1.2 17944 25.3+1.6 19744 61.6+6.0 23616 60.7+1.7 2777 50.7+3.4 31659+5.
F+ 151+5 29.2+2.5 17046 32.2+1.9 19246 28.6+2.0 214+7 67.0+6.2 256+10 67.7£5.6 30010 58.8+5.0 33941%+3.
-2 15.79** 0.05 13.61** 5.47* 16.46** 9.56* 27.70%** 2.39 18.17** 8.39* 20.01** 0.16 17.12** 9.1
/RF- 153+38 28.6+3.2 174444 32.3+2.6 196451 28.2+1.1 219457 66.6+9.6 262+68 65.6+4.7 304+80 57.0+6.0 3424:815.
'RF+ 137138 27.9+1.8 158+44 29.7+0.4 178450 25.3+1.8 196454 60.3+9.1 23665 61.2+1.1 279176 58.8+4.9 365+8+3.
-/IRF-  148+41 29.7£2.1 16747 32.1£1.6 188+53 28.9+2.8 210+59 67.5+£1.8 251469 69.846.5 296+79 60.5+4.1 337&x682.
/RF+ 142439 31.0£0.3 162+45 30.5+£1.7 180+50 25.4+£1.7 198+54  62.8+1.7 237164 60.3£2.4 27574 60.7+£1.4 3165:.628.
-2 7.28* 1.24 6.86* 1.62 7.27* 2.67 12.77** 0.74 7.45* 3.16 6.62* 0.43

5.03* 2

4 F value for group effect (*P <0.05; ** :P < 0.01 ; ** : P < 0.001)
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Table 3. Mean + SE of BW gainad libitumfeed intake (FI) et residual feed intake (RFI) of
sea bass between the ages of 505 et 679 d post fertilizatioed raagroups with variable
performance in terms of weight loss during feed deprivatior/ED) et weight gain during
re-feeding (RFRF).

Ind. crit. Total Period RFI
group BWG,g Fl,g

FD- 231+17 341+19 -6.35%7.7
FD" 223+17 349+17 6.40%7.3
F 0.61 0.59 8.59*

RF 217+15 332+12 -2.98+9.4
RF' 237+12 358+14 3.03+10.0
F 6.10* 10.88** 1.14

FD-/RF" 238+18 35317 -2.08+7.4

FD-/RF 223+14 328+14 -10.62+6.3

FD'/RF  235+7 362+11 8.14+10.8

FD'/RF 211+16 329412 4.67+2.7
F 2.22 3.64 3.73

4 F value for group effectR < 0.05)



Table 4.Correlations et correspondifgvalues, between residual feed intake (RFI) et BW at
505 d post fertilization, BW gain (BWGged intake (FI) et the fat rate in the dorsal muscle at
d 679, 700 et 721 (n=12) in sea bass.

RFI
Trait

r P-value

BWsos  0.18 0.58
BWG <0.01 0.99
FI 0.55 0.06
Fat ratgzo -0.22 0.48
Fat rategy -0.30  0.33
Fat rate;; -0.35 0.27

n=12



Table 5. Mean + SE of thermal growth coefficient during the third periodeefifdeprivationT(GCrps) followed by a period o&d libitum re-

feeding TGGCres ) Of groups of sea bass with variable performance in termgemht loss during feed deprivation (FD-/HDet weight gain

during re-feeding (RF-/RF+). Evolution of the fat rate in the domsascle (% of weight matter) measured using indirect sdinec

measurements, carcass Yield (%) et perivisceral fat (g) measuhedesid of the experimental period after a further 3 wk of feed deprivation.

Crps3
Crr3
ratin
atps
alrrs
Yielc

s.fal

@F value for group effectR < 0.05)

129

0.01

0.10

0.38
1.43
2.00

FD/RF* FD/RF FD'/RF" FD'/RF FD FD* F
-0.036+0.01 -0.037+0.01 -0.055+0.16 -0.060+0.16 1.46 -0.037+0.01 -0.058+0.16 4.08* -0.049+0.11 -0.046+0.11 0.06
0.066+0.03 0.052+0.03 0.067+0.03 0.060+0.02 4.88** 0.059+0.03 0.063+0.02 1.75 0.056+0.02 0.067+0.03 10.88**
8.19+2.57 7.71+2.58  7.21+1.98 7.09+1.98 131 7.95+2.58 7.15£1.98 4.42 7.71+2.35
8.03+2.17  7.91+2.47 7.17+2.65 7.06+2.22 1.40 7.97+2.32 7.11+2.44 4.97*

8.09+2.07  8.34+2.67 7.35%+2.10 7.20+£2.09 2.04 8.22+2.38 7.28+2.09 5.89* 7.78+2.46 7.73+2.11

90.7+1.62 91.0+1.73  91.0£1.75  91.7+1.51 0.96 90.82+1.67 91.32+1.67 1.54 91.31+1.65

12.80+6.54 9.56+4.06 11.34+6.14  9.52+5.40 1.47 11.22+5.69 10.45+5.84 0.42 90.82+1.69 12.10+6.39
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Chapitre 4 : La pertinence des criteres
iIndirects dans un programme de selection

chez le bar



Ce chapitre fait I'objet d’'une publication soumise a la revue Jowha&nimal Science.:
Research for indirect criteria to improve feed efficiencyaea bassicentrachus labrax)
Part 1I: Heritability of weight loss during feed deprivationwatight gain during re-feeding
periods, L. Grima, B. Chatain, F. Ruelle, A. Vergnet, A. Launay, M. btam M.
Vandepultte,

L’objectif spécifique de cette étude était d’estimer I'tadilité de la résistance au jeline et de
la croissance compensatrice chez le bar afin de s’assusecegucaracteres puissent étre
utilisés dans un futur programme de sélection. Nous avons ensuitdatestabilité de nos
critéres indirects en estimant les corrélations génétiques kes performances des individus
exhibées entre deux phases successives de résistance au jeirentpuideux phases
successives de croissance compensatrice. Enfin, nous avons tesimgatibilité d'un
programme de sélection, basé sur nos critéres indirects averes'abjectifs de sélection,
tels la croissance et la qualité de la chair. Pour estesedifférents parameétres génétiques
des critéres indirects, 1300 individus ont été génotypés par analyssatellite pour affilier

les individus a leurs parents respectifs.
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ABSTRACT

Selective breeding to improve residual feed intake (RFI) irbasa is a major goal that
will optimize economic gain while minimizing the environmental ictpaf production. Due
to the difficulty in accurately measuring individual feed intake selective breeding program
has yet been started. In a previous study, we identifiedeai@n significantly related to RFI
variation: the loss of weight during feed deprivation, FD. Moreoveradditional criterion
integrating both FD et weight gain during subsequent re-feediRp Ws closely related to
RFI, even though the relationship was not significnt 0.06). The aim of the present study
was to estimate the heritability of these two traits, in otdezomplete the analysis of their
pertinence as indirect criteria for use in a selectivedimgeprogram to improve RFI. We set
up a full factorial mating design combining 41 males et 8 femalgsoduce 328 families,
which were all raised in the same tank. At 50 g, 1300 individuals dlilggn&rom the 328
families were individually tagged et a fin clip was sampledddlA extraction et parentage
reassignment using 5 to 6 microsatellite loci. The evolution of iddat body weight was
recorded during a growth period of 3 wk, followed by successive periodsvaf feed
deprivation et 3 wlad libitum re-feeding, repeated twice. Phenotypic et genetic correlations
between the two FD periods or the two RF periods were moderat@.43-0.52) indicating
that FD et RF are relatively repeatable. Genotypic et phenotypicatmns, examined with a
composite criterion (CC) were high to moderate (between 0.26 et Quggesding that this
trait is representative of average performance. FD, RF ehe&itability were of the same
magnitude (0.22 + 0.04, 0.19 £ 0.04 et 0.23 + 0.04, respectively), et sufficient to enfisag

use of such criteria in a future breeding program.

INTRODUCTION

In fish, improving residual feed intake (RFI) is a cruciapdtevards reducing the cost et
ecological impact of aquaculture production. Breeding programssim Have been quite
successful due to the moderate to high heritability of most priodutcaits (Gjedrem, 2000).
Recent experiments with rainbow trout, measuring RFI on individuakgdaish (Silverstein
et al., 2005), or using radioactively-labelled food to estimate individteke (Grima et al.,
2008), revealed significant variability in RFI. However, to our knowleduge selective

breeding programs to improve RFI have yet been launched becaule difficulties of



accurately estimating individual intakes et the large environmeatdation that can be
expected. Such variation is even higher in fish than in land vemrsbraécause fish are
poikilotherms. Although RFI offers a potential new means of improféeg efficiency to
form the basis of future selective breeding programmes, indirgetia must be found that
are easily recorded et non invasive. We recently identified anvasive criterion in rainbow
trout (Grima et al., 2008), which reflects variations in RFlaet be easily measured under
normal rearing conditions. It combines the weight loss duringdadeprivation period (FD)
et the weight gain during a subsequent re-feeding period (RF). $tkd tthis combined
criterion because the underlying assumption is that its variatieftsct both those of
maintenance requirement et metabolic rates (Herd et al., 200g@albass, the relationship
between this criterion et RFI variation was close to sigmific = 0.06) (Grima et al.,
200X), while FD was significantly correlated with RFI vaati These two indirect criteria
could be used in further selective breeding programs provided thatréhstahle et heritable.
The objective of the present study was to assess the genetrogpars of the composite
criterion, et of the FD et RF variables that compose it.

MATERIALS AND METHODS

To estimate the genetic parameters of FD, RF, et of thepasite criterion
(CC =FD + RF) we produced a large number of families (328) frdil anating design
using wild breeders: 8 females et 41 males. All familiegeweared in a common
environment from fertilization. From the 328 families, 1300 offspringewassigneda
posteriorito their respective parents using microsatellite markerseet subsequently used
in the statistical analyses. These individuals belonged to 261 out 82&amilies initially

produced.

Animals

The study was carried out on 328 full et half-sib familiese# bass corresponding to a
full factorial mating design combining 8 dams et 41 sires. Thalbreavere caught from the
wild (West Mediterranean). Sperm was collected before the etosryopreserved in 250 ml
straws according to the method described in (Fauvel et al., 1998)elegge was obtained
by hand stripping following hormonal induction of ovulation (10 pg/kg luteagiziormone-

releasing hormone, Sigma, D-TRP6LHRH). A fin clip was caflddrom all parents et kept



in 90 % ethanol for DNA analyses et parentage assignment. Zaitifi was performed as
soon as the eggs were stripped. Eggs from all females were fmolagking an identical
volume of eggs from each female (180 ml), et the pooled eggs werdithded into 41
aliquots of 20 ml each. Each aliquot was individually fertilized ksingle male. Five min
after fertilization, eggs were pooled for incubation (48 hr at 14°a@@r which 50 ml of
viable eggs (~ 40 000) were collected et placed in a single DiBombator containing all
families. Standard rearing conditions were used, with tempergtadeially increased from
14° C to 20° C over the first 68 days, after which fish were trenesfénto a 5 mfiberglass
tank until the start of the experiment. Salinity varied betweert 39 g.L* during this pre-

growing phase.
Measurements et calculation of indirect criteria

At d 306 post fertilization, 2000 fish from the 328 families wereviildially tagged with
a Passive Integrated Transponder (AEG-Id, Germany) et pla@edammon fiberglass tank
(volume: 5 m); water temperature was maintained at 20°C et the salin®y g.L*. After an
initial 4 wk period of basic growth (BG: from d 341 to 370), fish weobmitted to 2
successive periods of 3 wk feed deprivation (FD1: from d 370 to d 39D2efriem d 412 to
d 433, respectively), alternated with 2 successive periods of 3 wk re-feedingr@f it 391
to d 412, et RF2: from d 433 to d 454, respectively). During basic grewtbk-feeding
periods, fish were fedd libitum using a 24h-access self feeder with a standard commercial
diet (Neogrower, Le Gouessant, France) containing 45 % proteiliz% lipids. Fish were
individually weighed at the beginning et end of each experimentaldoeBefore each BW
measurement, all fish were starved for 24 h. The fish weredrettie day after the
measurements, except during the two periods of feed deprivation.

Growth rate in each period was expressed as the Thermal G@wetficient (Cho,
1992). This growth rate offers a standardized measure of growthsthagaffected by live

weight, time interval et water temperature (Bureau et al., 2000).

% _wky
Thermal growth coefficient (TGC) =17

T
whereW; et W are the final et initial BW, of the period considered2&tis the sum of

day degrees during this period. Growth rates for the differenbgs will be referred to as
TGGgg, TGGopy, TGGrry, TGGrpy, et TGGrr.



As described in (Grima et al 200X), the average was taken ofalbhes from the two
feed deprivation periods, et we calculated the residuals of thesssgn between average
TGC during feed deprivation et of the TGC of the first period efeegling on TGgc et
BWs341. These residuals were standardized (mean=0, SD=1) et their YRlheset RF.y)
were used to constitute the groups of fish in which RFI was studi&tima et al, (200X).
We calculated a composite criterion, integrating bothedd RFes CC = FDes- RRes The
FD/RF grouppresented the highest value for &P RFes et the FD/RF group presented
the lowest value for the same criterion. We estimated gewatiation in the uncorrected
TGC measured during the two successive feed deprivation / rexjepériods (TGEpy,
TGCrr1, TGGep2, et TGGrEy), et the corrected TGC (FRRFes et CC).

Parentage assignment

After the indirect criteria measurements, 1300 fish out of the 2000 were choaredatr
to be assigned to their respective parents through microsaibli#eanalysis. A fin clip was
taken from each of these 1300 individuals.

Rapid DNA extractions were made from the fin clips, using Ghedein as described in
(Estoup et al., 1996). Parents et offspring were assayed at 5 acr@satellite loci as
described in (Chistiakov et al., 2005) et (Garcia De Leon et al., 199%). |bci were
combined in two multiplex panels (multiplex 1: DLA0016 et DLA0014; npigtt 2: Labrax
8 et Labrax 17) while the locus Labrax 29 was assayed singlgntBge assignment was
performed by exclusion using VITASSIGN (Vandeputte et al., 2006). Wiene than one
parent pair was found per individual, the locus Labrax 3 was used to discriminate thialpotent
families. At the end of this process, 99.5 % of the fish sampled (1294/1z@0)een
successfully et unambiguously assigned.

Statistical analyses

The variance components of all the TGC, BYWFDes RFeset CC were assessed on the
1294 assigned fish using VCE5.0 software (Kovac and Groeneveld, 2008y &ttimal
models (without fixed effects) to estimate heritabilities aelditive genetic correlations.
Variance components of BM§, TGGss, TGCrp1, TGCrr1, TGGrpo, et TGGrre Were tested in

the same multi-trait animal model, to take into account thetlf@ttthey were issued from



repeated body weight measurements of the same fishs HPes et CC were adjusted
separately on single-trait animal models to estimate th&abidities, et in a series of partial
multi-trait animal models when estimating the additive genetic letioas. Indeed, not all the
uncorrected TGCs could be included in a single model together with HBes et CC
because of convergence problems. Phenotypic correlations wereatslcbetween all the
traits of the 1294 assigned fish using the CORR procedures of S¥SI(St., Inc., Cary,
NC).

RESULTS

By the end of the experiment, mortality was only 2%, meaning igtatihderwent food
shortage with no particular problems. The 1294 assigned fish belongéd tmt of the 328
possible full-sib families. The number of offspring per sireecbetween 3 et 83, et was 31
on average. The number of offspring per female varied betweeh 400get was 162 on
average. Each of the 261 families contained at least 3 offspring.

Correlations between indirect criteria

The stability of FD et RF for use as indirect criteria wested by the analysis of genetic
et phenotypic correlations of TG with TGGep, et of TGGry with TGCre, (Table 1). The
two periods of feed deprivation were genetically et phenotypicatielated, as were the two
periods of re-feeding. All the correlations were low to mode(aje 0.13; p=0.43 et
rg = 0.20; p = 0.52 for the feed deprivation periods et the re-feeding periods, respectively).

Genetic et phenotypic correlations of CC with &Br with RRes were of comparable
magnitude (= 0.83, -0.75 etpr= 0.51, -0.57 for FRs et RRes respectively), showing that
CC integrates these two traits to the same degree (Tal@eigtic et phenotypic correlations
between CC et the uncorrected TGCs were high to moderate, pésiti@C-p; et TGGpo,
et negative for TGge1. Correlations between CC et TG were much lower §#-0.45, p=-
0.26). Genetic correlations between the Fgfrr) et the following TGRgor2) Were not
significant (g = -0.06 for the two periods), nor was the genetic correlation bet#Beget
RFes (fg = -0.25).

Heritability of indirect criteria



Estimates of additive genetic et environmental variances aserjesl in Table 2, with
the heritabilities of the traits. The heritability estimatedBW34; was moderate (h2 = 0.39).
Heritability estimates for uncorrected TGCs were moderateging from 0.13 for TG£p; to
0.38 for TGGro. TGCs measured during feed deprivation periods displayed lowerbildyita
than TGCs measured during re-feeding periods. HeritabilitieBGaiEs were slightly lower
during the first round of feed deprivation / re-feeding (FD1 et RRan during the second
round of feed deprivation / re-feeding (FD2 et RF2). This did ratltrérom a decrease in the
residual variationd’E remained stable between the two feed deprivation periods etsedrea
from 0.0035 to 0.0040 between the first et the second re-feeding petodisirom an
increase in genetic variance. The standard errors oétati&ed heritabilities were low (0.03-

0.04), demonstrating the accuracy of the estimates et the relevance atbtlsetd
Genetic phenotypic correlations between BW et indirect criteria

Genetic et phenotypic correlations of indirect criteria with BMe estimated to assess
whether they were compatible with previous selection programs on B®hetic et
phenotypic correlations of the indirect criteria with the BW anesented in Table 1. Almost
all the TGCs were significantly phenotypically correlatathwhe BWs4; (except TGEp, for
which , = 0.00). In addition, TGkr1 et TGGr, were significantly genetically correlated with
BWaa1 (rg = 0.20 et 0.22 respectively).

Phenotypic correlations of BYM with FDes RFeset CC were close to zero, as expected
from adjusting BW;; in the calculation of Flas et RRes However, genetic correlations of
BWs341 with FDes (0.26) et REs (0.29) were significantly different from zero, while the

genetic correlation of B¥; with CC was equal to zero.
DISCUSSION

In fish, despite the important economic et ecologic potential of Ré-lselection
program to improve RFI has been started yet because this draiighly sensitive to
environmental variations et because individual feed intake is diffioutheasure. Indirect
criteria on which selection could be targeted are vital for ititeation of a future breeding
program. In previous studies carried out on rainbow trout (Grima 20@8) et on sea bass
(Grima et al. 200X) we highlighted that loss of weight duriregdfdeprivation (FD), alone or
as part of a composite criterion (CC) integrating FD et the glweight during re-feeding



(RF), is correlated with RFI variations. The aim of the prestudy was to validate the
relevance of FD et CC as indirect criteria by testingr theritability, their stability, et their
suitability for use in breeding programs previously based on BW.
Accurate estimations of heritabilities et genetic corretatvere made possible by the use

of genomic markers fom posteriori parentage assignment, this enablgdthe use of a
factorial design producing a large number of familiesi)ethe rearing of all the fish in a
common environment from hatching, thus avoiding any environmental effect@ornto full-
sibs (Vandeputte et al., 2001). Hence, in the present study, we gsedreon tank to raise
261 families of Mediterranean sea bass produced from a full i@atoating design with wild

breeders (8 dams et 41 sires). Each family was represented by 3td&apting.

All traits presented low to moderate, but significant, heritgbilithese heritabilities
mean that both corrected et uncorrected TGC present enough genabdityato be used in
a breeding program. The heritability of the CC was also stgmifly different from zero. In
addition, the detection of substantial heritability of Tigfe, et TGGrrig2 provided the first
evidence of significant heritability in FD et RF in fish. Geoefariability of these traits had
already been demonstrated in rainbow trout, but with an experinsegan that did not
allow heritability estimations (Grima et al. 2008). Both in rainbimout et sea bass, FD
presented lower genetic variance than RF.

As there are no heritability estimates for FD et RF inlitbeature for land vertebrates or
fish, we could not compare our heritability estimates with previous data. tNelesis, we did
compare them with existing heritability estimates for grovthr heritability estimations for
FD varied between 0.13 et 0.24, which is quite low compared with growitalkikties
found in the literature (0.25 = 0.06 in lambs (Snowder and Van Vleck, 2003), 0.35 ©10.13 i
cattle (Williams et al., 2006), 0.35 £ 0.06 in pigs (Gilbert et al., 2007avenage 0.35 et in
turbot (Gjerde et al., 1997). Our heritability estimates for Riedabetween 0.19 et 0.38 et
are therefore much in the same range as those observed itetthtie. Surprisingly, the
heritability of growth (TGG@g) in our study was found to be lower than the estimates for
TGCrp1s2 et TGGrr1g2- One explanation could be that growth was recorded over too short a
period, preventing accurate measurement of its heritability. TWehBritability estimated
here was moderate (0.39), which is in the range of what is foutiaei literature. Recent
estimations of BW heritabilities in land vertebrates were naidef0.22 = 0.06 in lambs
(Snowder and Van Vleck, 2003), 0.41 + 0.13 in cattle (Williams et al., 200@))atine fish,



BW heritability was also estimated to be moderate to high: deiv0.38 - 0.44 in sea bass
(Dupont-Nivet et al., 2008) et 0.52 £+ 0.26 in Atlantic cod (Gjerde et al., 2004).

The significant genetic et phenotypic correlations betweensh3E TGGp,, et between
TGCrr1 et TGGrep, indicate that FD et RF performances are stable et arefdhemot too
strongly affected by environmental variation. The fact that these traits are stable
strengthens their suitability for a breeding program. Howevecdhelations estimated were
only moderate, which suggests that performances exhibited duringrahetfthe second
period of feed deprivation / re-feeding may involve different bwlta capacities. This
hypothesis is supported by the fact that Fg@t TGGp,, as well as TGRr et TGGe, had
different genetic determinism. These results underline the ne&uegrate at least two
periods of feed deprivation to accurately characterize FDogeainces, as well as two
periods of re-feeding to characterize RF performances. We siiswed that the two
successive periods of feed deprivation et re-feeding were n@flated, demonstrating that
selection made solely on FD performances would not influence the RF parterveriations
et vice versaWhen choosing a criterion integrating both FD et RF performancpeedict
RFI variations, CC is a good compromise as we have seen thaathieflects the average

performance of both FD et RF.

Finally, we estimated the genetic correlations of BW withdiffierent indirect criteria to
assess whether our indirect criteria are compatible with mgemograms previously based
on BW. We found a moderate positive genetic correlation gfsmith BW, meaning that
selection for FRRs may decrease RFI et increase BW at the same timeTGGCipigr €t
TGCrr1g2 Were not significantly correlated with BW. However the absesfic@egative
correlations between these traits et BW indicates that aheycompatible with a selection

program based on BW.

Conclusion

We validated the relevance of FD et of the composite crit&€iontwo traits previously
shown to be correlated with RFI variations (Grima et al. 2008n&at al 200X), as indirect
criteria for breeding programs. Indeed, i) FD et CC arédide, ii) FD performances are
stable, as are RF performances (the second component of CQF-Btet CC are compatible

with breeding programs previously based on BW.



Selective breeding to constitute two divergent lines for the(FI/RF et FD'/RF) et
for FD (FD et FD) will be carried out in our experimental facilities, in orderinvestigate
the correlated response to selection using our indirect craartaaits of agronomic interest

(RFI, fat rate et carcass yield).



Table 1. Phenotypic correlations (above the diagonal) et genetic cooredati S.E (below the
diagonal) between body weight at d 341 (BY basic growth (TGgg) et 7 potential

indirect criteria for RFI in sea bass. Tafx. correspond to body weight loss during the first

et second feed deprivation periods respectively, dggfz correspond to body weight gain

during the first et the second re-feeding periods respectively,s D RFes are the

standardized residuals of the regressions ongE@&E BWs4; of mean TGEpigr et TGGrer

respectively; CC (composite criterion) was calculated withfollewing equation = FRs-

RFres

Trait BWaa1 TGCag TGCro; TGCar TGCro, TGCars FDres RFes cC
BWaar 0.15%% -0.19% 0.32%* -0.08 0.49%+ 0.00 0.00 0.02
TGCys  0.03 +0.09 -0.36%+ 0.45%+ -0.25% 0.37%+ -001 -0.07 0.060
TGCrp:  -0.03+0.11  -0.06 +0.09 -0.28% 0.43%+ -0.24* 0.72%+ -0.08%*  0.35%
TGCrey  0.20+0.07 0.13+0.07 -0.06 +0.09 -0.31% s -0.17++ 0.81%*  -0.75%
TGCrp, 0.05+0.10 -0.06+0.10 0.13+0.05 -0.07+0.08 -0.30% 0.83%+ -0.19%%%  0.49%
TGCrey, 0.22+0.05 0.07+0.07 -0.05+0.08 0.25+0.04 0.06 +0.09 -0.15% 0.24%*  -0.26%*

FDes  0.26+0.06 0.00+0.04 0.76+0.04 -0.06+0.10 .930:0.02  -0.07 +0.11 0.20%*  0.51%

RF.s 0.29+0.07 024+012 -0.17+0.15 087+0.030.24+0.11 064+0.08 -0.25+0.15 -0.57%

cc 0.00+0.09 0.15+0.14 0.63+0.09 -0.57 +0.070.80+0.05 -0.45+0.09 -0.83+0.05 0.75+0.07

*:P<0.05;*:P<0.01;**:P<0.001
1241 <n< 1294



Table 2. Mean, additive, et environmental variance estimates et hetigabflithe body
weight at d 341 (BW4,), basic growth (TGgg) et 7 potential indirect criteria for RFI in sea
bass. TGEp1s2 corresponds to the loss of body weight during the first et seteeul

deprivation periods respectively, T&&s, correspond to the gain of body weight during the

first et the second re-feeding periods respectively.JDRFes are the standardized residuals

of the regressions on TGE et BWsy, of mean TGGEpige et TGGrer respectively; CC

(composite criterion) was calculated with the following equation gsFRFes

Trait Mean o°A o’E Heritability
BWass 48.26 91 141 039%003
TGCsg 0.08 0.0027 0.011 0.19£0.03
TGCeps -0.04 0.00053 0.0035 0.13+0.03
TGCrr1 0.12 0.0055 0.012 0.31+0.03
TGCrp» -0.04 0.0013 0.0040 0.24 +0.03
TGCrp 0.10 0.0073 0.012 0.38 £ 0.02

FDyec 0 0.21 070  0.23+0.04

RF.c. 0 0.15 064  0.19+0.04

CcC 0 0.45 1.60 0.22 £0.04

1241 <n< 1294



DISCUSSION



1. La pertinence de notre stratégie

1.1 La pertinence de l'utilisation de la technique des rayons-X

L’'objectif de ce travail était d’obtenir les données de base ponyposer une stratégie
d’amélioration génétique de l'efficacité d’utilisation de I'alimi des poissons, caractere
difficile @ mesurer et fortement soumis aux variations environnementales.

Pour répondre a nos objectifs, nous avons tout d’abord mis au point un protooodttqre
de mesurer les performances individuelles d’'ingéré résiduglaissons dans les conditions
d’élevage sur des clones de truite arc-en-ciel, et ce, afisutersun contréle suffisant de la
variabilité environnementale. En outre, l'utilisation de la technigue rdgons-X, parce
gu’elle permet d'estimer l'ingéré individuel, peut étre réaliksque les individus sont

élevés dans le méme bassin, et par conséquent de s’affranchir de I'effet bass

La pertinence de I'utilisation de trois mesures d’ingéré instantané

Les auteurs ayant utilisé la technique des rayons-X pour étuslieariations inter familiales
d’efficacité alimentaire, ont estimé une héritabilité deamaatére proche de zéro (tableau 7).
Cette faible héritabilité a probablement été expliquée paartge Ivariabilité expérimentale
associée a la technique des rayons-X. Celle-ci ne fournit quaeeteses d’'ingéré instantané
a partir desquelles I'ingéré sur le long terme est estingl'ingéré des poissons varie de
maniere importante d’un jour a l'autre. Le coefficient de variatiter-jours de l'ingéré d’'un
individu a été estimé a plus de 75 % chez I'omble chevalier @vsghnd Jobling, 1989a). A
I'aide des clones, nous avons pu multiplier le nombre de mesures pédungénétique afin
de caractériser au mieux la variabilité inter-jours de I'idg&ans notre étude, chaque clone
était représenté par 42 poissons. Ceci signifie, que pour chaque jderméesure, I'ingéré
des 10 clones a été caractérisé par 42 valeurs d’'ingéaditens®. Nous avons compare les
coefficients de variation des trois mesures instantanéeséesabistrois semaines d’intervalle
pour un individu, au coefficient de variation de I'ingéré entre poissons céamenclone pour
une journée de mesure. Nous avons constaté que les valeurs denceoeafécients de
variations avoisinaient 45 %. Méme en multipliant le nombre de e®slingéré instantané
par 42, il apparait difficile de diminuer, chez la truite areceh, le coefficient de variation de
'ingéré instantané au-dela de 45 %. Nous pouvons donc préconiser de ienultipl

suffisamment le nombre de mesures d’ingéré instantané jusqu’aecée quoefficient de



variation se stabilise aux environs de 45 %. Dans nos conditions dieepéation, trois
mesures ont suffit a caractériser la variabilité inter-jours de Fngdmme cela avait déja été
démontré chez la truite arc-en-ciel (Kause et al., 2006a).

La pertinence de l'utilisation des clones

Nous avons été capable de détecter une différence significatiggi résiduel entre les 10
clones utilisés. La part de variabilité génétique de 23 % que nous ealontée par le ratio
de la variabilité génétique sur la variabilité phénotypique, oetpatefois pas étre assimilée,
a une valeur d’héritabilité classique. En effet, sur ceddres, la part de variabilité du poids
expliqué par la génétique a été de 63%. Ceci est nettemenesu@éix estimations trouvées
dans la littérature, généralement comprises entre 20 et 40 %a(iab). Il se peut donc que
nous ayons surestimé, dans cette expérience, la part de variabilité généicaederes.
Ceci s’explique par le fait qu’il existe, entre clones, plus déabiité géenétique additive
gu’entre familles classiques. En effet, la variance génétijue-clone étant nulle, toute la
variance génétique additive s’exprime entre les clones. La vargénétique additive (Y,
présente dans une population, est egale a la variance génétique adgfinmée entre les
familles, additionnée de la variance génétique additive expriméntériéur des familles

(Falconer, 1997). L'équation s’écrit sous la forme suivante :

V a-total = (1 + F) X A

Ou F est le coefficient de consanguinité entre les individused'oméme famille. Le
coefficient de consanguinité des clones homozygotes étant égallaauamiance génétique
additive exprimée entre clones homozygotes est deux fois sup&iturariance génétique
additive, présente dans la population initiale dont sont issus lesscl@hez les clones
hétérozygotes pour lesquels le coefficient de consanguinité estamnriance génétique
additive entre clones hétérozygotes devrait étre plus faible ger'elones homozygotes. Elle
devrait néanmoins rester plus élevée que dans la population de basétengue toute la
variabilité génétique additive s’exprime entre clones.

Notons toutefois que dans cette expérience, étant donné que nous n’avemsuitiine seule
femelle comme géniteur, seul I'effet male a été mesuréolirétat de cause, cette expérience
revient a estimer la variabilité génétique entre 10 génotyiffiésents. Il est préconisé, pour
estimer précisément les parameétres géenétiques dans une populdeeagd’ed’utiliser au

moins 40 peres, et deux meres, soit 80 familles (Vandeputte et al., P@dE)la littérature



les parametres génétiques sont généralement estimés sur un denfdmmélles dépassant la
centaine (Chevassus et al., 2004; Gjedrem, 1998; Kause et al., 2006b).

Pertinence de l'utilisation de l'ingéré résiduel comme critéfefficacité d’utilisation de
I'aliment

Nous avons estimeé I'ingéré résiduel a partir des écartdraite de régression de l'ingéré sur
le gain de poids calculé a partir de nos propres données expérime@alehoix est inspiré
des stratégies utilisées chez les vertébreés terrestretefdis, dans notre expérience avec les
clones, la corrélation entre l'ingéré et le gain de poids enrégest relativement faible
(r=0,47). Ceci ne peut étre expliqué par I'imprécision des meslirggéré. En effet, dans
les autres études ayant utilisé la technique des rayons Xnasurrer I'ingéré de différentes
familles et analyser sa relation avec le gain de poids, le coeffi@emtrelation était compris
entre 0,51 et 0,88 (Boujard et al., 2006; Kause et al., 2006b; Quinton et al.,, 2007a).
L’ensemble de ces études comprenaient toutes plus de 70 génotypaspeat expliquer
pourquoi leurs auteurs ont pu caractériser la relation ingéré /dgapoids avec plus de
précision que la notre. Méme si, dans notre expérience, nous avonsiéngsiplonnées pour
un méme génotype, nous ne disposons peut-étre pas de données suffisaniabées paur
décrire correctement la régression. Il se peut donc que lessvdlengéré résiduel ne soient
suffisamment précises. Nous avons néanmoins été capables, avec la technigyendes et
en élevant les différents génotypes dans un méme milieu, dechiéeairles génotypes en
fonction de leur efficacité d’'utilisation de I'aliment, méme snrfaible nombre de génotypes.
Il est donc possible d'utiliser la technique des rayons-X pour amalgseécarts inter-
individus d’efficacité d’utilisation de I'aliment, si les messisont suffisamment répétées afin
que les écarts inter-jours d’ingéré instantané soient au plus deeti=oles différents

génotypes sont élevés dans un méme bassin.

Pertinence de l'utilisation de la technique des rayons-X chez le bar

Nous avions initialement prévu de caractériser I'ingéré résiddeliduel chez le bar avec la
technique des rayons-X, appliquant ainsi les conclusions et avgrerégses par notre étude
avec les clones de truites arc-en-ciel, a un nombre importanhdgy/gés. Cette mesure a été
réalisée pour chaque poisson présent dans les groupes constitués tem fdacleurs
performances de résistance au jeine et de croissance catripen®lous avons réalisé sur
les poissons 4 mesures d’ingéré instantané espacées de deweseimicorrélation entre

I'ingéré individuel et le gain de poids a été significative (r,63). Pour autant, nous n’avons



pas pu mettre en évidence de différences significatives «@déngsiduel » entre les groupes
(figure 13), alors que ces dernieres sont significatives loldggéré est mesuré précisément
sur les groupes (Chapitre 4 ; tableau 8).

Il s’est averé difficile de mettre en place le protocolergsure par rayons-X sur le bar. Ces
animaux e€taient capables d'anticiper les manipulations les joaspétimentations et
refusaient I'aliment expérimental. Méme aprés quatre meskarasriabilité inter-jours de
I'ingéré individuel a été de l'ordre de 70%. D’'une maniere généiedeanimaux de cette
expérience ont eu un retard de croissance de l'ordre de 30 Yapgpart aux animaux ou
I'efficacité d'utilisation de laliment était mesurée suesl| groupes (tableau 8). Les
manipulations réguliéres nécessaires pour I'estimation de l&rigdividuel ont donc été trop
drastiques pour cette espece. Non seulement nous estimons n&@aklindividuel mais en
plus la croissance des poissons n'a pas été optimale. C’est pourquoiavauns pas exploité
mieux ces données. En tous les cas, nous en tirons la conclusianteginique des rayons-
X ne peut-étre utilisée pour caractériser la variabilité rHimgividus de [lefficacité
d’utilisation de l'aliment avec des especes sensibles aux matigngd. Chez le poisson chat,
I'utilisation de la technique de rayons-X a permis, d’'une part, dereéorec précision la
relation entre l'ingéré et le gain de poids (r = 0,64 ; P < 0,001) ettre’part, d’estimer une
héritabilité significative pour I'efficacité d'utilisation daliment (0,40 £ 0,18) (Silverstein et
al., 2001). Ces résultats suggerent que la technique des rayonsieaséthode adaptée a
cette espece, dont la domestication est antérieure adeslisalmonidés. Il se peut donc que
I'applicabilité de la technique des rayons-X dépende de I'étatodeestication des especes

sur lesquelles on souhaite I'expérimenter.
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Figure 13. Relation entre le gain de poids et I'ingéré estimé avec la méthodeytass-X
entre 4 groupes de bars divergents pour leurs performances de résiatajgime (FD) et de

croissance compensatrice (RF). Chaque carré représente la moyenne d’'un deggripl

Tableau 8. Ingéré (g) et gain de poids moyens (g) estimés par poisson, entre 4 gdeupes
bars divergents pour leurs performances de résistance au jelne (FB¢ etoissance
compensatrice (RF). Dans les deux premieres colonnes du tableaurd’idg® individus a
été estimé par des mesures de groupe, dans les deux derniéres colomg@&® des

individus a été estimé par la technique des rayons-X

Groupe de critéres Expérience « de groupe » Expérience « rayons-X »
indirects Ingéré.semaine’ GainPoids.semaine Ingéré.semaine-! GainPoids.semaine!
FD-RF+ 14,32 9,67 6,38 6,03
FD-RF- 13,42 9,11 7,03 6,92
FD+RF+ 14,19 9,22 6,12 5,93
FD+RF- 13,28 8,34 5,58 6,20
Conclusions

Nos résultats tendent a montrer que la pertinence de la technigueeydies-X dépend, d’'une
part, du nombre de répétitions de mesures d’ingéré instantane, quirdasufisant pour
stabiliser la variation de 'ingéré autour de 45 % et, d’autre garta sensibilité de I'espece

aux manipulations, qui est trés certainement liée a son état destilmation. Si ces deux



conditions sont remplies alors il est possible d'utiliser cettbnique pour hiérarchiser les
individus en fonction de leurs performances en termes d’ingéré résiduel.

Il convient donc de contréler, avant de choisir un tel protocole, si Issmariseront capables
de supporter les conditions expérimentales, en comparant par exeangeoissance a celle
d’'un groupe élevé dans des conditions classiques d’enregistremeperd@snances. Un
retard de croissance est en effet le reflet de conditions d’élevagsasties.

La pisciculture se diversifiant de plus en plus rapidement, le nodéruvelles especes
récemment domestiquées augmentant, avoir a disposition des drithrests de |'efficacité

d’utilisation de I'aliment revét une importance toute particuliére.

1.2. La pertinence de la croissance mesurée en cond ition d’alimentation
restreinte comme critére indirect

En condition d’alimentation restreinte, I'efficacité d’utilisatiole I'aliment est fortement
corrélée aux performances de croissance des individus (Silve216®), Il est supposé que
la croissance des poissons est intrinsequement régulée par uif dbjeoids, ou de rapport
énergie / poids, et les poissons semblent capables d’évaluerafijedtif est atteint ou non
(Bureau et al., 2000). Lorsque le taux d’alimentation est contrél&ule slternative des
individus pour ajuster leur potentiel de croissance est d’accratfiedcité d'utilisation de

l'aliment. Ainsi, en limitant I'alimentation, les écarts deoissance entre les individus

pourraient étre révélateurs de différences d’efficacité d’utilisatidialiiment.

Nous avons testé cette hypothése sur les familles de clonestpessau chapitre 2. Comme
indiqué, nous avons en fait mené deux expériences simultanément, I'lesectanes étaient

élevés en mélange et alimentés a satiété (résultatf@®sa chapitre 2) et l'autre ou ils
étaient élevés séparément, en bassins répliqués et alim@@®sdu niveau d’alimentation a
satiété. L’analyse de ces derniers résultats est en cours deafioalimais la comparaison des
deux expériences est riche d’enseignements.

En premier lieu, dans cette seconde expérience, nous avons contrgéél'iet mesuré

I'efficacité alimentaire de groupe. Nous confirmons que les édatds-clones pour ces

caractéres sont significatifs (tableau 9). En revanche,hiésarchies des clones sont
différentes entre les deux expériences. Evidemment, les facteurariation entre ces deux

expériences sont nombreux : élevage en clones mélangés, alimewoléaté et mesure de



l'ingéré individuel par rayon-X pour l'une (expérience 1), élevageclemes séparés,
alimentés de facon restreinte et contrdle de l'ingéré de grpope 'autre (expérience 2).
Certaines divergences méritent toutefois d’étre discutéeslobe le moins performant dans
I'expérience 1 a présenté des performances d'efficatiiteestaire dans I'expérience 2 au
dessus de la moyenne de la population. En fait, lorsque nourri a volontégneea été
hyperphagique comparativement aux autres, ce qui a eu pour conséquehénder ses
performances en termes d’ingéré résiduel. Une telle intenaetitre le taux de rationnement
et les performances d’efficacité d’utilisation de I'alimest comparable a ce qui avait déja
éte démontré chez le porc (Hermesch, 2004). Nous en concluons doecctassément des
performances de croissance lorsque les animaux sont restredsts pa's une méthode
optimale pour sélectionner les individus utilisant plus efficaceltadiment. Il peut conduire
a conserver des individus qui, lorsqu’ils sont alimentés a volonté, spetphmagiques et

moins efficaces.



Tableau 9. Taux de croissance (TGC, thermal growth coefficient), ingéré fiea@té
d’utilisation de l'aliment estimés par poissons issus de 10 clonesobggsrtes, élevés dans
deux conditions expérimentales. La derniere ligne du tableau correspond eela ¥ade
’TANOVA incluant I'effet clone comme effet fixe. Les moyerfiggg;ant avec des indices
différents, sont significativement différentes apres le tedtedeman et Keuls. *** indique

gue toutes les valeurs de F sont significatives avec une probabilité inférieure a 0.001

Type d’élevage séparé mélangé
Nombre jours 104 43
alimentation 70 % de la satiété satiété
réplicats 3 6
Clone Efficacité Ingéré
TGC Ingéré (g) TGC Ingéré (g)
alimentaire résiduel
1 0.074bed 40.2¢ 1.300 0,21¢ 71,8 0.00xe
2 0.083¢e 44 3¢ 1.350 0,214 96,92 0.582
3 0.071¢d 31.5¢ 1.300 0,23¢ 55,60 -0.18be
4 0.075bd 34 .8 1.320 0,20¢ 59,50 0.09pe
5 0.066¢ 32.9¢ 1.22¢ 0,22¢ 68,5 -0.16%
6 0.0972 57.02 143 0,240 71,00 -0.16b¢
7 0.0840 49.8° 1.310 0,252 89,82 -0.05b
8 0.075bd 36.0¢e 1.340 0,22¢ 69,20 -0.01be
9 0.0972 60.02 1.42a 0,21¢ 63,1b° -0.28¢
10 0.066¢ 32.12 1.23¢ 0,22¢ 68,7° 0.12°
F 16,77*** 54,15%* 20,02*** 7,85 15,0 10,98

1.3. La pertinence de la résistance au jeline et de  la croissance
compensatrice comme critére indirect

Nous avons montré que, chez la truite arc-en-ciel et le batdatérisation des performances
de résistance au jeline et de croissance compensatrice nialtarsanté des poissons, ni leur
taux de survie. Nous avons vu que les compétences de ces deux gspecdieurs si
différentes I'une de l'autre, pouvaient s’exprimer avec le mépe de protocole. Etant
donné que toutes les especes de poissons étudiées a ce jour ontvaitdereapacités de
résistance au jeline et de croissance compensatrice (Al €0@3), il est probable que,

contrairement a la technique des rayons-X, ces deux criteresepuistre utilisés dans un



programme de sélection pour un large nombre d'especes. Lors devaig traus avons
démontré qu’un critére composite intégrant, a la fois les perfoesate résistance au jeline
et de croissance compensatrice, était significativementléomux variations d’ingéré
résiduel, chez la truite arc-en-ciel comme chez le bar. i@&rec nous parait donc étre
effectivement un bon candidat pour étre utilisé dans un programmelidiatién génétique

de l'efficacité d’utilisation de I'aliment.

Les informations apportées par le modéle truite et le modele bar

Les informations apportées par les expériences conduites chreitdaet chez le bar sont
complémentaires. Chez la truite, I'ingéré résiduel ainsi qupddsrmances de résistance au
jelne et de croissance compensatrice ont été mesurés individmtll&wec ce protocole,
nous avons pu montrer que les variations d’'un caractere intégrapefEsmances de
résistance au jelne et de croissance compensatrice expliquaténdés®variations d’'ingéré
résiduel, aussi bien pour les clones élevés en mélange (chapixpéRience 1) que pour
ceux élevés séparément (expérience 2). Cependant, ces ctafsent que des tendances des
corrélations effectivement existantes entre ces deux eazaatar nous n’avons travaillé que
sur 10 génotypes. Chez le bar, le fait de travailler sur uge lmse génétique nous a permis
de confirmer I'existence de différences significatives diégrésiduel entre les groupes
sélectionnés pour leurs divergences en termes de résistance auejede croissance
compensatrice (chapitre 3). Cette expérience fournit la preuveigusur ce critere permet
effectivement de sélectionner des groupes ayant des perforntbeifiescité d’utilisation de
I'aliment différentes.

Bien que les critéres indirects de résistance au jelde etoissance compensatrice aient été
validés chez les deux especes, les performances exhibées padividus utilisant le plus
efficacement I'aliment ne sont pas les mémes chez la aidgten-ciel et chez le bar. Chez la
truite, nous avons montré que les phases de croissance compensaiteled phases les
plus corrélées aux performances d’ingéré résiduel des poissons, less pie jeline
n'expliquant que trés peu de variations. En revanche, chez le §amble que les phases les
plus discriminantes entre les groupes sont les phases de jelne.

Ces différences ne sont pas surprenantes compte tenu de ladaadditeé des performances
de résistance au jeline et de croissance compensatrice obsati@ésseespeces (Ali et al.,
2003). En patrticulier, parler de croissance compensatrice peutnééigus de langage car la
croissance stimulée apres une période de jelne ne permet guentacke compenser

completement le retard de croissance lié au jelne. Cette osatioe n’est, en général, que



partielle (Ali et al., 2003). Les protocoles expérimentaux misplkace pour étudier la
croissance compensatrice varient fortement d’'une étude a lrmtamment par la durée des
phases de jeline et de réalimentation et par le contréle dasownarienvironnementales. Ceci
a engendré une large variabilité de réponse. Il n’est donc pas poagbleir de ces études,
de conclure si certaines espéces ont des capacités a conpaesdacilement que d’autres.
En revanche, lors de nos expériences, nous nous sommes effo@ssde/er les mémes
protocoles expérimentaux pour nos deux espéces, en particulier enamncgrine la durée
des périodes de jelne et de croissance compensatrice. Lesnddfeme relations entre
I'ingéré résiduel et les criteres indirects exhibées padaos especes pourraient donc étre le
reflet d’'une utilisation variable de I'aliment et d’une origita différente du métabolisme

suivant les especes.

La pertinence de considérer conjointement les performances de jeline et dentasilime
Dans la littérature, l'intensité de la croissance compedosatst fortement corrélée a la perte
de poids en phase de jeline. Nous l'avons déja souligné, plus la restlotientaire est
sévere, plus la croissance pendant la phase de compensatitevést(Blake et al., 2006;
Farbridge et al., 1992; Qian et al., 2000; Quinton and Blake, 1990; Saethebing, 1999;
Wang et al., 2000b; Whitledge et al., 1998). En effet, dans nos expérieecées sur le bar,
les corrélations phénotypiques entre les différentes phases dtamésiau jelne et de
croissance compensatrice sont significatives (comprises entre 0,28 et 0,31ghé#aa truite
comme chez le bar, les performances de résistance au jedeecktissance compensatrice
successives présentent une faible corrélation génétique. Les pim&sopig/siologiques et
métaboliqgues en jeu ne sont pas identiques pour les deux phasepetvant étre co-
sélectionnés. Il est donc important d’intégrer simultanément ksrpances de jelne et de

croissance compensatrice dans le critére indirect.

La pertinence de considérer deux phases de je(ine et de réalimentation

Dans notre étude, chez la truite arc-en-ciel et chez lddsaperformances exhibées par les
poissons pendant la premiere et la deuxieme phase de jeline s&ijugénent corrélées. |l
en est de méme pour les performances exhibées pendant les deux dehasessance
compensatrice. Ces résultats montrent que nous avons capté dasresreelativement
stables.

Néanmoins, chez les deux espéces, nous avons pu observer des difdeepegformances

entre les deux phases de jeline et de réalimentation. Chezdalésiindividus ont perdu plus



de poids en deuxieme phase (-5,48 + 1,26 %) qu’en premiere phase de jelne (-4,36)+ 0,82
Ce phénomeéne n’a pas été observé chez le bar ou les individus ont pésdielléur poids
initial au cours de chacune des deux phases de jelines. Chez lespbmes el'accélération
de croissance a été moindre en deuxiéme phase qu’en premigralphéalimentation. Chez
la truite, les individus ont augmenté leur poids de 31,1+ 4,3 % en prenggoelep de
réalimentation alors qu’en deuxieme période leur poids n’a augmentie Q&6 + 4,2 %. De
méme chez le bar, les individus ont augmenté leur poids de 43,4 +r@naidre période de
réalimentation alors qu’en deuxieme période leur poids n’a augmentdeq@2,7 + 5,2%.
Nous suggérons que ces différences de réponse entre le prelmide@tieme cycle de jeline
et de réalimentation sont expliquées par des différences demtgsivlogique des individus
au début de chacun des cycles. Les périodes de jeline pourraierdt detughangements de
composition corporelle des individus affectant leur statut physiologigaecroissance
compensatrice devrait en principe permettre aux individus de recdewurecomposition
corporelle initiale d’avant jetne. Il arrive que la croissarammpensatrice restaure
complétement la composition corporelle d’avant jedne (Ali and JauB6éy, Miglavs and
Jobling, 1989b) mais ce n’est pas toujours le cas (Blake et al., W& et al., 2000b).
Lorsque la croissance compensatrice ne peut totalement redtagmnposition corporelle
des individus alors les performances de résistance au jeinereissance compensatrice du
cycle suivant pourraient en étre altérées. Cette altératioraffeater la réponse des individus
au cycle suivant de jelne / réalimentation. Dans notre cast, [lossible, compte tenu des
variations des performances entre les premiers et secondss ayelkernance jelne-
réalimentation, que les phases de croissance compensatriog demaines n’aient pas été
suffisamment longues. Nous avons analysé sur les clones de teu@e-eiel les évolutions
des compositions corporelles en protéines et en lipides au cours des ghacessives de
jelne et de réalimentation, ces résultats sont présentés damgsieme partie de cette

discussion.

Malgré les différences de relations entre la résistangelee et la croissance compensatrice
avec l'ingéré résiduel observés chez la truite arc-en-catlezt le bar, nous avons montré que
ces deux caracteres étaient de bons candidats pour devenir ées dntirects utilisables
dans un futur programme de sélection pour améliorer I'efficakitidlisation de 'aliment.
Nos résultats ont montré I'importance d’utiliser un critére irdiiatégrant a la fois les
performances de résistance au jeine et de croissance compenses performances devant

étre caractérisées a partir de deux phases de jelne et de réalimentation.



2. La mise en place d’'un programme de sélection pou  rl'ingéré
résiduel chez le poisson

2.1. La prédiction de la réponse a la sélection sur les criteres indirects

L’ensemble de nos résultats suggere que l'on peut amélioreicd@fté d'utilisation de
I'aliment par voie de sélection et, en particulier, en sé@entint sur les performances de
résistance au jeline et de croissance compensatrice.

Nous avons calculé chez le bar les progres génétique que I'on p@apéaieresur nos critéeres
indirects. Les valeurs d’héritabilité comprises entre 0,13 et B0B8 permettent d’espérer
chez cette espece un gain compris entre 0.1 et 0.8 écartphdrestypiques par génération
pour une intensité de sélection comprise entre 1 et 2 (soit une poapditndividus

sélectionnés entre 35 et 5%).

Néanmoins, pour établir une stratégie de sélection, il nous mangdenlieées nécessaires
pour prédire la réponse a la sélection. En effet, la réponse eod'@é caractére sur la
sélection de critéres indirects dépend a la fois des coordagénétiques entre les deux

caracteres et de leurs héritabilités. Elle se calcule selon I'équaivamte :

RCc2=1 % ey X hep X 16 X 02

ou RG: est la réponse corrélée du caractere 2 (dans notre casd’irggiduel) pour une
sélection sur le caractére 1 (dans notre cas le critereedhdihoisi), i est l'intensité de
sélection, By est I'héritabilité du caractere 1lchest I'héritabilité du caractére 2; est la
corrélation génétique entre le caractére 1 et le carét@tep2 est la variance phénotypique
du caractere 2. Chez la truite, aucun parametre génétique n’ee @stié car nous n'avons
travaillé que sur 10 génotypes. Chez le bar, ou I'ingéré résiduphs pu étre estimé sur des
données familiales, nous n’avons pu estimer, ni son héritabilité, coladations génétiques
avec les critéres indirects. Seules les héritabilités dé&es indirects (k) ont pu étre
estimeées.

L’estimation des paramétres génétiques de l'ingéré rdgpeut étre longue et colteuse. Pour
les espéces sensibles a la mesure des rayons-X, pour lesgledlamnesures d'ingéré
individuel ne sont pas possibles, I'estimation des paramétres gésétiguéngéré résiduel

doit se faire par des mesures d’'ingéré de groupe impliquantdgdedes familles en bassins



séparés. Une estimation rigoureuse de l'ingéré résiduel mdefanécessite un minimum de
trois réplicats, sur un minimum de 50 familles, donc un disposifiéxental conséquent.
Par ailleurs, compte tenu des effets bassins sur I'ingédiegsqui, comme nous I'avons vu
lors de notre expérience avec les clones, peuvent étre hautegmintatifs (chapitre 2),les
estimations des parameétres génétiques obtenues avec un tel diseosiiif biaisées par
I'effet environnement commun aux familles. Il ne pourra étre dotaht annulé méme en
élevant les familles en triplicat. Il apparait donc plus jwdigi de démarrer directement un
programme de sélection sur les performances de résistancelm@ ¢t de croissance
compensatrice afin de sélectionner des groupes divergents sur desegiel la réponse
corrélée de I'ingéré résiduel. Pour ce faire, les conditiapgrenentales dans lesquelles les
performances de résistance au jelne et de croissance compendesriindividus seront

caractérisées doivent étre déterminées.

2.2. La caractérisation des critéres indirects : dé finir les conditions
expérimentales

Nos expériences conduites chez la truite arc-en-ciel et chez le bar nousrostdestimer la

part des variations de nos critéres indirects expliquée parremament, qui est comprise
entre 49 et 68 % et entre 62 et 87 % respectivement pour laarcign-ciel et pour le bar.
Les conditions expérimentales dans lesquelles ces performaesasactérisées doivent

donc étre rigoureusement contrélées.

L’importance du passé nutritionnel

Nous avons pu étudier I'effet du passé nutritionnel sur les relatins I'ingéré résiduel et
les criteres indirects en comparant les résultats des dpaxiences conduites avec les clones
de truite arc-en-ciel (expériences 1 et 2). Comme expliquégedunent les poissons ont été
nourris a satiété dans la premiére expérience et a 70 %sa¢idee dans la seconde. Nous
avons pu constater que le taux de rationnement des individus avait inflesnedations
entre nos critéres indirects et les performances d’effieakiitilisation de I'aliment (tableau
10). Il est a noter, gu’entre ces deux expériences, le tauxidenement n’était pas le seul
parametre a varier, puisque les clones étaient élevés angaélans la premiere expérience
et séparément dans la deuxieme. Cette distinction auraitfecteafles performances de
résistance au jeline et de croissance compensatrice des indivelusandition de mélange,

les clones exprimant le plus faible potentiel de croissanceravétié dominés par les clones



au potentiel de croissance élevé. De telles interactions austi&nbbservées si I'écart
phénotypique entre les clones avait été creusé entre les condittmsmge mélangé et les
conditions d’élevage séparé. Or, nous avons calculé que le coefieiemtriation entre les
taux de croissance des clones élevés en mélange était deo6s%qalentre clones éleves
séparément, ce coefficient de variation était de 14 %. L’éleeagmélange n’a donc pas
augmenté I'écart phénotypique entre les clones. De plus, lors diifffmentes biométries,
nous avons observé la méme disparité de taille au sein des poissongdignbassin entre
les expériences 1 et 2. Ces résultats suggerent, que, méma alusegroupe d’individus
possédant le méme génotype et ayant dorforiori le méme potentiel génétique de
croissance, une hiérarchie de poids peut s’établir. A notre commassaucune étude n'a
comparé l'intensité de I'effet du passé nutritionnel et du modevdigéedes familles sur les
variations d’efficacité d'utilisation de I'aliment.

Dans I'expérience 2, « élevage séparé », le critéere indequus pertinent est la premiere
phase de jeline alors que, dans I'expérience 1, « élevage méléngétere le plus pertinent
est un critére composite intégrant a la fois les performamd@bées au cours des premieres

phases de jelne et de réalimentation.



Tableau 10. Coefficients de corrélation entre deux phases de jelne de trois semaine
alternées par deux phases de réalimentation de trois semainesieadisdf d'utilisation de
I'aliment chez 10 clones de truite arc-en-ciel, pour des poissongsédevmélange et nourris

a satieté ou élevés séparément et nourris a 70 % de la satiété

Type d’élevage séparé mélangé
Nombre jours 104 43
alimentation 70 % de la satiété satiété
réplicats 3 6
Type de mesure Ingéré résiduel Efficacité alimentaire
Phase expérimentales R P R P
Jelne 1 (FD1) 0,36 0,30 0,75 0,01
Réalimentation 1 (RF1) 0,44 0,20 0,38 0,27
Jelne 2 (FD2) 0,10 0,78 0,09 0,79
Réalimentation 2 (RF2) 0,42 0,22 -0,29 0,41
FD1 + RF1 0,60 0,06 0,13 0,71
FDJ2 + RF2 0,49 0,15 -0,17 0,63
FD1+RF1+FD2 + RF2 0,55 0,09 -0,01 0,98

Une corrélation positive entre I'ingéré résiduel et les critéres indirects signifie que les individus utilisant efficacement I'aliment
ont des valeurs de critéres indirects faibles. A I'inverse, une corrélation positive entre I'efficacité alimentaire et les criteres
indirects signifie que les individus utilisant efficacement I'aliment ont des valeurs de critéres indirects élevées.

Pour pouvoir comparer les corrélations entre les deux expériences, les corrélations entre les clones ont été calculées sans
prendre en compte I'effet bassin, contrairement aux résultats présentés dans le chapitre 2.

P = probabilité que les corrélations différent de zéro

Nous avons Vérifie, si malgré ces différences, les informaappsrtées par les phases de
jelne et de réalimentation mesurées dans I'expérience 2, ge&lsgpare », pouvaient étre
utilisées pour prédire les performances d’'ingéré résiduel nessarécours de I'expérience 1,
« élevage mélangé », (tableau 11). De plus, afin de tedésr serformances exhibées par les
individus au cours de I'expérience, « élevage séparé », pouvaienteappestinformations

supplémentaires a la caractérisation des performancedice ¢ de réalimentation, nous
nous avons analysé la corrélation entre la moyenne de I'ensembks geerformances et

I'ingéré résiduel des clones (tableau 11).



Tableau 11. Corrélation entre I'ingéré résiduel des 10 clones hétérozygotessirése dans

I'expérience « élevage mélangé », et les performances de résiatajeiee et de croissance
compensatrice mesurées sur les mémes clones dans I'expésiélesage séparé » (haut du
tableau), et corrélations entre l'ingéré résiduel et les moyenneeslenémes performances

mesurées au cours des expériences « €levage mélangé » et « élevage gbpar@u

tableau)
Phase expérimentales Ingéré Residuel
R P
Jelne 1 (FD1) 0,05 0,89
Réalimentation 1 (RF1) 0,22 0,54
Expérience Jeline 2 (FD2) 0,07 0,84
élevage Réalimentation 2 (RF2) 0,26 0,47
séparé FD1 + RF1 0,25 0,49
FDJ2 + RF2 0,15 0,68
FD1+RF1+ FD2 + RF2 0,26 0,47
Jelne 1 (FD1) 0,16 0,64
Moyenne Réalimentation 1 (RF1) 0,34 0,33
expériences Jeline 2 (FD2) -0,04 0,92
élevages Réalimentation 2 (RF2) 0,40 0,26
mélangé et FD1 + RF1 0,44 0,21
séparé FDJ2 + RF2 0,41 0,24
FD1+RF1+ FD2 + RF2 0,46 0,18

P = probabilité que les corrélations différent de zéro
N=10

Les performances de résistance au jelne et de croissance camperexhibées par les
poissons pendant I'expérience « élevage séparé » ne peuvent qgedrefrédire I'ingéré
résiduel des poissons mesuré au cours de I'expérience « éleMaggéne (tableau 11). Nous
en concluons donc que le taux de rationnement des individus avant les g gséne et de
réalimentation affecte la pertinence avec laquelle les peaioces des criteres indirects sont
caractérisées. Une hypothése qui pourrait expliquer cette iofuest que le taux de
rationnement ait modifié le statut physiologique des individus, ceaguiit affecté leurs
performances de résistance au jeline et de croissance compensgatreffet, nous avons
montré dans I'expérience présentée au chapitre 1 que le poids dedusdivine influence

significative sur les performances de résistance au jeideaoissance compensatrice. Nous



supposons que le potentiel de croissance exprimé juste avant lesqehgesase peut refléter
les conditions physiologiques des individus en début de phase de jelnevdpsisoustrait
les performances initiales de croissance aux valeurs de tag<indirects afin de tester si la
prise en compte des variations de croissance permettait dex mrédire l'efficacité

d’utilisation de I'aliment (tableau 12).

Tableau 12. Corrélation entre I'ingéré résiduel des 10 clones hétérozygotasindse dans
I'expérience « élevage sépareé », et les performances de résistaeéne et de croissance
compensatrice corrigées par le coefficient de croissance thermgleepghase de croissance
initiale (TGGgg) mesurés sur les mémes clones dans I'expérience « élegtaygyén» (haut
du tableau) et dans I'expérience « élevage séparé » (bas du tableau)

. Ingéré Résiduel
Phase expérimentales

R P
J1-TGCgs 0,05 0,89
R1-TGCse 0,68 0,03
Expérience J2 - TGCss -0,01 0,98
élevage R2 - TGCss 0,57 0,08
mélangé J1+R1-TGCss 0,62 0,05
J2 +R2 - TGCss 0,56 0,09
J1+R1+J2+R2-TGCgs 0,70 0,02
J1-TGCge 0,87 <0,01
R1-TGCgc -0,06 0,86
Expérience J2 - TGCgs 0,44 0,20
élevage R2 - TGCss 0,19 0,61
séparé J1+R1-TGCse 0,15 0,69
J2 +R2 - TGCse 0,01 0,98
J1+R1+J2+R2-TGCsg 0,20 0,58

P = probabilité que les corrélations différent de zéro
N=10

En ne considérant que les résultats obtenus a partir de I'expéxerieeage séparé » (haut
du tableau 12), nous constatons que la prise en compte de la cwipsamet de mieux
prédire les performances d’ingéré résiduel. Corriger pardssance initiale a également
permis de prédire les performances d'efficacité d'utilisatiten'aliment mesurées dans
I'expérience « élevage mélangé » a partir des performatecessistance au jelne observées

au cours de I'expérience « élevage séparé ». Néanmoins, nousm®msepas les mémes



corrélations entre l'ingéré résiduel et les critéres intiraa cours de I'expérience « élevage

séparé » et au cours de I'expérience « élevage mélangé » (tableau 12).

L’influence significative du passé nutritionnel sur les perforrearde résistance au jeline et
de croissance compensatrice avait effectivement déja étadmnshez la truite arc-en-ciel
(Boujard et al., 2000) et chez la truite fario (Mambrini et al., 200db3. résultats montrent
gue le passé nutritionnel peut influencer la pertinence des ciitéiescts. En particulier, les
performances d’individus ayant au préalable subi des restricionentaires ne peuvent étre
utilisées pour prédire l'efficacité de [l'utilisation de l'almt d'individus destinés a étre

nourris a satiété.

L’'importance des variations de poids lors des phases de jeline et de croissance corapensatri
Les variations de poids doivent étre suffisantes pour caractécizeectement les
performances. Or, elles peuvent varier avec des facteursm@dnnement et en premier lieu
la température. Du fait de son influence sur le métabolisme desopei la température
impacte les performances de résistance au jeline et de mceissempensatrice des individus.
Ainsi, pour une pisciculture dont la température varie avec le gytles saisons, la question
se pose quant a la période propice pour caractériser les peréasndes individus. Nous
n'avons pas étudié I'effet des variations de la températuressteligions existantes entre les
criteres indirects et l'efficacité d’utilisation de l'alent. Néanmoins, on sait que l'effet
majeur de la température sur la résistance au jeline eshpaatisur la vitesse de perte de
poids et donc, sur le pourcentage de perte de poids final en fin de qéhgséne. Nos
résultats suggérent que le pourcentage de perte de poids en phase dssjeun parameétre
important qui peut faire varier I'amplitude des relations entrédastance au jelne et I'ingéré
résiduel. En effet, dans I'expérience menée sur la truiteramsel (chapitre 2), le jelne de
trois semaines, mené en hiver, n'a conduit qu’'a une perte de poids derxetteQlerniere
n'est pas corrélée a l'ingéré résiduel. Il est possible, que adtee espece, il n'existe pas de
corrélations entre ces deux caracteres. Il est également possibtergaague de relation soit
expliqué par le fait que la perte de poids a été faible. Chear éa perte de poids au cours du
jeune, pratiqgué dans un dispositif expérimental thermorégulé, a &ié%dgchapitres 3 et 4),
et est discriminante des compétences en termes d’ingéré rédidue de mesures des
performances de résistance au jelne, il serait sans doutétaolehde moduler la durée du
jetne afin que les individus perdent en moyenne 10 % de leur poids initial. De mémeg la duré

de la phase de réalimentation doit étre ajustée en fonctiota dempérature. Nous



préconisons une durée de réalimentation au moins aussi longue que la dérimime,

stratégie qui s'est avérée fructueuse chez la truite arc-eausisil bien que chez le bar.

L’'importance du statut physiologique

Une étude ayant testé l'influence des saisons sur les variggorisistance au jeline et de
croissance compensatrice des gardons montre, qu’a température eomstantuminosité
constante, les poissons perdent moins de poids en phase de jelneeffdctst en hiver.
Effectivement, la composition corporelle des poissons varie selosalssns, les réserves
lipidiques du foie étant plus élevées en automne, en prévision de Bhigerda diminution de
la ressource en aliment (van Dijk et al., 1992). Les résultatettie €ude suggérent une
certaine adaptation des individus au jeline. Une seconde étude a cteapaagations de
poids d’individus males matures et immatures d’omble chevalier caus cde phases
successives de jelne et de réalimentation de trois semaiceselidobling et al., 1993). Les
individus matures présentaient un poids final légerement inférieumdiwdus immatures,
en raison de moins bonnes performances de résistance au jelde @tissance
compensatrice. Cependant, ces différences n’ont été significgti@sissue de 4 cycles de
jelne et de réalimentation. Il semble donc que le statut physjoiogles poissons ait une
influence sur les performances de résistance au jelne ebidsaoce compensatrice des
individus.

Pour tester la stabilité de nos criteres indirects swrg terme, nous avons réalisé, chez le
bar, des mesures de résistance au jeline et de croissance campeasaan apres avoir
caractérisé pour la premiére fois ces performances (chapitrdes corrélations sont
comprises entre 0,33 et 0,3B € 0,001) pour les phases de jelne et sont égales a 0,13
(P<0,01) pour les phases de réalimentation. Toutefois, les performgeEpsissons au cours
de cette séquence ont été bien plus faibles que celles obséméés Iprécédente (chapitre
3). Nous avons constaté qu’au cours de la période de jeline supplémestgi@skons
n'avaient perdu que 7 % de leur poids de début de période, ce qui pourrajtiexpgs
faibles corrélations avec les phases de jelne initiales. De IpRigoissons n'ont que
faiblement augmenté leur potentiel de croissance au cours pkritale de réalimentation
supplémentaire, 8% comparé aux 42 et 23 % pour la premiére phaskeekieme phase de
réalimentation, respectivement. Ceci peut étre expliqué par B&gncé des poissons, leur
croissance étant continue mais ralentissant avec le tempsoisaance compensatrice de
moindre intensité exhibée au cours de la phase de réalimentapipléraentaire peut aussi

étre la conséquence de la faible perte de poids au cours de la phase de jeinegrécédent



Nous avons corrigé toutes les performances de résistance au gelue croissance
compensatrice par la croissance initiale d’avant jedne. Leélations phénotypiques restent
faibles méme apres ces corrections -OA.& 0,001) pour les phases de jeline et 0,14 et 0,21
(P < 0,001) pour les phases de réalimentation. Il se peut que la phagealsypplémentaire
n'ait pas été suffisante pour caractériser les perfornsargmdles des poissons. Quoiqu’il en
soit, la faible corrélation sur le long terme de nos critér@sects souléve la question de la
période la plus adéquate pour caractériser nos critéres indistatie:précoce a 50 g ou stade
plus tardif a 300 g ? Il ressort néanmoins de cette comparaison querftasnances restent
phénotypiquement corrélées, ce qui montre une certaine constancaginfis’de mieux

décrire leur corrélation génétique afin de trancher la question.

Le taille d'un poisson est déterminé par deux processus i) son ipbtgéhétique de
croissance et ii) sa position dans I'histogramme de répartiies poids du groupe avec lequel
il est élevé. Ainsi, le fait qu'un poisson soit plus gros que laemog de la population
s’explique par son fort potentiel de croissance et / ou par unaaeanbtenu a un moment
donné de son histoire de vie qui lui aurait permis d’avoir une taille supérieure gdamaale

la population. Nous avons constaté que les individus d’'un méme clone, élegasmdaéme
bassin, se hiérarchisaient selon leur poids de maniére sinaja#e des phases de croissance,
de jeline et de croissance compensatrice. Nous avons illustré ce phérsamé figure 14
qui représente I'évolution des poids de poissons, issus d’un méme clomgrsd’ane phase
de croissance suivie de deux phases successives de trois setegelase alternées par trois
semaines de réalimentation. Il semblerait que la hiéranctige groupe soit déterminée deés la
mise en lot. L'effet de ces structures sociales sur le dmipoids est bien connu puisqu’un
protocole de sélection individuelle pour la croissance a été optenis@€alisant des tris
successifs sur la taille des poissons pour pouvoir casser cefurssuet ainsi mieux
caractériser le potentiel de croissance (Chevassus et al., Z#§ nos études conduites
chez la truite arc-en-ciel et chez le bar, nous avons caséctés performances de résistance
au jelne et de croissance compensatrice par des taux de cessdinanchissant du poids
initial (TGC). En répétant suffisamment les mesures par indivatgsr famille, nous avons
pu mettre en évidence de la variabilité génétique signicaticesiearacteres (chapitres 2 et
4) sans avoir recours a ces tris successifs. Ces résulggerent que I'utilisation des taux de
croissance permet de s’affranchir de I'effet des structoesles sur les performances de nos

criteres indirects, a condition que ces mesures soient suffisamment r¢pétizasille.
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Figure 14. Evolution des poids de poissons issus d’'un méme clone, au cours d’'une phase de
croissance classique (BG) suivis de deux phases successivess deitnaines de jetne (FD1

et FD2) alternées par trois semaines de réalimentation (RF1 et RF2).

En résumé pour une bonne caractérisation des critéres indirectgrécosisons i) de veiller
aux conditions d’alimentation des individus d'avant jelne, en particukermbde
d’alimentation doit étre optimisé afin de s’assurer que tousdidgdus sont nourris a satiété,
ii) d’'optimiser la durée du jeine en fonction de la températuréétbvdge, de I'age des
individus et de I'espece étudiée pour que les poissons perdent approaineati 10 % de
leur poids d’avant jelne iii) de caractériser les performadeessistance au jelne et de

croissance compensatrice par des taux de croissance s’affranchissadisdoifail

La mise en place du programme de sélection
Une fois les individus caractérisés pour leurs performancesgistance au jeline et de

croissance compensatrice, 4 pools de géniteurs peuvent étreuésnstd pool des géniteurs



peu résistants au jetne (FDle pool des géniteurs résistants au jetine)(AB pool des
géniteurs présentant une faible croissance compensatricg @RHe pool des géniteurs
présentant une croissance compensatrice élevég. (Riur créer la génération suivante, les
géniteurs issus d’'un méme pool peuvent étre croisés pour constiigeédsl| divergentes :
lignée des individus peu résistants aux phases de jel} (gDée des individus résistants
aux phases de je(Gne (BD lignée des individus présentant une faible croissance
compensatrice (RF lignée des individus présentant une croissance compensatrice élevé
(RF) (figure 15). L’efficacité d'utilisation de l'aliment de ces lignées est ensuite a
comparer a l'efficacité d’utilisation de I'aliment d’'une lignéontréle qui n’aurait pas subi de
sélection sur les performances de résistance au jelne ebidsance compensatrice. Le
mieux est d’estimer l'efficacité d'utilisation de I'alimeptr bassin, en triplicat y compris
pour la lignée contréle. L'intérét de ce dispositif est de tester séparkefilentde la sélection
sur la résistance au jelne et de la sélection sur lasanmie compensatrice sur les variations
d’efficacité d'utilisation de l'aliment. Pour tester I'effefune sélection conjointe sur les
performances de résistance au jelne et de croissance compensdtrilignées
supplémentaires peuvent étre constituées en croisant les gédésyrsols FD aux géniteurs
des pools RF. Les 4 lignées ainsi produites sont : lignée des indpadugsistants au jeline
et présentant une croissance compensatrice élevé®PDlignée des individus résistants
au je(ne et présentant une croissance compensatrice faibRH-Dignée des individus peu
résistants au jelne et présentant une croissance compensitiedFB'RF), lignée des
individus résistants au jeline et présentant une croissance comipensiavée (FIRF)
(figure 15). De méme, l'efficacité d'utilisation de I'alimede ces 4 lignées supplémentaires
est a comparer a I'efficacité d’utilisation de I'aliment d’'une lignéetidle.

L’étude de ces 8 lignées divergentes, en plus de la lignée contrééssité un dispositif
expérimental conséquent. Cependant, elle ne se base pasaspriom quant au le sens des
relations entre les criteres indirects et I'efficacitétidisation de I'aliment. Ce dispositif
expérimental est donc applicable a toutes les espéeces de poissons.
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Figure 15. Création de 8 lignées divergentes sur la base des performances dencssiau
jelne et de croissance compensatrice des individus. A la suite de ghasessives de jeline
et de réalimentation, 4 pools de géniteurs sont sélectionnés : le poaéddsurs peu
résistants au jetne (FI), le pool des géniteurs résistants au jeline YFI pool des
géniteurs présentant une faible croissance compensatric @He pool des géniteurs
présentant une croissance compensatrice élevég)(Rrune part, les individus d’'un méme
pool sont croisés entre eux pour former 4 lignées divergentes : ligreeéndieidus peu
résistants aux phases de jeline {[FDignée des individus résistants aux phases de jeline
(FD), lignée des individus présentant une faible croissance compensatrigeligkfee des
individus présentant une croissance compensatrice élevég. (RRutre part, les géniteurs
des pools FD sont croisés avec les géniteurs des pools RF pour wmmgtitlignées
divergentes supplémentaires : lignée des individus peu résistants auvefepresentant une

croissance compensatrice élevée {RF'), lignée des individus résistants au jeline et



présentant une croissance compensatrice faible RF), lignée des individus peu résistants
au jeline et présentant une croissance compensatrice faibleRfFD lignée des individus
résistants au jeline et présentant une croissance compensatrice éle\RE JFD

Il est important de considérer la réponse corrélée a laisélstr nos criteres indirects. Nous
avons vu chez le bar, que i) le poids était génétiguement et posiiveworrélé au critere

indirect de résistance au jelne ii) que le critére composite n’ésaggretiquement correlé au
poids. Chez cette espece, il est donc possible de sélectionner suitéres indirects sans

affecter le potentiel de croissance. Outre la notion de rendepmmnt,qu’une sélection de

I'efficacité d'utilisation de I'aliment soit économiquement igsante la qualité de la chair
des poissons ne doit pas étre altérée. Plus spécifiqguement,nécstsaire de mesurer la
réponse corrélée en termes d'adiposité de la carcasse.l€Char, nos résultats suggerent
qu’une sélection sur le critére indirect de la résistance(ee jaboutirait a une augmentation
de la teneur en lipides intra musculaire chez ces individus. Emate¥aune sélection

combinée sur les performances de résistance au jeline et dmrmeisompensatrice ne
devrait pas affecter la teneur en lipide intra musculaire nigisidus. Chez les vertébrés
terrestres, la réponse corrélée de I'adiposité de la carpass une sélection sur l'efficacité
d’utilisation de l'aliment n’est pas univoque. Chez la volaille ezdhesouris, une sélection
pour l'efficacité d’utilisation de l'aliment a conduit a une mentation de I'adiposité des
individus alors que, chez le beeuf, elle a conduit a une diminution de I'adiplesi individus

(Pitchford, 2004). Chez le porc, la teneur en gras est réguliérémeirge dans les modeles
d’estimation de l'ingéré résiduel. Pour cette espéce, les atioréd entre I'adiposité de la
carcasse et l'ingéré résiduel dépend du modeéle choisi (Pitchford, 200dvient avant la

mise en place de chaque nouveau programme de sélection, ddetesterrélations entre

I'adiposité de la carcasse et le critere indirect choisini@ene il est souhaitable d’estimer
I'héritabilité de I'adiposité, car ces données sont nécessail@gp@diction de la réponse
corrélée de la teneur en gras de la carcasse. Grace asuremeultra-soniques et
échographiques de I'épaisseur du tissu graisseux musculaine-espéral, la teneur en gras
des poissons peut étre mesurée sur les individus vivants. Par aibbeisrsavons qu’elle est
fortement héritable chez le bar et chez la truite (Vandeputteneinication personnelle). Ces
mesures sont a réalisées avant les phases de jelne etrdentdsion qui pourraient affecter

la composition corporelle lipidique des individus (paragraphe 3 de la discussion).



3. Les conséguences d’une sélection pour lI'ingérér  ésiduel
sur les variations de compositions corporelles et d ‘utilisation
des nutriments

Afin d’anticiper les conséquences d’'une sélection pour I'ingéré résiduel emderqualité de
chair et d'utilisation des nutriments, nous avons réalisé une série d’expsriees@remieres
conduites chez la truite et chez le bar visaient a étudigelations entre I'ingéré résiduel et
le rendement en carcasse (poids individu éviscéré / poids individu éntie0). Les
deuxiemes conduites chez la truite arc-en-ciel visaienudiegtla relation entre I'ingéré
résiduel et les compositions corporelles. Ces résultats saatdas jeu de données toujours
en cours d'analyse, qui feront I'objet d’une publication a soumettre daesue aquaculture

nutrition.

3.1 La relation entre I'ingéré résiduel et le rende  ment en carcasse

Nous avons étudié si les variations de gain de poids entre les indplighiSou moins
efficaces étaient également liées a une variabilité dépiartition du muscle et des visceres.
Pour ce faire, nous avons analysé le rendement en carcasse a l'issygdes@s conduites
chez la truite et chez le bar, ceci étant nourris sangctestr Les dissections ont été réalisées
apres que les poissons aient subi une phase de jeline de trois semaines.

Chez la truite comme chez le bar, le rendement en carcagspag’ été altéré par les
performances d’ingéré résiduel (figures 16 et 17). Chez le bar,mausns observé aucune
corrélation entre ces deux caracteres, alors que cheztég tesi individus les plus efficaces
sont ceux qui présentent le meilleur rendement carcasse. Iusguyeeles relations entre le
rendement en carcasse et l'ingéré résiduel dépendent, d’unéwparptocole expérimental
et, d’autre part, de I'espece étudiée, ce qui pourrait expliqudifiéeences de résultats entre
nos deux expériences.

Chez la truite, le poids du tube digestif est négativement éaaréingéré résiduel, c’est du
reste ce qui a en grande partie expliqué la relation négative kEngéré résiduel et le
rendement en carcasse. On sait par ailleurs, que le poids du tutié dejdortement corrélé
a la teneur en gras péri-viscéral (Elvingson and Johansson, 1898e @nd Schaeffer, 1989;
Tobin et al., 2006), et d'autre part que le tube digestif est ehéite le premier site de
stockage des lipides (Corraze and Kaushik, 1999), le second étant le.Miaars émettons

donc I'hypothése que les truites les plus efficaces sont epllestockent le moins de lipides



dans les viscéres. Ces conclusions ne signifient pas nécess#igue chez la truite arc-en-
ciel, les individus les plus maigres sont les plus efficacaseftet chez cette espéeces les
teneurs en lipides des viscéres et de la carcasse ne sootrmgéees (Gjerde and Schaeffer,
1989; Quillet et al., 2007a; Tobin et al., 2006). Chez le bar les lipatgspsincipalement
stockés dans le foie, or nous avons observé une tendance qui indiquerelatiore mégative
entre le poids du foie et I'ingéré résiduel. Cette relation sugpséee chez cette espece, les
individus les plus efficaces sont ceux qui stockent le plus de ligitass avions également
constaté lors de notre expérience menée chez le bar que leduades plus efficaces étaient
aussi ceux qui stockaient le plus de lipides dans le muscle tfeh8pi La relation étroite
entre l'efficacité d’utilisation de I'aliment et le stockades lipides est a étudier plus en
profondeur et ce a partir d'un jeu de données plus complet et a padividius n’ayant subi
de phase de jelne. Néanmoins, nos résultats suggérent que ceibe sl especes
dépendante et fournit des pistes pour étudier la relation entreed@té d’utilisation de

I'aliment et le stockage des lipides de maniere plus approfondie.
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de résistance au jene (FD) et de croissance compensatrice (RF).

3.2 La relation entre I'ingéré résiduel et les comp  ositions corporelles en
lipides et en protéines

Pour comprendre les caractéristiques de l'utilisation des nutsnpantles individus utilisant
efficacement l'aliment, nous avons étudié les relations entr@ddermances d'efficacité

alimentaire, compositions corporelles en protéines et en lipides ettentions en protéines

et en lipides.

Ces mesures ont été réalisées sur les clones élevéémnséptet alimentés a 70 % de leur

ingestion volontaire.



Le choix des clones pour I'étude des compositions corporelles

Parmi les 10 clones étudiés, 4 ont été sélectionnés pour des argdysesnpositions
corporelles en fonction de leur efficacité alimentaire dedeingéré (tableau 9). Le clone 9 a
été sélectionné pour son efficacité alimentaire élevéeoleeclO pour sa faible efficacité
alimentaire. Les clones 2 et 7 ont été sélectionnés caegemmaient tous deux une efficacité
alimentaire représentative de l'efficacité alimentaireyenne de la population mais qu’ils
différaient I'un de l'autre par leur ingéré, le clone 2 ayant uariaglus faible que le clone 7.
Les compositions corporelles en protéines et en lipides des 4 dohésé enregistrées au
début et a la fin de la période de la croissance de 103 jours mdieidus ont été nourris a
70 % de la satiété. La composition chimique de l'aliment distribuée exs deux dates a
également été mesurée, ce qui a permis de calculer letioméseen protéines et en lipides

pour ces 4 clones.

Les analyses ont été effectuées sur un lot de 5 poissons pdeséshaque bassin au début
et a la fin d’une période de croissance de 104 jours. Les compositions cospaireiejue les
rétentions ont été mesurées aux moyens d’analyses classiguasuftentage de matiere
fraiche a été mesuré en placant les échantillons 24 heures dans unel@@@, éa teneur en
protéine a été déterminée par la méthode Kjeldahl, et la tendipides par une extraction
petroleum éther a température élevée (155°C) dans un extracteaber8gxa I'INRA de

Saint-Pée-Sur-Nivelle.



Tableau 13. Taux moyen de protéines et de lipides exprimés en % de matieref(MF), et
rétention moyenne en protéines et en lipides (%) de 4 cloreedie@hés sur la base de leur

performance d’efficacité alimentaire

Compositions corporelles Rétention
Clone  Protéine Lipide Rétention Rétention Efficacité
(% MF) (% MF) protéines (%) lipides (%) alimentaire
2 16.12 11.52 45.9 77.62 1,350
7 15.82 10.3a 43.7° 67.42 1,310
9 16.02 11.4a 47 .82 79.02 1,422
10 15.82 9.26° 41.5¢ 59.1b 1,23
Feione 0.92 6.39* 19.55*** 8.36** 16,05*
Rea 0.24 0.88"** 0.97* 0.93** -
*:P<0.05;*:P<0.01;*":P<0.001
N=12

F est la valeur du test ANOVA incluant I'effet clone comme effet fixe. Dans 'analyse des taux de protéines et de lipides en %
de matiere fraiche le logarithme du poids initial a été ajouté en co-variable dans 'ANOVA.
Rea correspond au coefficient de corrélation entre les différentes variables du tableau et I'efficacité alimentaire.

Les corrélations entre I'utilisation des nutriments et I'efficacité aliraieat

Nous avons estimé une corrélation significativement positive éntteneur corporelle en
lipides et lefficacité alimentaire (tableau 13), suggérant tpee variations lipidiques
expliqueraient des variations d’efficacité alimentaire. En relv@nnous n’avons pas détecté
de relations significatives entre la composition corporelle enéipeg et I'efficacité
alimentaire. Dans notre étude nous avons estimé que les individus les plusigmasesétalus
efficaces. A nouveau, nous mettons donc en évidence une relation eiftieacité
d’utilisation de I'aliment et le stockage des lipides. En revanchejne meilleure utilisation
de l'aliment est associée a une plus forte teneur en lipides abrdasse, ce qui va toutefois
dans le sens de résultats observés chez le bar. Il faut noter mpeatte expérience les
individus étaient nourris a 70 % de la satiété alors que, dans ifexp&rou nous avons
mesuré le rendement en carcasse, les poissons étaient noatiétéa Or, on sait qu'il existe
une interaction entre le niveau de rationnement et le génotype.

Nos résultats contrastent avec les hypothéses faites daiisetature. Chez vertébrés
terrestres et chez les poissons, l'accrétion d’'un grammepuke létant plus couteuse en
énergie que l'accrétion d’'un gramme de protéines, les individussgrasdonc supposés
dépenser plus d’énergie pour leur croissance et sont de ce fait effaiases (Archer et al.,
1999; Bureau et al., 2002; Pym, 1990). En effet, il a été constatégjlignées maigres de



truite arc-en-ciel exhibaient une efficacité alimentameilleure que les lignées grasses, ces
lignées grasses et maigres ayant été sélectionnées tmelar en gras intra musculaire
mesuré a I'aide de mesures a ultras sons (Quillet et al., 2Q@vbdrrélation génétique entre
I'efficacité alimentaire et les compositions corporelles estgmes et en lipides ont aussi
étaient étudiées chez le corégone (Quinton et al., 2007b). Les aaoteatsent qu’une
sélection pour la croissance et contre la teneur en lipide augnaieérgignificativement
I'efficacité alimentaire de la population, mettant une nouvells &i exergue une relation
négative entre I'efficacité alimentaire et la teneur emdipicorporelles. Les relations entre le
stockage des lipides et 'efficacité d’utilisation de I'alimeaht donc a étudier plus en détalil,
d'autant plus que nos résultats suggerent qu'une sélection pour amékdiieacité
d’utilisation de I'aliment pourrait conduire a une altération dgualité de la chair. Dans le
cadre d’'une étude plus spécifique dans ce domaine, une attention tbotdiga devra étre
apportée afin d’étre capable de dissocier la répartition gated entre les visceres et le
muscle.

Il est possible que la restriction alimentaire résultant de reofpérience ait été la cause de la
divergence entre nos résultats et ceux des articles parrusstigigreant les individus, nous
avons engendré une forte corrélation entre I'efficacité alintentd le gain de poids des
individus. Or, la teneur en lipide des individus est fortement li@aradroissance (Gjedrem,
1997; Kause et al., 2007; Quinton et al., 2007b). La relation positive emg@elee poids et
I'efficacité alimentaire en condition restreinte ainsi quéoldée corrélation entre I'efficacité
alimentaire et la teneur en lipides pourraient expliquer ktioel positive entre I'efficacité
alimentaire et la composition corporelle en lipides mesurés dans notre étude.

De maniere plus précise, nous avons étudié sur les clones resiréifit$o de la satiété,
I’évolution du ratio entre le gain en lipides et le gain en protguaegapport aux variations
d’efficacité alimentaire. On observe une corrélation positive easedeux caracteres (figure
18). Le clone le plus efficace présentant le plus fort ratio. Ces résuétietren avant que le
clone le plus efficace déposerait préférentiellement les §pde rapport aux protéines. A
'inverse, le clone le moins efficace déposerait préféreatredht les protéines. Les
différences d’orientation du métabolisme expliqueraient donc désetices d’efficacité
alimentaire.

Ces résultats confirment la relation entre I'efficaciithahtaire et la teneur en lipides décrite
précédemment. Nous avons vu que cette relation était vraisemigaibleidpendante de

I'espece et du taux de rationnement. Nous ajoutons que, lors de I'étudeladiems entre



I'efficacité alimentaire et le stockage des lipides,faut tenir compte de I'orientation

privilégiée du métabolisme vers un stockage en lipides ou en protéines.
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Figure 18. Relation entre [l'efficacité alimentaire et le ratio entre dgain en lipides
corporelles (% de la masse fraiche) et le gain en protéines corper@lh masse fraiche),
mesurée pour 4 clones (n = 3) au cours d’'une phase de croissance de 10®yjolas

individus ont été restreint a 70 % de la satiété.

Nous avons calculé les corrélations entre les rétentions en miSine¢ ['efficacité
alimentaire des clones sélectionnés. Elles sont positives mi€dees importances pour les
protéines et les lipides, ce qui nous indique une meilleure utilisgliddvale de I'aliment par
les individus efficaces. Pour les protéines, ces corrélations ng@a®rsurprenantes puisque
ces rétentions expliquent 67 % et 62 % des variations d’efficacitidéisdition de I'aliment
respectivement chez la truite arc-en-ciel (Silversteal.e2005) et chez le saumon atlantique
(Kolstad et al., 2004). Chez le saumon, les rétentions en lipides igiexmi que 20 % des
variations d’efficacité alimentaire. Or, dans notre étude, ibsefien qu’il y ait une relation
étroite entre le stockage des lipides et I'efficacité alimentair

L’analyse des rétentions brutes ne nous permet pas de saveitesirilleure utilisation
globale de l'aliment est aussi expliquée par une meilleure it digestion de I'aliment

ou par une meilleure capacité métabolique, ces processus phiggielb@ouvant tout deux



expliquer des variations d’efficacité alimentaire. En effapdla littérature, les différences
d’efficacité alimentaire ont été associées soit & desreift@s de capacités digestives
(Azevedo et al., 2004a), soit a des différences de vitesses deatémgrades protéines, ces
dernieres reflétant des variations de vitesse de turnover desnps (Carter et al., 1993;
McCarthy et al., 1994). Dans nos conditions d’élevage, nous avons montré gueivielus
les plus efficaces présentaient une teneur en lipides élevédlerabat expliquait par une
tendance a déposer les lipides préférentiellement aux protéeesliftérences d’orientation
métabolique expliqueraient, au moins en partie, la meilleure titlisglobale de I'aliment

des individus.

La variabilité génétique des compositions corporelles et des rétentions en nutriments
Nous avons mis en évidence de la variabilité significative iclames pour la teneur en
lipides, mais pas pour la teneur en protéines (tableau 13). @éatsesont en accord avec la
littérature qui montre, chez les salmonidés, une héritabiéi€é a modérée de la teneur en
lipides de la carcasse?(h 0,21 +0,06 (Quinton et al., 2007b) ; 0,40 (Tobin et al., 2006);
0,47 +0,19 (Gjerde and Schaeffer, 1989)) et une héritabilité faible apulela teneur en
protéines (h= 0,07 0,04 (Quinton et al., 2007b); 0,18 (Tobin et al., 2006); 0,08 +0,03
(Gjerde and Schaeffer, 1989)).

En revanche, les rétentions en lipides comme en protéines sonicatgr@ment différentes
entre clones, ces différences étant plus importantes pour essli(d5 % de variations entre
clones) que pour les protéines (15 % de variations entre clones). Quasailleurs qu'il
existe des variations inter espéces de la rétention en pro(dregedo et al., 2004b; Berg
and Bremset, 1998; Rasmussen and Ostenfeld, 2000). Pour la premigreogorgsultats
montreraient expérimentalement qu’il existe des variations intra esp@eecahractere.

Sous couvert d’'une meilleure caractérisation des parametresgg@séton devrait pouvoir,
chez la truite, sélectionner des individus sur leurs capacitéstetgion en nutriments. Ces
lignées divergentes pourraient, entre autres, étre utiliséesdaf mieux comprendre le
déterminisme génétique de la régulation de l'utilisation deddfpet des protéines chez ces

especes.

3.3 La relation entre I'ingéré résiduel et 'utilis ~ ation des nutriments en
phase de jelne et de réalimentation



A lissue de la phase de croissance ou les individus ont été noufi%ade la satiété, les 4
clones ont subi une phase de croissance supplémentaire de traiisesenes individus étant
cette fois-ci nourris a satiété. Les compositions corporelleg dénes ont été caractérisées
au début et a la fin de cette phase de croissance supplémeintsiguaau debut et a la fin
des deux phases de trois semaines de jeline alternées par desxdeh&®is semaines de
réalimentation. Cette manipulation a été conduite selon le ménoegutilisé pour I'étude
des rétentions en nutriments. Les analyses ont été réalipées @le 5 poissons préleves a la
fin de chaque phase de cette nouvelle période expérimentale.

Compte tenu des variations importantes de poids des clones au débutedeougtlle
période expérimentale, pour étudier I'utilisation des nutrimentedelclones au cours des
phases de jelne et de réalimentation, le pourcentage de lipidespedtdines (% de la

matiere fraiche) a été corrigé par le poids métabolique des clones.
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Figure 19. Evolution du pourcentage de protéines et de lipides de la matiére fredctigés
par le poids métabolique et I'évolution du ratio lipides / protéines auscdiume phase de
croissance basique (comprises entre le temps 1 et le temps Appyiphases successives de
jedne de trois semaines (comprises respectivement entrede &st le temps 3 et entre le
temps 4 et le temps 5), alternées par deux phases successivaimentations de trois
semaines (comprises respectivement entre le temps 3 etfde feet entre le temps 5 et le

temps 6) pour 4 clones divergents par leurs performances d’efficacité alimentaire.

Utilisation des nutriments au cours de phases successives de jelne et de réalimentati
On constate, gu’a la suite de ces phases successives de j@gédméaimentation, la teneur en
protéines rapportée au poids métabolique a fortement augmenté péuwidess, tandis que
la teneur en lipides n’a que tres faiblement augmenté (fiRixePourtant, chez les poissons,
au cours de la vie de l'individu, la teneur en protéines rapportée @s! g&ti SUpposée restée
stable (Shearer, 1994), alors que la teneur en lipides augmentd'daee¢Grayton and
Beamish, 1977; Jobling et al., 1998). Lors de nos expériences nous n’'asaisspavé ces
tendances car l'effet du jeline et de la réalimentation doiteinfler ces évolutions. Nous
constatons une augmentation du taux relatif en protéines par rappgourcentage de

matiere fraiche. En effet, si 'on regarde en détaildhases de jelines, nous constatons



gu’'excepté pour le clone 9, les taux en lipides diminuent alors gugaugsen protéines
augmentent. Le fait que la teneur en protéines par rapport au posgyaienté nous laisse
penser que les poissons ont utilisé préférentiellement leuvedgadique pour surmonter les
phases de jelne. Ces observations contrastent avec des résétt@tienqis qui prédisaient
une utilisation préférentielle des protéines comme source d’érengiériode de jeline chez
la truite arc-en-ciel (Lauff and Wood, 1996). Il est possible queht@xcdu substrat
énergétique pendant les phases de jeline dépende de I'age des indivigluisexpliquerait
ces différences de résultats.

L’analyse de la séquence de I'utilisation des lipides epd&gines nous montre que le clone
le plus efficace (clone 9) est celui dont le ratio lipidespotéines reste le plus stable. A
contrario chez clone le moins efficace (clone 10) on observe une utilisatastiqire des
lipides par rapport aux protéines. Le clone le plus efficace estai®msi celui qui est capable
de conserver sa compostion corporelle quelque soit la phase expdemiéstapourrait que

se soit cette stabilité qui lui confére ses propriétés d'utilisatiorae#fide I'aliment.

Variations des compositions corporelles apres une phase de jeline et de réalimentation
Les compositions corporelles en protéines des 4 clones augmententeenigbut de la
premiere phase de jeline (temps 2) et le début de la deuxiéseedehgine (temps 4) (figure
19). Les compositions corporelles en lipides entre ces deux mémes phagnentent pour
les clones 2 et 7 et diminuent pour les clones 9 et 10. Enfinddipades / protéines diminue
pour tous les clones sauf pour le clone 7. Ensemble ces résultatsmhqo les clones n’ont
pas retrouvé leur composition corporelle initiale apres la prenpiase de réalimentation.
Ces résultats sont la preuve que les individus n’abordent pas la remig deuxieme phase
de jeline et de réalimentation avec le méme statut physiologidaadent a confirmer notre
hypothese stipulant que les performances exhibées par les indesidypsemiére et en
deuxieme phase ne doivent pas étre considérées comme les neEnaeeres. Nous
renforgons donc nos préconisations de caractériser nos criterestmadire utilisant les

performances de deux phases successives de jelne et de réalimentation.

Nos résultats mettent en évidence une relation étroite entstodkage des lipides et
I'efficacité d’utilisation de Il'aliment. L'intensité de cettrelation dépendrait a la fois de
I'espéce et du lieu de stockage des lipides. Par ailleurs fiésedces d'efficacité alimentaire
entre nos clones se sont traduites par des variations dedtigiiglobale de I'aliment, qui

peuvent s’expliquer, d’'une part, par des différences d’orientation tabolsme et, d’autre



part, par des différences de stabilité des compositions corpasll@®téines et en lipides au

cours de phase de jeline et de réalimentation.



CONCLUSIONS ET PERSPECTIVES



L’association entre la technique des rayons-X et les clonesuiiestarc a ciel a été une
stratégie efficace pour mettre en évidence de la var@abgiénétigue de [lefficacité
d’utilisation de I'aliment chez le poisson dans les conditions d’éeviagns nos conditions
d’expérimentation, la part de variabilité génétique de ce cagaétait de 23 %, soit trois fois
moins que la part de variabilité génétique du poids qui est un carawbelérément héritable
chez le poisson. Néanmoins, nous avons estimé que ces 23 % étaientatiggnfient
différents de zéro, prouvant la faisabilité d’une amélioration deatactere par la voie
génétique. En appliquant une stratégie similaire aux bars, une especmedtelomestiquée,
nous avons mis en évidence que l'utilisation des rayons-X pour mdsesrgariations de
I'efficacité d'utilisation de l'aliment n’était pas applicabh toutes les espéeces de poissons,
confirmant la nécessité d’avoir a disposition des critéres uidide ce caractére pour mettre
en place un programme de sélection.

Chez la truite arc-en-ciel comme chez le bar, nous avons mividenée des relations
significatives entre I'efficacité d'utilisation de I'alimeet les performances de résistance au
jene et de croissance compensatrice, suggérant ainsi quaraegeres étaient de bons
candidats pour étre utilisés comme critéres indirects. Linpece de ces caracteres en tant
que criteres indirects a été démontrée en prouvant quils posdéedaiedéterminisme
génétique fort chez ces deux espéces. Notamment, chez le drériabilités de ces
caracteres ont été estimées entre 0,13 + 0,03 et 0,38 + 0,02. De plusmceEgass’averent
relativement stables dans le temps comme démontré paoredatons génétiques fortes
entre deux périodes successives de jelines ainsi qu’entre deagepésuccessives de
croissance compensatrice mises en évidence chez les deux especes.

L'utilisation, d’'une part, des clones de truites arc-en-cigicaesquels il a été possible de
dissocier la variabilité génétique et environnementale de nosé@@aet, d’autre part, des
bars présentant une large base génétique nous a permis d’obtenir udgenées pertinents
sur les relations existantes entre nos critéres indire¢effecacité d'utilisation de 'aliment.

A partir de nos résultats, nous avons donc pu mettre en place un praleceédection
optimisé pour lefficacité d'utilisation de l'aliment a partde nos criteres indirects,
préconisant i) I'utilisation conjointe des performances de jeline et de creiszanpensatrice
i) la réalisation de deux phases successives de jelne etafienentation pour la
caractérisation de ses performances iii) le contréle rigowtesxconditions d’élevage devant
étre le plus homogenes possibles pour tous les individus iv) I'optiomnisde la durée du

jelne en fonction de I'élevage pour une perte de poids suffisantedilddus de I'ordre de



10 % v) la caractérisation des performances de jeline et deanm@EssSOmpensatrice par des
taux de croissance s’affranchissant du poids initial.

Enfin, nous avons mis en évidence une relation étroite entre lesmpanices d'efficacité
d’utilisation de l'aliment et le stockage des lipides, suggécam les individus les plus
efficaces seraient aussi les plus gras. Nos résultats saggee le métabolisme lipidique des
individus est a prendre en considération afin d’anticiper d’éventwstiaations de la chair a
la suite d’un programme de sélection pour l'efficacité d’utilisation diri&it.

Il reste aujourd’hui a développer a I'INRA et a I'lfremer dgmées divergentes pour nos
criteres indirects sur la base des préconisations décrittsédamment. Seules les
comparaisons entre les performances d'efficacité d’utilisadieri’aliment de ces lignées
divergentes et une lignée contrdle pourra attester de la pesinge notre programme
optimisé de sélection. Par ailleurs, l'utilisation des technigigegénomique pour mettre en
évidence des réseaux de geéenes impligués dans les variations adigffid’utilisation
permettra de mieux comprendre les variations de ce caraeter@nsi, d'anticiper les
réponses corrélées a la sélection. Ce travaille a débuté ebaration entre le laboratoire de
génétique des poissons et la station de génétique quantitative appliquée de I'INRA.
Enfin, la relation entre le métabolisme lipidique et I'effit@al’utilisation de I'aliment est a
analyser plus en profondeur, en établissant par exemple des lidivéegentes pour la
rétention en lipides. La comparaison entre ces lignées de, leurtiorpaen lipides
corporelles, leur rendement en carcasse, I'orientation privilégideur métabolisme vers un
stockage en lipides ou en protéines et de leur efficacité d'titlisde I'aliment, permettra
dans premier temps de mieux comprendre les relations entrésdtidih des lipides et
I'efficacité d'utilisation de l'aliment, et dans un deuxiemenps d’anticiper la réponse
corrélée a la sélection pour une meilleur efficacité dan@iit entre terme d’adiposité de la

carcasse.
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L’efficacité d’utilisation de l'aliment (EA) est un des wveus clefs a lever pour le
développement d’'une pisciculture durable. Pourtant, aucun programme de&oséréa
débuté. Ceci s’explique par le mode d’élevage en groupe des poissonsdgdiffieile les
mesures de I'EA individuelle. L'utilisation de critéeres indiredtiles a mesurer dans les
conditions d’élevage, serait un outil précieux pour démarrer un progratansélection.
L’objectif de ce travail est d’obtenir les données de base @ iprdposer une stratégie
d’amélioration génétique de I'EA des poissons a partir de critéres irsdirect

Nous avons choisi de tester la résistance au jelne (RJ¢midaance compensatrice (CC)
comme critéres indirects, ces caractéres étant suppossrréds besoins d’entretien et la
vitesse du métabolisme des individus. L'originalité de cette étédede dans la
complémentarité de nos deux modéles : les clones de truites-aig-qui, parce qu’ils sont
des répétitions d’'un méme individu facilite la caractérisatiatividuelle de 'EA, et les
familles de bar possédant une large variabilité génétique qui fpamaesstimation précise
des parametres génétiques.

Dans notre population de clones, nous avons mis en évidence de la vagébiéitgue de
I'EA ainsi qu’une corrélation génétique entre I'EA et un caractére intéBhet CC. Chez le
bar, la pertinence de RJ et CC comme criteres indirecé&s\akdée: i) un critére combinant
RJ et CC étant significativement corrélé a 'EA chezecetpece également ii) RJ et CC
étant héritables iii) RJ et CC étant stables dans le temps.

Un protocole optimisé de sélection pour 'EA a été proposé a l'issue de ces travaux.

Improving feed use efficiency (FE) is one of the major stepdatkéor the development of
sustainable fish farming. However, to date, no selection progranstadged. This can be
explained by the difficulty to measure individual FE in fishemed in groups. The use of
indirect, easy to measure criteria linked with FE would be highlyable in order to start a
breeding program. The aim of the present work is to set the foandaif a future strategy
for improving fish FE based on such indirect criteria.

The resistance to feed deprivation (FD) et the compensatory gre@&hwere selected as
potential indirect criteria. Indeed, these traits supposedly teftae maintenance
requirements et metabolism rate of individuals. The originalityhef present study is the
complementarity of the two model species used: rainbow trout cloaggeaetic replicates
of the same individual, which makes the determination of individual Biere®t sea bass
families display a large genetic variability which allowscarate estimation of genetic
parameters.

In our clone population, we demonstrated significant genetic variatolitifE as well as a
genetic correlation between FE et a composite trait iatiegy both FD et CG. In sea bass,
the relevance of FD et CG as indirect criteria was vadiad a trait integrating RD et CG
being significantly correlated with FE in this species as WeFD et CG being heritable iii)
FD et CG being stable through time.

An optimised protocol for improving fish FE is proposed based on results from this work.



