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Croissance ovocytaire et régulation stéroidienne chez les poissons a
pontes unique et multiples : une revue

J. Rinchard 13
P. Poncin?
P. Kestemont!-4

Mots clés @ poisson, reproduction, siéroides, croissance ovocytaire, pondeur unique, pondeur muliiple.

Aprés avoir décrit succinciement les quatre grandes étapes de ['ovogenédse - stade protoplasmique, vitellogengse endogene,
vitellogendése exogéne et maturation finale -, cette courte revue compare la dynamique de croissance ovocytaire et ovarienne chez
les poissons 4 pontes unique, multiples et continues. Elle présente ensuite, pour les différents modes de reproduction, 'essentiel
dcs connaissances actuelles sur la régulation, par les stéroides sexuels, des différentes étapes du cycle reproducteny.

DQvocyte growth and stercid regulation in single and muitiple spawner fish : a review

Keywords © fish, reproduciion, steroids, oocyte growth, single spawaer, muitiple spawner.

Alter a brief description of the 4 main stages of eogenesis {protopiasmic stage, endogenous and exogenous vitcllogenesis, final
maturation), this short review compaces the dynamics of poovie and ovarian geowth in single, muliple and continuous spawner
fish. The state of the art in the knowledge of sexual steroid regulation are then described according to the reproductive patierns.

1. Intreduction

La saisonalité de la reproduction chez les poissons
téléastéens ainsi que influence des facteurs environ-
nementaux qui la déterminent et le r6le des parumeétres
hormonaux qui la sous-tendent ont fait I'objet de nom-
breuses recherches ces vingt derniéres aanées (voir
syntheses : Munro et al. 1990, Goetz & Thomas 1995).
Parall¢lernent i ces ¢tudes, les stratégies et tactiques de
reproduction ont auss: €1é sbondamment discutées
(Godin 1977, Potts & Wootton 1984) au méme titre
que e comportement reproducteur qui doit se dérouier
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dans des conditions propices i 'expression des pa-
rades sexuelles, mais aussi favorables au développe-
ment des ceufs et des alevins (Poncin 1999).

est ainst que différentes stratégies de reproduction
ont pu éire identifiéas chez les poissons téléostéens
(Wallace & Selman 1981, de Viaming 1983, Wootion
1984, Mann et al. 1984, Balon 1990, Aida 1991, Milis
1991, Beverton 19923 En terme de fréquence de
pontes, les poissons présentent tountes les strapégies
possibles. A cO1é des poissons sémelpares qui ne pon-
dent gu'une seule fois au cours de leur vie comme la
plupart des saumons du Pacifique. Oncorfiynchus spp.,
et des anguilles, Anguilia spp. (de Viaming 1983), dif-
férents modes de ponte ont €€ observés chez les pois-
sons iéropares (de Viaming 1983, Bye 1984, Weddle
& Burr 1991, McEvoy & McEvey 1992). Certains,
comime la truite fario Salmo trufta jorio L. {Billard
1987), ia perche commune Perca fluviatilis L. {Treasu-
rer & Holliday 1981), le doré jaune Stizostedion vi-
sreim Mitchill (Malison et al. 1994) et le hareng Clu-
pea harengus L. (Blaxter & Holliday 1963) déposent
leurs oeufs une seule fois durant leur saison de repro-
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duction (pondeurs uniques); d’autres, comme le gou-
ion Gobio gobio L. (Kestemont 1987 et 1994, P ablet-
te Alburnus alburnus L. (Rinchard & Kestemont
1996}, le turbot Scophthalmus maximus L.(Jones
1974) et la morue Gadus morhua L. (Kjesbu 1989)
pondent 4 plusieurs reprises au cours d’une méme sai-
son de ponte (pondeurs multiples), d’autres encore
présentent des pontes continues comme le tilapia Tila-
pila nilotica L. (Kestemont et al. 1989) et le Characidae
Roeboides guatemaiensis Gimther (Kramer 1978). En-
fin, certains pe se reproduisent que tous les 2 2 3 ans
{pondeurs irréguliers} comme "omble du Pacifique
Salvelinus malma Walbaum (Armstrong & Morrow
1980). Certaines espéces sont toutefois capables de
modifier leur stratégie de ponte en fonction du milien
dans lequel elles vivent. Ainsi, dans les riviéres peu
productives, le chabot Cotius gobio L. ne pond qu'une
seule fois au cours de sa période de reproduction tandis
que dans les riviéres plus productives la période de
ponte est étalée sur plusieurs mois et chague femelle
peut pondre & plusieurs reprises durant cette période
avec un maximum de 4 pontes/saison (Mann 2t al.
1984). Néanmoins, corame le signalent Bénech &
Quensiere (1983), cetie souplesse adaptative des mo-
dalités de reproduction est limitée par le cadre géné-
tique de 'espeee qui définit sa stratégie.

Indépendamment de Vinfluence deg facteurs envi-
ronnementaux sur le développement de ces stratégies
de pontes, Kestemont & Philippart (1991) rappelient
que la fréquence des pontes des femelles est dépendan-
te de Porganisation dynamique de ses ovaires. Toute-
fois, comme le signale de Viaming (1983), les pois-
sons avec un développement ovocytaire de type gros-
pe-synchrone, seion la classification éiablie par Marza
(1938), peuvent présenter des variations en fonction du
nombre de classes dovocytes gui peuvent &ire distin-
guées dans 1'ovaire et du degré de synchronie de clas-
se (oniformité du diameire ovocytaire). Il en résulte
g’ au cours d'une méme saison de reproduciion cer-
taines espéces vont concentrer leur potentiel reproduc-
tf sur une seuie ponte (pondeurs vniques) tandis que
d’autres vont le diviser an cours de pontes répétées
{pondeurs muliiples).

Aprés avoir succinctement rappelé les différentes
étapes de 'ovogenese ainsi gue la dynamique ovarien-
ne chez les poissons téléastéens, nous proposens, dans
ane approche quelque peu novatrice par rapport aux
etudes précitées, de meitre en relation ces différents
paramires avec la régolation stéreidienne chez les
poissons & pontes unique et multiples.
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2. Description de Povogenése

Bien que I'ovogenése soif un processus conting, sile
peut éire divisée en quatre étapes chez les poissons té-
léastéens : 1a crotssance primaire de Iovacyte, Ia vitel-
logenése endogéne, fa vitellogendse exogéne et Ia ma-
turation finale {(Wallace & Selinan 1981, de Viaming
1983, Nagahama 1983). Signalons toutefois que bien
d’autres classifications existent dans la littérature (Ma-
cer 1974, Treasurer & Hoilliday 1981, Shimizu et al.
1985, Pankhurst & Conroy 1987, Deniel et 21, 1989,
Rinchard ot al, 1993, Marino et al. 19953), chague au-
teuy ayant souvent sa classification et sa terminologie
propres, plus ou moins adaptées a 'espéce considérée
et au(x) bul(s) poursuivi(s).

Le tablean | présente les principales caractéristiques
morphologiques et cytologiques permetiant de discri-
miner les différents stades ovocytaires. Deux struc-
tures sont également trés fréquentes dans les ovares de
téléostéens : les follicules atrétiques préovulatoires et
postovulatoires. Les premiers peuvent apparaitre & tout
moment du développement de U'ovocyte et sont géné-
ralement induits par des variations des facteurs envi-
ronnementaux (température, photopériode, physico-
chimie de Ueau, captivité, alimentation...) ou physiolo-
giques (&ge, hormones extra- et intraovariennes...)
(Guraya 1993). Les ovocytes protopiasmiques ne sont
toutefois que rarement concernés par ces phénomeénes
de résorption in ovario, ce qui peut s’expliquer., d'une
part, par la présence d’enveloppes folliculaires encore
peu différenciées et, d’auntre pan, par e fait que ce sta-
de de développement ovocytaire n'est pas dépendant
de stimulations hormonales gonadotropes, comme
¢'est le cas pour les stades shiérienrs (Khoo 19735, Gu-
rava et al. 1973). Les follicules atrétiques postovala-
foires sont, guant a ewx, des siructures présenies dans
Vovaire aprés "ovulation et dont la nature endocrine

est souvent controversée. Chez les poissons, deux

types de corpus luteum s’ observent. Dans le premier
type, seules les cellules de la granulosa s hyperiro-
phient et &e transforment en cellules lotéales alors que
dans le second type, les cellules thécales et granulaires
s'hyperirophient. Des éludes in vitro ont monteé que
les corpora lutea des tél€ostéens sont capables de syn-
thétiser différents stéroides progestagénes ainst gue
dans une moindre mesure des androgénes mais pas
d’cestrogénes. La phase fonctionnelle de ces cellules
lutéales est généralement courte chez les téléostéens
(quelgues heures a guelques jours) puisque des phéno-
ménes d’avtophagocytose provoguent une régression
rapide des cellules thécales et granelaires (Khoo
1973). Le 1dle de ces follicules postovulatoires est sou-
vent ignoré chez les téléostéens, mais certains auteurs
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Tableau | : Les différents stades ovocytaires et leurs caractéristiques.

Table | : The oocytes stages and their characienistics.

Stades ovocytaires

Autres dénominations

Caractéristiques

{mmature vocyte (¢)
Yolkness (b)

Protoplasmigue (d)

Protoplasmique

Chromatin nucleclus and

perinucliechus (&)
Yolk vesicle (b)
Developing oocyte (a)

Vitellogenése
endogene

lipid vesicle (&)

Vitellogendse exogéne  Yolk granule (b, €)
Secondary and tertiary

vitelfogenesis (d)

Maturation finale Migratory nucleus (b}
Maturing {b)
Matured (h)

Mature ()

I—!yaiiinc oocfie {a, dj

Ovoceytes de petite taille avee un gros
noyau ceniral et de nombreux nucldoles,
cytoplasme basophile, membranes
ovocytaires indifféren-cides.
Chromosomes en prophase de la
premitre division méiotique.

Apparition des vésicules de vitellus ot
différenciation des membranes
folliculaires. Chromosomes en prophase
de la premiére division méiotique,
Appartition des globules de vitellus.
Celles-ci repoussent en péripherie les
vésicules de vitetlus gui formeront les
alvéoles corticaux. Chromosomes en
prophase de la premicére division
métotique.

Formation du micropyle par
invagination des cellules foiliculaies,
migration du noyau vers le micropyle,
accoliement et éclalement du noyau
{germinal vesicle breakdown). Reprise
de la méiose jusqu’a la métaphase de la
deuxiéme division.

{a) Treasurer & Holliday 1981, (h) Shimizu et al. 1983, {c) Pankhurst & Conrov 1987,
{d) Deniel g1 al. 19RY, (e) Masing et a1, 1935

signalent que les stéroides qu’ils produisent joueraient
un réie dans le comportement parental ou de ponte, in-
hiberatent fa croissance ovocytaire ou mamtiendraient
probablement les gvocytes ovulés (Smith & Haley
1988, Young et al, 1983),

3. Dynamique ovarienne

Comme pour 1’ ovogenése, de nombreuses classifica-
tions, souvent arbitraires et directement influencées
par Vespee considérée, sont utilisées pour décrire e
développement des ovaires (Macer 1974, Malsayama
et al, 1991, Rinchard et al. 1993, Barbieri et al. 1994,
Rinchard & Kestemont 1998). Néanmoins, en tenant
compte des modalités de frai des poissons, il est pos-
sible de reconstituer Ia dynamique ovarienne des pois-
SONS OVipares,

La puberig, phase transitoire durant lagquelle se met-
tent e¢n place les différents éléments concourant 4 la
réalisation de la premigre reproduction, se réalise en
un temps variable suivant les espéces. La cansalité de
son déclenchement est encore mal élucidée (Legendre
& Jalabert 1988). Il seruble que Jes poissons doivent at-
teindre un certain développement corporel ou un cer-
tain dge pour devenir sexuellement matures, mais ce
phénomene dépend aussi de facteurs du milicu ayant
une action sor le méabolisme ow Ja croissance, tels que
la température ou I'alimentation (Kausch 1975).

Chez les poissons sémelpares, qui ne préseantent
qu’un seul cycle reproducteur au cours de ieur vie, ks
ovaires ne contiennent gu’une seule population d’ove-
cytes. Celie-ci évolue successivement en passant par
les différents stades ovocytaires avant d'étre pondue.
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Une fois le frai terminé, Ies poissons meurent (Fig. 1}
(de Viaming 1983).
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Fig. Dynamique avarienne chez les poissons ovipares. A © sémel-
pares {aprés fa ponte, le poisson meurt), B : itéropares % ponte
unique (12 ponte est directement suivie d’une périede de postpon-
te puis du repos sexuel), € ¢ iéropares 4 pontes mulktiples (plu-
sicurs pontes et postpontes pardicties sont observées avant V'en-
irée en postponte of repos sexuel). D ¢ itéropares 3 pontes conti-
nues {absence de période de repos sexuel)

Frg. Ovanan dynamics in oviparous fish. A | semelparcus (afler the
spawning, the fish dies), B : iteroparous with a single spawning

(the spawning is directly followed by postspawning siage and res--

ting period}, C : iteroparous with multiple spawnings (several
partial spawrninge and posispawnings are observed before the
postspawaing and the resting period), D : leroparous with conti-

nuous spawnings {no resting period)

Chez les poissons itéropares (Fig. 1), 1a situation est
plus complexe, prisque dans les ovaires en développe-
ment cohabitent plusieurs populations ovocytaires
comprenant les différents processus de la vitellogene-
se. Sont donc présents dans "ovaire : les cellules ger-
minales disposées en nids, les evocytes protoplas-
miques, les ovecyies en vitellogenése endogéne et/ou
en vitellogenese exogéne et/ou en maturation finale.
Chez les pondeurs unigues, en période de reproduc-
tion, il est possible de distinguer différentes structures
ovocytaires (Fig. 2). Chez certaines espéces, comme Ja
perche commune (Treasurer & Holliday 1981), ia sole
anglaise Pleuronectes vetulus Girard (Farge & Tvler
1994) et le gardon Rutilus rutilus L. (Rinchard & Kes-

temont 1996}, sculement deux populations ovacytaires

sont présenies : I'une composée d’ovocytes protoplas-
migues ef autie d ovocyies en cours de croissance
synchrone. Par contre, chez d’autres espéees comme fe
barbeau Barbus barbus L. (Poncin 1988}, trois classes
d’ovacytes peavent étre distinguées dans 1'ovaire un
peu avani la période de ponte. Toutetois, chez cette es-
pece, seule la classe la plus avancée sera pondue, Chez
ies pondeurs uniques, aprés la ponte, les ovaires vidés
de leur contenu entrent en postponte. A ce stade, les
ovaires sont flasques, leurs parois sont abimées, fri-
pées, parcourues par des veines tris apparentes et elles
peuvent méme présenter des plages ¢’ hémorragies, De .
nombreux follicules atrétiques postovulatoires et
quelques ovules résiduels, témoins de la ponte récente
¢t gui entament leur dégénérescence, constituent le
conter de e type ovarien. Ces phénomenes de récu-
pération repdent la turgescence aux ovaires et effacent
ies ecchymoses. Une fois cette phase terminée, les
ovaires entrent eo repos. Au cours de cetie phase, les
avaires ressemblent 3 des gonades immatures. De plus,
ia grande majorité des ovocytes gui les composent ne
dépassent pas le stade de la vilellogendse endogéne
{Treasurer & Holliday 1981, Rinchard 1996).

Chez les pondeurs multiples, comme chez les pon-
deurs uniques, le stade de repos est précédé par le sta-
de de postponte. Toutefois, celui-ci n'est atteint qu'one
fois toutes les pontes effectudes. Au cours de la saison
de ponte, les ovaires passent donc par un stade de post-
ponte partielle (Fig. 1) caractérisés par une cerlaine
flaccidité des ovaires, quelgues plages hémuorragiques
¢t une vascularisation plus développée. Les ovaires &
ce stade se composent d’ovales eésiduels et de folli-
cules postovulatoires de la ponte précédente. Chez les
espéees ol fous les ovocytes sont reenugs avant le dé-
but de la saison de reproduction {pondeurs détermi-
nés), comme le flétan Hippoglossus hippoglossus L.
(Haug & Gulliksen 1988) et ia sole commune Soleq
solea L. (Deniel et al. 1989), d’autres stades ovocy-
taires peuvent également &tre présents {vitellogenése
endogéne etfou exogéne) (Fig. 2). Par contre, chez les
pondeurs indéterminés, comme le queenfish Seriphus
politus Ayres (De Martimi & Fountain 1981), les soles
Solea lascaris Risso et Solea impar Bennet {(Deniel 2t
al. 1989}, le gobie Pomaloschistus microps Kioyer
{Bouchereau et al. 1989} et I"ablette (Rinchard & Kes-
temont 1996), qui recrutent continuellement des ovo-
cytes tout au fong de la satson de reproduction, seuls
les ovocytes protoplasmiques les accompagnent (Fig.
2}). Les traces de ponte 5" effacent progressivement et
f1e SORt pratiquement plus visibles au moment de a
nouvelle ponte.
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Fig. 2 : Smucture ovocytaire b différents stades ovariens de maturité chez le gardon, le burbeau, Iablene, la
bréme hordelitre (modifié d'aprés Rinchard 1997, Poncin 198R), '

Fig 2 : Preguency distribution of oocyte diameters of the roach, barhel, bleak and white bream {modified

from Rinchard 1997, Poncin 1988).

La période de repos sexuel, généralement régulée
par les facteurs environnementaux (Peter & Crim
1979), varie sclon les espéces : chez le doré jauns (Ma-
Iison et al. 1994}, le goldeye Hiodon alosvides Rafi-
nesque (Pankhurst et al. 1986), le mooneye Hiodon
tergisus LeSueur (Glenn & Williams 1976) le rouget
de roche Mullus surmuletus 1., (N'Da & Deniel 1993),
lz gardon (Rinchard & Kestemont 1996), elle est (zés
courte, tandis que chez la sardine japonaise Sardinops

melanostictus Temminck & Schlegel (Matsuyama et
al. 1991), le bar commun Dicentrarchus labrax L.
{(Barnabé 1991}, la traite fario (Billard & Breton
1981), ies soles Solea lasvaris et Solea impar (Deniel
et al. 1989}, le poujon (Kesternont 1987 ; Rinchard
1996), I'ablerte et la bréme bordeliére Blicca bjoerkna
L. (Rinchard & Kestemont 1996), elle peut 3”étendre
sur plusieurs mois.
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Chez les pondeurs continus, le cycle ovarien est
court-circuité poisgue la phase de repos est générale-
ment inexistante (Fig. 1). Chez les Cichlidés, le stade &
partir duguel 1a nouvelle génération d’ovocytes se dé-
veloppe aprés la ponte est controvérsé. Pour certains
auteurs {(Hyder 1970), cette nouvelle vague d’owc;- ies
se trouve déja en phase de vitellogenése exogéne aprés
la ponte, alors gue d’aotres travaux semblent rontrer
un redémarrage de la pamétogenése a partir d'un stock
d’ovocytes en vitellogense endogéne (Moreau 1982),
Ce point douteux peut résultes de différences entre les
esptees ou des conditions environnementales, ou en-
core &’ imprécisions dans la définition exacte de Iz pha-
se de viteliogenése exogéne (Legendre & Ialabert
1988},

4. Régulation stéroidienne

L'évolution annuelle des taux hormonaux 1és 3 lare-
production a été décrite chez de nombreux poissons
tant marins que dulgaguicoles et ce qu'ils soient pon-
deurs uniques ou multiples. Ces études portent généra-
jement sur une phase particulidre du cycle comme la
vitellogenese exogeéne, la maturation finale et ovula-
tion (Fostier et al, 1978, Goetz et al. 1987, Kobayashi
et al. 1987, Pankhurst & Conroy 1988, King et al.
1994} ou présentent des résultats obienus 2 partir de
préiévements ponciuels réalisés avec une fréguence
mensuelle (Galas & Bienlarz 1589, Pacoli et al. 1990,
Prat et al. 1950, Matsuyama et al. 1991, Pankhurst &
Carragher 1991, Carragher & Pankburst 1993, Mali-
son et al, 1994). De ce fait, toutes ces données ne pas-
mettent gu’une approche fragmentaire ef incompléte
des variations hormonales liées 3 la reproduction sur-
tout chez les poissons & pontes multiples, Quelgues

travaux tentent toutefois-d éablir un lien-entre-les va- -

riations nycthémérales des hormones stéroidienncs et
leur évoiution annuelie (Lamba et al. 1983).

Généralement, les concentrations plasmatigues des
différents stéroides varient de moins de 1 ng/ml 3 plus
de 100 ng/mt. Kime (1993) précize que les teneurs les
plus élevées se rencontrent chez les salmonidés (de
Vordre de 100 ng/ml) et les plus faibles chez les perci-
formes (1 ng/ml), les cyprniformes et les stluriformes
se situant & des concenfrations intermédiaires (10
ngfiml}.

Durant la phase de repos sexuel et le début de la vi-
teliogendse endogeéne, les concentrations en stéroides
sexuels plasmatiques sont faibles. Chez de nombreux
poissons, la vitellogendse exogéne s accompagne d’un
accroissement du niveau de [a 170-cestradiol (E2) (Ta-
blean 2). De nombreux anteurs établissent une benne
corrélation entre P'indice gonadosomatique {(exprimé

comme le rapport entre le poids des gonades et le poids
total du poisson) et le taux d’E2 s cours de la vitello-
gendse exogéne, preuve indirecte que cette hormone
est bien impliquée dans le contrile de 1a synthése de la
vitellogénine par le foie (Ng & Idler 1983, Galas &
Bienjarz 1989, Matsuyama et al. 1991, Carragher &
Pankhurst 1993, Rinchard et al. 1993 et 1997). En plus
de cette participation 2 la synthése de viteliogénine, fes
oestrogénes stimulent la synthése, par le foie, de pro-
t€ines membranaires (choriogénines) de U oeuf {Hama-
zaki et al. 1987, Hyllner & Haux 1993, LaFleur et al.
1993). Iis régulent aussi le métabolisme des glucides et
des lipides en controlant la mobilisation des lipides a
partir des réserves de graisses et la mobifisation du cal-
cium a partir des écailles (Fostier et al. 1983). Cette ac-
tivité hépatique accrue, marquée chez de nombreuses
espéces par I'augmentation de Pindice hépatosoma-
tigue (exprimé comme le rapport entre le peoids du foie
et le poids total du poisson) (Defahunty & de Viaming
1980, Van Bohemen et al. 1981, Haug & Gulliksen
1988, Rinchard 1996), provaque an niveau du foie un
accroissement du taux de proteines (Medford & Mac-
kay 1978, Korsgaard 1990, Rinchard 1996) et une di-
minution du taux de phospholipides, de triglycérides
(Haux & Norberg 1985, Singh & Singh 1990) ainsi
que celui du glycogéne (Sand et al. 1980, Dasmahapa-
tra & Medda 1982, Pacoli et al. 1981).

Chez certaines espéces, corame le doré jaune (Mak-
son et al. 1994}, I'augmentaton d'E2 est rapide et se
déroule sur un mois. Par contre, chez d’avtres, comme
la truite arc-en-ciel, Oncorhynchus mykiss Waibaum
(Whitehead et al. 1978) et le mulet 2 grosse (8te, Mugil
cephalus L. (Tamarg-et al. 1991}, elle est plus graduei-
le ¢t 8'étend sur une pluy longue péricde. Chez le gar-
don, I'E2 presente une évolution annuelle bimodale
(Fig. 3). La premicre dugmcnmuen est observée avec
la reprise de la viteliogen@se Bxogéne aprs la courte
période de repos sexuel et coincide avec augraenta-
tion de ja concentration du phosphore protéique plas-
matique (PPP} (Fig. 3). La seconde augmentation, plus
intense mais présentant des variations individuefles:
plus importantes, se déroule au printemps juste avanl
la période de ponte. Les faibles taux de PPP enregistrés -
a cette période (Fig. 3) reflétent probablement 1'incor-
poration rapide du PPP dans les ovocytes {Rinchard
1996, Rinchard et al. 1997), Ce type de profil bimodal
de 1'E2 est également obhservé chez d’autres espices,
comune chez le poisson-chat, Joralurus nebulosus Le-
Sueur (Burke et al, 1984}, Ia dorade royale, Sparus au-
rata L. (Kadmon et al. 1985), le Morone americanda
Gmelin. (Jackson & Sullivan 1985) et ia perche des
sables Parapercis colias Bloch & Schueider (Pan-
khurst & Conroy 1987). Signalons enfin gue chez le
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Tableau 2 : Evolution de la concentration en 1 73-cestradiol 2 différents stades de maturité chee différentes especes de pois-
sons 4 pontes unique et multiples (* valeur déduite 3 partir des graphes).
Table 2 : Concentration of estadiol-17 at the different stages of maturity in single and muttipte-spawner fish (¥ = data de-

ducted from the figures).

Espece Concentration {(ng/mi) Stade de maturité Référence
Pondeur unigue
Truite arc-en-ciel 20 fir de vitellogendése Fostier et al. 1986
; 2 ovulation _
Saumon de fontaine 45 fin de vitellogensse Goetz et al. 1987
2 ovulation
Sole anglaise 1,4* prévitellogenése Johnson etal. 1991
' 4.0% vitellogenése
14* ponte
0,5* posponte
Doré jaune 37 déhut vitellogenése Malison et al. 1994
0,04 postponie
Gardon 24 vitellogenése Rinchard et al. 1997
2 maturation finale
0.3 posiponte
Pondeur multiple
Carassin doré 7.2 vitellogendse Kagawz etal. 1983
6,75 * ovulation
Bar commun >6 prégameétogensase Prat et al, 1990
2,2 gamétopenése
4.9 ponte
<05 posiponte
Sardine japonaise 0,3 vitelogenése Matsuyama et al. 199]
112 fin de vitellogenése
non détecté postponte
Figtan 23 avant la iére ponte Methven et al. 1992
<3 préviteilopenése
Goujon 0,32 fin de viteliogenése Rinchard et ai. 1993
0,1 miaturation finale
0,61 entre deux pontes
0.61 postponte :
Ablette 2,4 vitellogenése Rinchard et al. 1997
2,0 maturation finale '
0,7 entre deux pontes
0,4 posiponte
Bréme bordeliére £,9 viteliogenése Rinchard et al. 1997
2.6 maturation finale
23 entre deux pontes
0,2 postpornte '

tassergal, Pomatomus saltator L., les niveaux d'E2 res-
tent constants tout au long du cvcle reproducteur
(MacGregor el al. 1981) tandis gue chez le goldeve,
I’E2Z w’est pas détectable dans le plasma méme au mo-
ment de la vitellogengse (Pankhurst et al. 1986}, Deux
hypothéses ont été proposées par Pankhurst et al.
(1986) pour expliquer ce demier fait ; soit que, chez
cette espece, les concentrations en E2 sont beaucoup

plus faibles par rapport aux autres poissons téléos-
téens, soit que les flucruations 4'EZ sont dinrnes et la
méthode d'échantiltonnage étay inappropride.

A la fin du cycle sexuel, principalement avant 1a ma-
turation finale et Uovulaton, la concentration en oes-
trogénes chute (Wingfield & Grimm 1977, MacGregor
et al. 1981, Singh & Singh 1990). Ce déclin réduit la
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rétroaction négalive gu’exercent les hormones st€roi-
diennes sur ["hypothaiamus et "hypophyse et permet
une décharge ovulatoire de GtHII (Fostier et al. 1983).
Toutefors, cette diminution ne s’observe que chez les
poissons & ponte unique, En effet, chez Pablette et la
bréme bordelidre, deux poissons & pontes multiples, la
concentraiion en E2 resie élevée tout an long de la pé-
riode de ponte (Fig. 2). Des observations comparables
ont anssi £1€ réalisées chez 4 avntres pondeurs multiples
comme le carassin doré, Carassius auratus L. (Kaga-
wa et al. 1983}, 1a bouvigre, Acheilognathus rhombea
Temminck & Schlegel (Shimizu et al. 1985), la daura-
de royale (Kadmon et al. 1985), le barbeau en captivi-
t¢ (Poncin 1988} et le goujon {Rinchard et al. 1993).
Enfin, chez le flétan, Methven et al. (1992) constatent
que I'EZ atteint sa concentration la plus élevée juste

avant le frai et qu'une baisse soudaine précéde la pre-
muére ponte. Par la suite, les différentes fluctuations
d’E2 sont mises en relation avee le développement
successif des différents lots &’ ovocytes, tout comme
cela a éé montré chez le poisson-chat Ietalurus purc-
watus Rafinesque (Burke et al. 1984), le carassin dové
(Kobayashi et al. 198B) et I fondule Fundulus grandis
Baird & Girard (Greeley et al. 1988).

A titre d’exemple, on ohserve des différences enirs
P’ablette ot 1a bréme bordeliére (ou e barbeau) au
cours de la période de ponte qui se déroule pratique-
ment & la m&me épogue. En effet, chez Pablette, I'exa-
men de la structere ovocytaire révéle que tous les ovo-
cytes en vitellogengse exogéne ont pratiguement dis-
paru de U'ovaire juste aprds la ponte. Le recrutement de
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nouveaux ovocytes vitellogénigues s’avére donc né-
cessaire pour les pontes nltérieures. Par contre, chez la
bréme bordeligre et le barbean, de nombreux svocytes
¢u vitellogendse exogéne sont encore présents apies la
ponte et ils peuvent donc pondre un autre lot d'ovo-
cytes sans en recruter de nouveaux (Poncin 1988, Rin-
chard & Kestemont 1996). Le recrutement & ovocytes
tout au long de la période de reproduction chez 1’ablet-
te se confirme par des niveaux Slevés de PPP et d'E2
(Fig. 3) amnsi gue par une activité hépatique intense (ré-
ticufum endeplasmigue rugueux abondant et organisé,
mitochondries volumineuses, disparition du glycogéne
et des inclusions lipidiques). Chez la bréme bordeliére,
la diminution progressive du PPP (Fig. 3) et celle de
Pactivité hépatique (diminution des phospholipides,
du glycogéne, et des triglycérides, dégénérescence des
hépatocytes) au cours de la période de ponte, nous lais-
s¢ penser que fa différenciation des ovocytes vitellogsé-
sigques doit piéeéder le début de fa période de ponte. T
serait toatefois intéressant de confirmer si cette espéce
est bien un pondeur déterminé. En effet, il est dgale-
ment possible que les brémes bordeliéres ne libérent
gu'une trés faible quantité d’ovales (issu du stock
d’ovocytes en vitellogenése exogéne) i chague acte de
ponte et remplacent rapidement cette perie ¢n recrutant
de nouveaux ovocytes vitellogénigues. >

Généralement, la concentration en testostérone (T}
chez les femelles augmente de concert avec celle 'B2
pour atteindre un pic unique juste avant I’ovulation
puisque I'activité aromatase & cette période est réduite
(MacGregor et al. 1981, Kagawa et al. 1983, Galas &
Bieniarz 1989, Prat et al. 1990, Rinchard et al, 1993),
Toutefois, chez cerfaines espéces, comme le poisson-
chat Ictalarus punciatus (Burke et al. 1984), le doxé
jaune (Malison et al. 1994), le bar commun (Prat et al.
1990}, le garden (Rinchard et al. 1997}, deux pics dis-
tincts de T ont pu étre observés au cours du cycle re-
producteur annnel. Le premier pic cotrespond généra-
lement & la reprise de la vitellogendse et I'augmenta-
tion rapide de la concentration d'E2. Le rble fonction-
nel de la T 2 cette époque est incertain, Malison et al.
(1994 ) suggérent que les niveaux élevés de T seraient
le simple reflet &’une activité siéroidogéaique impor-
tante de la gonade. De plus, la T pourrait intervenir au
cours du développement des ovocytes en stimulant Ia
formation des globules de vitellus ou en agissant pour
augmenter la production de GtH (Crim & Evans 1976).
Le second pic, observé avant PPovulation, est une ca-
ractéristique commune & tous les téléostéens mais son

rble précis o' a pas €t étabh (Kime 1987). Fostier et al.

(1983} ont montré in vitro que les androgénes pou-
vaient avoir, sur la maturation ovocytatre, un effet di-
fect ou une action en synergic avec fa GiHIL Ainsi,

I'injection de tesiostérone ou d’autres androgénes aro-
matisables chez des saumons immatures augmente fa
capacité de synthése et &' accumulation de GrHI au ni-
vezy de leur hypophyse mais ne provoque pas sa dé-
chasge (Kime 1987). Enfin, signalons gue chez ia sar-
dine japonaise, les niveaux de T sont indécelables au
cours du cycle reproducteur annuel, la T subissant une
cwersion efficace ef rapide en B2 (Matsuyama et al.
1691).

Apres avoir atteint sa concentration maximale, la T
décroit chez de nombreuses espéces (Fostier et al.
1983, Singh & Singh 1990, Malison et al. 1994}, cetie
diminution étant liée au shift dans les voies de syntha-
se des stéroides (CL2 3 C21). Toutefois, chez les pon-
deurs muliiples, la concentration en T se maintient A
des tenears élevées puisgu’elle sert de précurseunr 4
PE2 (Kagawa et al. 1983, Burke et al. 1984, Kobayashi
et al. 1988, Prat et al. 1990, Methven et al. 1992, Rin-
chard et al. 1593).

Chez tous les poissons téléostéens, la maturation fi-
nale est indutte par la production d une hormone in-
ductrice de la maturation (MIH) soit la 17,203-dihy-
roxy-4-pregnen-3-one (17,208P), soit la 170,208,21-
trihydroxy-4-pregnen-3-one {2088) (Tablean 3). Cetie
dermére se retrouve d'atlleurs 4 des concentrations ¢le-
vées dans le plasma sanguin lors de 1a maturation (Fos-
tier et al. 1983; Kime 1993). Une Stude, réalisée par
Goetz et al. (1987) chez le saumon de fontaine Salveli-
nus fontinglis L., montre une élévalion opposée de la
concentration en B2 et en 17, 20BP Ainsi, en fin de vi-
tellogenése, VE2Z se trouve en concentration élevéa (45
ng/ml) et décroit rapidement lors de la GVBD (2
ng/ml). Par contre, la 17.2003P présente en taux trés bas
(1 ng/mi} en fin de viteliogengse et subit un accroisse-
ment spectaculaire lors de la GVBD (148 ng/mi). Chez
les salmonidés, les quantités de 17,208P sont trs éle-
vées par rapport a celles observées chez le carassin do-
€ (Kagawa et al. 1983), la carpe commune Cyprinus
carpio L. {Kime & Dolben 1983) et le séricle Sericia
gquingueradiate Temminck & Schiegel (Kagawa
1989). Les follicules de toutes ces espéces auraient une
faible capacité i produire ce stéroide (Kagawa et al.
1983).

[ augmentation de 17,20BP n'a pas toujours été

‘constatée lors de 1a maturation finale et de ¥ ovulation

(Pankhurst & Conroy 1987, Trant & Thomas 1987,
Pankburst & Conroy 1988, Rinchard et al. 19973, Dans
toutes ces études, 'incapacité de détecter les change-
ments de 17, LOBP au cours de la mataration finale des
ovocytes pourrait 8ire due aux especes étudides qui
présentent toutes un développement ovocylaire asyn-
chrone et chez qui seulement une petite proportion de
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Tableau 3. Evolution de la coacentration en 17,208P & diffézonts stades de matonié chez différentes espéees de poissons 3
pontes unique et mudtiples {* valeur déduite A parir des graphes).

Tabic 3. Concentration of 17, 200F at the different stages of maturity in single and mt-iltipl&spawn&r fish (* = data deducied

from the figures).

Espéce Conceniration {ng/ml) Stade de maturité Référence
Pondeur snique
Truite arc-en-ciel 320 GVRBD Fostier et al., 1986
Saumon de fontaine 148 GVBD Goeiz et al.. 1987
142 ovilation
Gardon 4,1 vitellogenése Rinchard et al.. 1997
19,5 maturation finale
284 postponte
Pondeur multiple
Carassin doré 0,185 vitellogenése Kagawa et al. 1983
0,273 ovulation
0,096 postponte
Bar 0,75* prégamétogenese Prat etaf, (990
0,38% gametopenése
0,20* pante
0,15% postponte
Sardine japonaise 0,21 vitellogendse Matsuyama et al. 1991
0,19 fin de vitellogenése
non détecté postponte
Goujeon 29 fin de vitellogenése  Rinchard et at. 1993
2.1 maturation finale
2.0 entre deux pontes
2.6 postponte
Ablette 1,2 vitellogengése Rinchard et at. 1997
2.6 maturation finale
2.8 enire deux pontes
3.6 postponte
Bréme bordeliére 1,25 vitellogenése Rinchard et al. 1997
1,25 maturation finale
1.2 entre deux pontes
09 postponte

follicules est capable de produire le stérofde matura-
ticanel (Pankhurst & Conroy 1988). La méthode
d’échantillonnage peut également ne pas étre appro-
priée. En effet, chez la daurade japonaise Pagrus major
Temminck & Schiegel, Kagawa ¢t al. {1991) gui ont
déerit le cycle journalier de ce progestagéne précisent
que les concenirations les plus éleviées ont €€ enregis-
irées & 4 heures du matin et gu'ensuite les niveaux de
17,20BP chutaient rapidement. Chez € autres espéees,

comme le tambour Micropogonias undulatus L., il -

s’avere que ce stéroide n'est pas fe MIH (Trant & Tho-

mas 1989). Enfin, signalons encore gue la hbération de
17,20BP est xés fugace et que celle-ci1 est rapidement
métabolisée, ce qui ne permet pas touiours sa détection
{Kobayashi et al. 1987, Kime 1990). e faibles taux de
17,208P ne signifient donc pas nécessairement gue ce
stéroide n’est pas 'bormoone inductrice de la matura-
tion (Scott et Canario 1992, Kime 1990). De plus, les
ovaires des cyprinidés possddent une activité Sot-re-
ductase trés importante comparée i celle des autres
poissons téléostéens ol.c'est 1activité 5B-réductase
gni prédomine (Kime 1992}, Un épimere de la
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17,208P, la 17.20a-dihyroxy-4-pregnen-3-one
(17,200, a ainsi €1€ trouvé en grande quantité dans le
plasma du gardon et du rotengle Scardinius erythroph-
thalmus L, (Kime 1992), du carassin doré (Kime et al,
1992), du silure glane Silurus glonis L. {Kime et al,
1993) et de la limande Limanda limanda L. (Canaric &
Scott 1989).

Kagawa et al. (1983) observent gue le taux de
17,208P décroft un jour aprés "ovulation chez I ca-
rassin doré. Par contre, chez le saumon amago Onco-
rhynchus amage Walbaum, le taux postovelatoire de
ce stéroide reste éleve durant un a trois jours. Young et
al. (1983) ont montré que ce taux élevé de 17,20BP
apres 1'ovulation résultait de la séerétion de ce stéroide
par les follicules postovulatoires gui possédernient une
activité stéroidogénique prolongée.

Enfin, signalons que, chez de nombrenses ospéoes,
des mveaux élevés de stéroides sont observés lorsque
ies ovaires sont en postponte (Kagawa et al. 1983,
Young et al. 1983, Rinchard et al. 1993 et 1997), A ce
stade, les ovaires ne contiennent plus que des ovocytes
préviteliogéniques, des follicules atrétiques postovila-
toiras, mais également des ovocvtes viteliogénigues
non ovulés en régression. L activité stéroidogénique
serait imputée aux follicules postovalatoires. Ea effet,
Kagawa et al. (1983} ont montré gue chez le carassin
doré, les folliceles posiovulatoires étaient encore ca-
pables d'une activité stéroidogénique. Kobayashi et al.
(1987) précisent toutefois que si la testostérone peut
encere étre synthétisée, UE2 ne 'est plus. Chez les
pondeurs muitiples, Tes niveaux de 17,208P élevés ob-
servés entre deux pontes résulieraient de I activité sté-
roidogénique des follicules postovalatoires. Chez le
saumon amago, Young et al. (1983) ont mis en éviden-
ce de haates tenenrs en 17,20BP aprés "ovulation

puisque les follicules postovulatoires ont une activité

stéraidogénique protongée pendant | & 3 jours. Cetre
méme observation a également 6 rapportée chez le
carassin doré (Kagawa et al, 1983). Toutefois, la
17,208P o’est produite chez cette espéce que durant 6
a 14 heares. Nous pouvons done afficmer que la dimi-
nution des tensurs en stéroides plasmatiques n'aura
liex qu’aprés résorption totale des follicules atrétiques
postovulatoires.

fes variations des niveaux de stéroides plasmatiques
que nous venons d’envisager font référence fun Gtat de
mateni¢ du poisson. I faut toutefois remarquer que cet
¢état de maturité€ est fonction de I'environmement dans
leguel s¢ trouve le poisson. En effet, la cégulation sté-
roidienne de 'ovogendse dépend principalement chez
les téléostéens du foncuonnement de Vaxe hypothala-
mo-hypohysaire, le systdme neuro-endocrinien servant

de lien entre Penvironnement et les ovaires (voir syn-
théses @ de Viaming 1974, Peter 1983, Sherwood
1987}, En milieu naturel, les madifications des niveaux
des stéroides plasmatiques sont donc fonction directe-
ment ou indirectement des nombreux facteurs environ-
nementaux tels que la tempéranire, la photopériode, la
gualitd de "eau {pH, sahinité, oxygéne dissous), les
disponibilités alimentaires, la végétation aguatigue, les
polluants et Vhomme qui vont done influencer positi-
vement o négativement les ditférentes étapes de la re-
production (gamétogenese, ponie ou postponte) (Lam
1983}, En conditions contrbies, le stress induit par les
manipulations et le stockage des poissons peut égale-
ment affecter les niveaux plasmatiques des stéroides
tant & court texme qu’a long terme (Carragher & Pan-
kharst 1991). Aprés une heure de confinement, ces au-
teurs ont ainsi constaté que chez le sparidae Pagris
major Bloch & Schneider, les concentrations plasma-
tiques en B2 et en T chutent tandis que celle de
17,20BP augmente significativernent. Les prises de
sang épétitives peuvent dgalement altérer le cycle re-
producteur du poisson comyne §'a moniré Poncin
(1988) chez le barbean. 1l apparait clairement chez cet-
te espéce que fe taux d'E2 diminue dés la premiére pri-
se de sang. On constate aussi un allongement du
nombre de jours entre deux pontes successives d'une
femelle (19 jours au liew de 14-13 jours). Certaines fe-
melles arréient méme de pondre aprés 5 prélevernents
sanguins. Dés lors, afin d’éviter fout stress de manipu-
lation, certains autelrs préconisent {'utilisation d’une
canule placée au nivean de la veine candale pour des
prises de sang sériées et I'isolement total du poisson
(visuel, mécanique...) (Ling & Wells 1985, Wells
1987).

5. Conclusion

Théoriguement, daas un environnement donné, un
poisson devrait développer une stratégie de reproduc-
tion optimale. Toutefois, comme le signale Wootton
(1984), dans la réalité, celle-ci ne peut pas toujours
étre atteinte. En effet, certaines contraintes dictées par
d'auptres traits adaptatifs non liés a fa reproduction tels
que Ia défense contre les prédateurs, "acquisition de la
nourriture et I'efficacité du déplacerment peuvent se ré-
percuter sur les différents traits reproducteurs. Par
contre, chague espeéce est susceptible de modifier une
vu plusigurs de ses caracténstiques de reproduction en
fonction du milieu dans leguel i vit, Celle souplesse
adaptative des modalités de reproduction est cependant
limitée par le cadre génétique de I'espece qui définit sa
stratégie. Il en résulte que les poissous, bien gqu'ayant
un nombre limité de stratégies de reproduction, vonl
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cxprimer les tactiques de reproduction les micux adap-

tées z leur environnement POUr assurer ia pen.nmte [ )

I"€quilibre de leur population.

En ce gui concerne la dynamique de U'ovogenise,
guatre grandes étapes sont généralement identifides : le
stade protoplasmique, 1a vitellogenése endogene, ia vi-
tellogenése exogene et la maturation finale. La dyna-
migue ovarienne est, quant 2 elie, basée sur les diffé-
rentes populations ovocytaires présentes dang ovaire
au cours de la période de reproduction. Il est ainsi pos-
sible de distinguer dans Peovaire une, deux, voire plu-
sieurs populations d'ovocytes en fonction du type de
ponies siéveloppé par le poisson. '

Chez les poissons a ponte unigue ol une seuie co-
borte d’ovocyles arrive & maturité, 1’ovogengse se dé-
roule de maniére synchrone pour tous les ovocytes en
cours de maturation. La régulation stéroidienne des
mécanismes de reproduction est simple et peut se résu-
mer comrme suit | la vitellogendse exogdne est stimulée
par les oestrogdnes alors gue la maturation finale et
Povulation sont provoquées par une chute d’oestro-
génes et un pic de séerétion de Ihormone inducinice de
fa maturation, généralement un dérivé de la progesté-
rone.

Chez les poissons 2 pontes multdples qui recruent
leurs ovocytes avant le début de la péricde de ponte, la
régulation stéroidienne est assez similaire a celle ob-
serveée chez les poissons & ponte vnique. Par contye,
lorsqgue les ovocytes sont recrutés tout au long de la pé-
riode de ponte, la situation est beaucoup plus complexe
puisque des gvocytes en vitellogengése exogéne et donc
sous dépendance d’oestrogeénes, cohabitent avece des
ovocyles en maturation finale soumis & 1'action des
progestagénes. Dans ce cas, les niveaux des différents
stéroides se maintiennent glevés durant toute fa pédo-
ide de ponte.

~Toutefols, chez certaines espéces, qu’elles soient
“pondeurs unique ou maltiples, les différents niveaux
mesurés ne refletent pas toujours I’activité biologique
et i’,.:mmrétatloll de ces concentrations ne peut se fai-
¢ que via une approche histologique de 'ovogengse.

Comme le font remarquer Tyler & Sumpter (1596),
ies études sur la croissance ovocytaire se sont focali-
séas sur la vitellogenése vt la materation des ovocytes.
H <’avérerait maintenant intéressant d’étudier leg fac-
teurs qui initient les processus de la croissance ovocy-
taire ainsi que ceux gut contrblent le recrutement ovo-
cytaire, surtout chez les poissons A pontes multiples
qui divisent leur potentie] reproductif. La technique
d’ovariectomie unilatérale, récemmment développée
(Tyler et al. 1994), constitue an oulil valable pouor ce
genre d’éude. TV avtre part, "étude des stéroides dits

non classigues (Kime 1993) chez les poissons pour-
raient permetice une meilleure compréhension des mé-
canismes conirdlant 1z régulation de I"ovogenése. Ain-
s, chez les poissons ot les conceptrations en siérofdes
classiques (T, B2, 11-kT, 17,20bP) sont faibles ou pré-
senlent peu de variation, il serait intéressant de déter-
miner si d’autres stéroides sont produits ainsi que leur
rdle dans la reproduction.
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