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La gonadogenèse des Poissons

J. BRUSLÉ Solange BRUSLÉ

Laboratoire de Bio%gie marine, Université de Perpignan,
avenue de Villeneuve, 66025 Perpignan Cedex, France.

Summary. Gonadogenesis in fish.
This paper is a general review of gonadogenesis in fish. Data in the literature deal

with gonadal development and sexual differentiation and their variability in different
species in correlation with the effects of environmental factors and steroid activity. The
practical interest of gonadogenesis in fish culture has been discussed.
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Introduction.

La sexualité des Poissons se caractérise par la grande variété de ses modali-
tés d’expression (gonochorisme primaire ou secondaire, hermaphrodisme, inter-
sexualité) ainsi que par la labilité de la différenciation sexuelle et de l’activité
fonctionnelle (D’Ancona, 1950 ; Bertin, 1958 ; Atz, 1964 ; Vivien, 1964 ; Yama-
moto, 1969 ; Harrington, 1974).

La détermination du sexe est d’ordre génotypique, liée à la fécondation

(syngamique), ainsi que l’ont montré les recherches poursuivies sur Xiphophorus
maculatus (Gordon, 1946, 1951 et 1952 ; Gordon et Aronowitz, 1951 ; Chavin et
Gordon, 1951 ; Kallman, 1970 ; Kallman et Schreibman, 1973), Rivulus marmora-
tus (Harrington, 1967) et surtout sur Oryzias latipes (Aida, 1921 ; Yamamoto,



1958, 1959, 1962, 1963 et 1968 ; Yamamoto et Matsuda, 1963 ; Yamamoto et al.,
1968). Les principales revues consacrées à la détermination chromosomique du
sexe des Téléostéens sont dues à Harrington (1967 et 1974), Mittwoch (1973),
Ohno (1979) et Purdom (1979).

Le sexe est d’expression phénotypique, ce qui est « déterminé » à la fécon-
dation étant la combinaison des gènes sexuels mais pas le sexe lui-même. Cette
différenciation sexuelle, phénotypique, est généralement conforme au génotype
mais elle peut s’en écarter (intersexualité, inversion sexuelle : Reinboth, 1970,
1975 et 1980) en raison de l’influence de facteurs épigénétiques (facteurs de
l’environnement tels que la température : Harrington, 1967, 1974 et 1975, alimen-
tation et densité de population : Passakas et Tesch, 1980, facteurs sociaux :

Reinboth, 1980) ou à la suite d’interventions expérimentales agissant au niveau
des inducteurs sexuels (hormones stéroïdes : Donaldson et Hunter, 1982).

De nombreuses recherches ont été engagées sur les plans histologique et
cytologique, visant à décrire les étapes de la gonadogenèse chez les Cyclosto-
mes, les Elasmobrariches et surtout les Téléostéens. Les études descriptives de
morphogenèse, à l’échelle photonique, ont été complétées par des recherches
expérimentales qui ont été poursuivies essentiellement sur des espèces d’eau
douce : Salmonidés, Cichlidés et surtout Cyprinodontiformes (voir tabl. 1). Ces
recherches concernent surtout des interventions endocrinologiques (utilisation de
stéroïdes sexuels : Chieffi, 1959 ; Yamamoto, 1959 ; Dzwillo, 1966 ; Takahashi et
Takano, 1971 ; Onitake, 1972 ; Nakamura et Takahashi, 1973 ; Jalabert et al.,
1974b ; Upadhyay, 1977 ; Tayamen et Shelton, 1978 ; Jensen et Shelton, 1979 ;
Nakamura, 1981 ; Shelton et al., 1981 ; Yoshikawa et Oguri, 1981 ; van den
Hurk et al., 1982 &horbar; contrôles par hypophysectomie : Ashby, 1957, 1964 ou par
des inhibiteurs tels que le méthallibure ou l’acétate de cyprotérone : Hopkins et
a/., 1979 ; Hamaguchi, 1979). L’influence des facteurs de l’environnement, en

particulier de la température, a été testée (Padoa, 1939 ; Ashby, 1964 ; Harring-
ton, 1967, 1974 et 1975 ; Jalabert et al. 1974a ; Kuhlman, 1975 ; Magomedov et
a/., 1979). Notons que les analyses cytologiques à l’échelle ultrastructurale ont

été relativement rares (Satoh et Egami, 1973 ; Satoh, 1974 ; Upadhyay, 1977 ;
Bruslé, 1982 ; van der Hurk et al., 1982).

Le tableau 1 présente toutes les espèces étudiées et les types d’observation,
descriptives ou expérimentales, réalisées.

Rappelons enfin que plusieurs articles généraux ont été consacrés à la diffé-

renciation du sexe des Poissons et Cyclostomes (D’Ancona, 1956 ; Atz, 1964 ;
Hardisty, 1965, 1967 et 1970 ; Yamamoto, 1969 ; Persov, 1975 ; Lepori, 1980 ;
Billard et al., 1982), mais qu’aucune mise au point complète ne concerne la

gonadogenèse. Une meilleure connaissance de celle-ci présente un intérêt non
seulement fondamental (différenciation cellulaire, inducteurs sexuels, phyloge-
nèse) mais aussi appliqué (contrôle du sexe en élevage ; Yamazaki, 1976 ;
Donaldson et Hunter, 1982 et en particulier production de populations mono-
sexuées ou stériles : Chevassus et al., 1979a, b ; Stanley, 1981).

Ce travail se propose de présenter un tableau aussi complet et synthétique
que possible de l’état actuel des connaissances sur les problèmes de la gonado-
genèse des Poissons.







1. - Origine des constituants gonadiques et morphogenèse
des ébauches génitales.

Les principales étapes de la différenciation phénotypique du sexe sont, d’après
Persov (1972), les suivantes :
1) Période indifférenciée.
- Stade prégonadique :

1) ségrégation des cellules germinales primordiales (CGP) ;
2) migration des CGP ;
3) concentration des CGP dans la région de formation des futures gonades

1= primordium gonadiquel.
- Formation des gonades :

4) mise en place des crêtes génitales ;
5) migration des CGP vers les crêtes génitales.

2) Différenciation gonadique.
a) Anatomique : changements structuraux, édification ovarienne ou testiculaire ;
b) Cytologique : différenciation des ovogonies et ovocytes ou des spermatogonies
et spermatocytes.

Comme l’a fait remarquer D’Ancona (1956), la gonade n’est pas l’organe qui
donne naissance aux éléments germinaux mais seulement l’organe dans lequel,
provenant d’autres territoires, ces éléments se multiplient et se différencient.

A) Origine et caractéristiques des cellules germinales primordiales (CGP).

1 ) Ségrégation. &horbar; Les gonocytes primordiaux ou cellules germinales primor-
diales (CGP) prennent leur origine au cours de l’embryogenèse précoce dans
l’endomésoderme extraembryonnaire. Leur ségrégation des blastomères vitellins
s’effectue très tôt, soit dès le stade blastula (Oncorhynchus : Mahon et Hoar,
1956), soit plus souvent au cours de la gastrulation (Gambusia : Pala, 1968 et

1970 ; Cyprinus : Nedelea et Steopoe, 1970 ; Oryzias : 3 jours après la féconda-
tion, Gamo, 1961 ; Satoh et Egami, 1973). Elle se produit parfois à la fin de la

gastrulation ( Perca : Mezhnin, 1978) ou plus tard, à l’éclosion (Clarias : Belsare,
1974). Le site même de ségrégation germinale a donné lieu à des interprétations
différentes et contradictoires (Johnston, 1951 ; Gamo, 1961). La plupart des
auteurs considèrent que le lieu d’apparition des CGP est l’endoderme présomptif



(De Smet, 1970, chez Polypterus ; Bodemer, 1971, chez Poecilia ; Onitake, 1972
et Hogan, 1973, chez Oryzias; Hahn, 1927, chez Cottus) et en particulier le
vitellus sous-intestinal, dans la région postérieure du sac vitellin (périblaste de la
région caudale : Mezhnin, 1978). Toutefois, d’autres auteurs (Pala, 1970, chez
Gambusia ; Nedelea et Steopoe, 1970, chez Cyprinus) attribuent cette origine au
mésoderme présomptif et certains (Gamo, 1961, chez Oryzias ; Muller, 1969,
chez Hemihaplochromis) considèrent que les CGP se différencient à la fois dans
l’endoderme et dans le mésoderme présomptifs. De plus, des similitudes relatives
aux modalités de la ségrégation des CGP, aussi bien chez les Poissons que chez
les Cyclostomes (Hardisty, 1967), ont été observées, les différences intraspécifi
ques et la variabilité interspécifique étant discrètes.

2) Migration. &horbar; Il est généralement admis que les CGP se déplacent, par
amoeboïdisme, depuis le vitellus sous-intestinal jusqu’au mésentère dorsal via le
mésoderme ventral et via le mésoderme splanchnique (Johnston, 1951 ; Gamo,
1961 ; Mezhnin, 1978). Ces gonocytes présentent d’ailleurs des pseudopodes
caractéristiques (Nedelea et Steopoe, 1970).

3) Concentration (dans la région du futur primordium gonadique). &horbar; Les
CGP se retrouvent, à l’issue de leur migration, groupées à la racine du mésentère
dorsal (Nakamura et Takahashi, 1973 ; Yoshikawa et Oguri, 1978a, b, chez Tila-

pia ; Pala, 1968, chez Gambusia ; Gamo, 1961, chez Oryzias) ou à son voisinage
(Ryazantseva et Sakun, 1980 chez Cyprinus ; Roblin et Bruslé, 1983, chez Dicen-
trarchus) . ..

4) Cyto%gie. - La plupart des études cytologiques de CGP ont été effec-
tuées au microscope photonique et les seules observations ultrastructurales sont
dues à Hogan (1973), Satoh et Egami (1973), Satoh (1974), Kanobdee (1975),
Bruslé et Bruslé (1978b), Bruslé (1980, 1982). Les critères de taille cellulaire sont
les plus utilisés (tabl. 2), les valeurs des diamètres cellulaires variant très sensible-
ment d’une espèce à l’autre. Le rapport nucléoplasmique (0,4 ± 0,1 : Bruslé,
1982) et l’organisation structurale, décrite notamment par Bruslé (1980, 1982), et
caractérisée par des contours cellulaires et nucléaires irréguliers, une densité
électronique élevée liée à une grande richesse en ribosomes, un noyau volumi-
neux, une pauvreté générale en organites cytoplasmiques et la présence de
matériel dit nuage et ciment, confèrent à ces CGP une originalité et une identité
propre bien distincte de celle des gonies (spermatogonies et ovogonies) qui
seront issues d’elles.

5) Nombre. &horbar; Des revues générales portant sur le nombre des CGP ont été
publiées par Johnston (1951), Hardisty (1965 et 1967) et Persov (1972). Les
auteurs ont insisté sur l’existence de différences spécifiques, (Persov, 1972) ainsi
que sur les grandes variations individuelles (Johnston, 1951). Le nombre des
CGP varie de 20 à 100 chez 70 % des Vertébrés étudiés (Hardisty, 1967) et se
situe autour de 47 chez la Truite (Lebrun, 1977). Il est toutefois relativement uni-
forme et contraste avec les grandes divergences dans les taux de fécondité ; il
ne présente d’ailleurs aucune relation directe évidente avec le nombre définitif de
cellules sexuelles (Hardisty et Cosh, 1966). Aucune différence numérique liée au



sexe ne serait décelable jusqu’au primordium gonadique chez Oryzias (à l’éclo-

sion, les ô possèdent 72 CGP et les ç 75 d’après Quirk et Hamilton, 1973).
Toutefois, d’autres auteurs (Wolf, 1931, chez Xiphophorus) admettent que le
nombre des CGP est nettement supérieur chez les femelles à celui des mâles.
Une augmentation du nombre des CGP impliquant des divisions mitotiques au
cours de la migration a été observée dans certains cas (Muller, 1969 ; Nedelea et
Steopoe, 1970 ; Belsare, 1974 ; Mezhnin, 1978) mais elle a été mise en doute par
Gamo (1961) et Hardisty (1965) qui considèrent que les divisions cellulaires ne se
produisent pas depuis la ségrégation jusqu’au primordium gonadique. Elles ne se
manifestent qu’au 8e jour chez Brachydanio (Takahashi, 1977) et Gasterosteus
(Shimizu et Takahashi, 1980) entre le 20e et le 40e jour chez Cyprinus (Ryazant-
seva et Sakun, 1980). Chez Oryzias (Hamaguchi, 1979), la prolifération se répartit
en deux vagues successives : avant l’éclosion dans le primordium puis 15 jours
après l’éclosion.



B) Origine des constituants somatiques.

1) Edification du primordium gonadique.

La gonade des Vertébrés présente classiquement une organisation bi-

sexuelle caractéristique, liée à la dualité initiale, d’origine embryologique, de
son stroma somatique constitutif. La bipotentialité sexuelle des gonades primiti-
ves reposerait, selon une conception ancienne applicable aux Amphibiens (Wits-
chi, 1934 et 1942) et aux Mammifères (revue de Ohno, 1979), sur l’existence

d’un double substrat somatique, le cortex et la médulla différant par leur origine
et dont les potentialités seraient respectivement femelle et mâle. La différencia-

tion serait alors le résultat de l’activité antagoniste des constituants du couple
cortico-médullaire et résulterait de la production d’inducteurs hypothétiques de
type « corticine » et « medullarine » (Witschi, 1950, 1957), « gynogénine » et
« androgénine » (D’Ancona, 1950), « gynotermones » et « androtermones »

(Yamamoto, 1962). Ce schéma, admis chez les Amphibiens (Witschi, 1950),
s’appliquerait aux Elasmobranches (Chieffi, 1949 à 1959), mais ne concernerait ni
les Cyclostomes ni les Téléostéens chez lesquels, en l’absence d’un blastème
rénal mésonéphrétique, seul le cortex dérivant de la paroi péritonéale participerait
à l’édification de l’ébauche génitale (D’Ancona, 1943 à 1955).

Ces notions, longtemps jugées classiques, ont été remises en cause tant
chez les Mammifères (Gropp et Ohno, 1966 ; Zamboni et al., 1979 ; Byskov,
1978) que chez les Poissons (Harrington, 1974 et 1975). Chez les Téléostéens, ce
dernier auteur a en effet jugé le stroma du hile (« médial ramus ») équivalant à la
médulla gonadique de Witschi. Une autre conception « dualiste » a été présentée
par Lepori (1980), selon laquelle le primordium, simple et d’origine exclusivement

péritonéale (épithélium coelomique du mésoblaste latéral), serait formé de deux

territoires cellulaires distincts à destinées sexuelles différentes (zone proche du
mésogonium à potentialité femelle et zone distale à potentialité testiculaire).

Le primordium gonadique est constitué de plusieurs catégories d’éléments
somatiques : cellules épithéliales, fibroblastes, fibres collagènes (Roblin et

Bruslé, 1983). Dans l’ovaire présomptif de la Truite, à l’échelle ultrastructurale,

Upadhyay (1977) a montré l’existence d’une zone superficielle faite de cellules

épithéliales entourant les cellules germinales et recouverte par un mésothélium de
surface, nettement séparée par une lame basale du stroma conjonctif sous-
jacent. L’origine et le devenir de ces divers constituants ont été discutés par cet
auteur mais de nouvelles recherches, à des stades plus précoces et concernant

également le testicule présomptif, s’avèrent encore nécessaires.

2) Morphogenèse gonadique.

a) La crête génitale. &horbar; L’édification de la crête génitale des Téléostéens
suppose la différenciation et l’organisation des cellules somatiques issues de la

paroi somatopleurale de la cavité péritonéale ainsi que leur colonisation par les
CGP. Suspendue, au niveau de son hile à la paroi péritonéale dorsale ou dorso-
latérale de la cavité coelomique par le mésogonium (Cala, 1970 ; Nakamura et



Takahashi, 1973 ; Lepori, 1980), cette crête génitale est constituée par un cordon
continu de cellules somatiques (mésothéliales, fibroblastiques...) dans lequel des
CGP sont distribuées de façon discontinue (Johnston, 1951 ; Swarup, 1958 ;
Belsare, 1974 ; Roblin et Bruslé, 1983). Elles peuvent être plus concentrées en
direction crâniale (Lissia-Frau, 1968, chez Perca ; Davies et Takashima, 1980 ;
Ryazantseva et Sakun, 1980, chez Cyprinus·, en direction caudale (Odum, 1936
chez Opsanus ; Mezhnin, 1978 chez Perca ; Bruslé, 1982 chez Liza ; Roblin et

Bruslé, 1983 chez Dicentrarchus) ou en position moyenne (Takashima et al.,
1980 chez Salmo). Leur distribution peut même préfigurer leur évolution ulté-

rieure. Ainsi, chez Salmo gairdneri, la concentration des gonocytes dans un ren-
flement antérieur caractérise une future différenciation ovarienne alors que leur

répartition sur toute la longueur de l’ébauche est le propre des testicules pré-
somptifs (Lebrun, 19771.

b) La gonade indifférenciée. &horbar; La prolifération des cellules germinales, bien
que rarement observée (Magomedov et al., 1979) et le développement parallèle
du stroma conjonctif conduisent à la réalisation d’une ébauche gonadique bien
individualisée au sein de laquelle se situeront les processus morphologiques,
cytologiques et physiologiques traduisant la sexualisation. Au cours de cette

période d’indifférenciation, les cellules germinales primordiales, qui constituent
les cellules-souches et sont considérées comme bipotentes (Hogan, 1973 ; Satoh
et Egami, 1973 ; Bruslé et Bruslé, 1978b ; Bruslé, 1980, 1982) sont toujours
entourées par des cellules somatiques qui leur sont annexées (Kanobdee, 1975 ;
Upadhyay, 1977 ; Bruslé, 1982). Quelles que soient leur dénomination (« neigh-
bouring somatic cells » : Satoh, 1974 ; « epitheloid cells » : Upadhyay, 1977 ;
« peritoneal cells » : Hogan, 1978) et leur origine, ces cellules sont elles-mêmes
jugées bipotentes (évolution sertolienne ou préfolliculeuse). L’association structu-
rale intime du « couple CGP-cellule somatique » est susceptible de jouer un rôle
important dans le maintien du caractère indifférencié grâce à un microenvironne-
ment spécifique créé autour de la cellule sexuelle (Bruslé, 1982).

c) L ôvotestis. - L’ontogenèse des gonades hermaphrodites a fait l’objet
d’observations limitées à quelques représentants des familles suivantes : Cyprino-
dontidés (Harrington, 1975), Platycephalidés (Fujii, 1971) et surtout Serranidés

(Bruslé, 1982) et Sparidés (D’Ancona, 1956 ; Lissia-Frau et Casu, 1968, Malo-
Michele, 1977 ; Lepori, 1980). L’originalité de l’ovotestis réside dans son carac-
tère ambisexuel et dans la mise en place, simultanée ou successive, des deux
territoires hétérosexuels, ovarien et testiculaire. Cette dualité morphologique est
précoce : chez Lithognathus (Lissia-Frau et Casu, 1968 ; Lepori, 1980), elle se
manifeste déjà dans la lame gonadique ayant valeur de crête génitale et se tra-
duit par l’organisation simultanée d’une partie ovarienne dorsale et d’une partie
testiculaire ventrale. L’antériorité du développement de la zone ovarienne par

rapport à l’aire testiculaire a été soulignée chez Rivulus (Harrington, 1975) et

chez Serranus (Bruslé, 1982, 1983). Les observations réalisées dans ces deux

genres révèlent la prépondérance ovarienne et l’existence d’une dualité tissulaire
précoce, antérieure à la colonisation germinale (Bruslé, 1983).



II. - Modalités de la différenciation gonadique.

AJ Les types de différenciation.

D’Ancona (1956) et Yamamoto (1969) distinguent deux catégories de diffé-
renciation sexuelle :

1) La différenciation sexuelle directe qui se traduit, à un moment déterminé de

l’ontogenèse sexuelle, par l’apparition, dans les gonades indifférenciées, de cellu-
les sexuelles, femelles chez les uns, mâles chez les autres.
2) La différenciation sexuelle indirecte qui consiste d’abord en une différenciation
de type femelle dans l’ensemble des individus d’une population, puis, en une
évolution ultérieure vers le sexe mâle (différenciation testiculaire secondaire) chez
50 % de ceux-ci.

Au type direct se rattachent la plupart des espèces de Poissons gonochori-
ques. Au type indirect sont reliés tous les cas d’intersexualité transitoire ou

d’hermaphrodisme juvénile, connus notamment chez l’Anguille (Grassi, 1919 ;
Kuhlman, 1975 ; Colombo et Rossi, 1978 ; mis en doute par Bieniarz et al.,
19811, chez Brachydanio (Takahashi, 1977), la Gambusie (Lepori, 1950), le Guppy
(Goodrich et al., 1934 ; Dildine, 1936 mais dénié par Mozzi, 1954), chez Microp-
terus (Johnston, 1951), Lampetra (Busson-Mabillot, 1965 ; Hardisty, 1965) et

Entosphenus (Okkelberg, 19211. Chez la truite arc-en-ciel, l’hypothèse d’une dif-
férenciation indirecte (phase femelle initiale puis différenciation testiculaire ulté-
rieure) a été avancée par Mrsic (1923 et 1930) mais niée par Padoa (1939). Les
travaux de Lebrun (1977) vont plutôt dans le sens d’une différenciation directe

bien que le problème ne soit pas résolu pour une partie des individus étudiés. La
présence d’ovocytes intratesticulaires, même à des stades précoces et chez un
nombre parfois élevé d’échantillons comme chez le Loup (Roblin et Bruslé, 1983),
ne saurait constituer un argument suffisant en faveur d’une différenciation de

type indirect.

B) Les aspects anatomiques et cytologiques de la différenciation.

1) Différenciation anatomique des gonades. &horbar; La différenciation morpholo-
gique (structurale) des gonades, dans le sens ovarien ou testiculaire, précède
généralement la différenciation cytologique, ovogoniale ou spermatogoniale.
C’est le cas de Perca (Mezhnin, 1978) et de diverses autres espèces gonochori-
ques et même hermaphrodites (D’Ancona, 1956). Le nombre, la distribution et le

comportement des cellules somatiques constituent les premiers indices de la dif-
férenciation, testiculaire ou ovarienne, antérieurement à la différenciation des cel-

lules germinales. Ce critère a été utilisé chez Oryzias (Yoshikawa et Oguri, 1979)
où les cellules interstitielles (étudiées en microscopie électronique par Satoh,
1974, qui leur attribue une valeur de cellules de Leydig) sont décelables, en posi-
tion périphérique, dès le stade 9 mm, alors que la différenciation germinale est
plus tardive (à partir du stade 11,5 mml. La sexualisation somatique précède éga-
lement la sexualisation germinale chez Rivulus (Harrington, 1975) et Cteno-



pharyngodon (Shelton, 1982). L’importance relative du développement du stroma
conjonctif, au cours de l’ontogenèse testiculaire, a été utilisée comme critère de
la différenciation sexuelle chez Tilapia (Nakamura et Takahashi, 1973), Rivulus
(Harrington, 1975), Brachydanio (Takahashi, 1977), Perca (Mezhnin, 1978) et
Gasterosteus (Shimizu et Takahashi, 1980). La complexité de ce stroma où plu-
sieurs types cellulaires ont été identifiés a été montré par Takashima et al.,
(1980) chez la Truite. Le mésogonium évolue en un mésovarium étroit ou en un
mésorchium testiculaire plus large. Ultérieurement, une partie des tissus somati-
ques de ce secteur s’organise pour ménager une cavité ovarienne dont l’ontoge-
nèse a été décrite chez Carassius (Takahashi et Takano, 1971), 7ilapia (Naka-
mura et Takahashi, 1973), Gasterosteus (Swarup, 1958) et Oncorhynchus (Naka-
mura et al., 1974) ou bien pour différencier des canaux efférents chez Salmo
(Ashby, 1957), Tilapia (Nakamura et Takahashi, 1973) et Poecilia (Takahashi et
lwasaki, 1973). Un développement important des vaisseaux sanguins et des élé-
ments lymphocytaires a été observé dans la gonade à évolution testiculaire, chez
la Truite (Padoa, 1939), la Lamproie (Hardisty, 1965) et l’Epinoche (Shimizu et
Takahashi, 1980). La mise en place du tissu interstitiel (à activité 3e HSD + 1,
caractéristique du testicule a été décrite précocement chez Poecilia (Takahashi et
lwasaki, 1973 ; Takahashi, 1975a, b), Salmo (Upadhyay, 1977 ; van den Hurk et
a/., 1982) et Oryzias (Yoshikawa et Oguri, 1979).

Par ailleurs, la distribution des cellules germinales, de même que la forme et
la taille de la gonade peuvent aussi constituer des critères de différenciation
sexuelle précoce. Ainsi, la concentration des cellules germinales dans la région
corticale de la gonade caractérise la différenciation ovarienne de la Lamproie
(Hardisty, 1965), mais traduit l’évolution testiculaire de Xiphophorus (Gordon,
1952 ; Vallowe, 1957). Chez la Truite, un développement important de la région
antérieure de la gonade serait le témoignage d’une différenciation ovarienne
(Ashby, 1957). De même, chez le Saumon (Robertson, 1953 ; Laird et al., 1978)
et chez Oryzias, (Onitake, 1972), l’ovaire présomptif est plus volumineux que le
testicule.

2) Différenciation cytologique des gonades. &horbar; Chez de nombreuses espè-
ces, le critère de différenciation sexuelle n’est pas seulement architectural mais
d’ordre cytologique. En effet, l’activité méiotique précoce et l’accroissement

rapide de taille (auxocytose) des ovocytes contrastent d’une part avec le retard
d’entrée en méiose et d’autre part avec la plus petite taille des cellules de la

lignée mâle.

a) Cellules sexuel%s. - La diagnose précoce des gonies et la mise en évi-
dence de leurs caractères distinctifs (spermatogonies, ovogonies) sont seulement
possibles au niveau ultrastructural (Bruslé et Bruslé, 1978b ; Bruslé, 1980, 1982).
C’est pourquoi, le critère de différenciation sexuelle précoce généralement
adopté, à l’échelle de la microscopie photonique, est celui de l’entrée en pro-
phase méiotique qui caractérise les ovocytes par opposition à une méiose sper-
matocytaire beaucoup plus tardive. La reconnaissance d’ovocytes préméiotiques
et méiotiques constituerait alors la preuve d’une différenciation en direction ova-
rienne chez la Lamproie (Hardisty, 1965), la Truite (Vlad, 1976 ; Takashima et al.,



1980), le Saumon (Nakamura et al., 1974 ; Magomedov et al., 1979), Oryzias
(Onitake, 1972 ; Satoh, 1974 ; Satoh et Egami, 1972 et 1973 ; Yoshikawa et

Oguri, 1981), Hemihaplochromis (Muller, 19691, Poecilia (Takahashi, 1975 a, b),
Tilapia (Nakamura et Takahashi, 1973 ; Yoshikawa et Oguri, 1978a, b) et Brachy-
danio (Takahashi, 1977). Toutefois, ce critère cytologique doit être utilisé avec

beaucoup de prudence, d’une part en raison de l’existence de cas de différencia-
tion indirecte (Truite, Anguille, Lamproie...), d’autre part à cause de la présence
d’ovocytes intratesticulaires chez les mâles d’espèces à différenciation directe :
Tilapia (Avtalion et Mires, 1976 ; Jensen et Shelton, 1979), Cyprinus (Davies et
Takashima, 1980), Dicentrarchus (Roblin et Bruslé, 1983). De tels ovocytes (testis-
ova, oocyte-like-cells) parfaitement normaux à l’échelle ultrastructurale (Bruslé,
1982) ne constituent donc nullement une preuve de sexualisation dans un sens
femelle.

Une autre preuve de la différenciation sexuelle, dans le sens ovarien, con-
cerne le nombre des cellules germinales, antérieurement à toute différenciation
morphologique ou cytologique évidente. Ainsi, chez la Truite (Lebrun, 1977),
l’augmentation du nombre des cellules sexuelles est fonction du sexe présumé
(1 500 chez les femelles présomptives et moins de 1 000 chez les mâles présomp-
tifs). Il en est de même chez Xiphophorus (Wolf, 1931) et chez Oryzias (Quirk et
Hamilton, 1973). En effet, la multiplication des cellules germinales par activité
mitotique caractérise le sexe femelle et contraste avec l’arrêt de prolifération
spermatogoniale. Ainsi, les mitoses sont plus actives chez les femelles que chez
les mâles, notamment chez Oryzias (Tuzuki et al. 1966 ; Onitake, 1972 ; Satoh,
1974 ; Satoh et Egami, 1972 et 1973 ; Quirk et Hamilton, 1973), mais aussi chez
Poecilia (Miyamori, 1964), Channa (Belsare, 1966), Salmo (Ashby, 1957 ; Lebrun,
1977) et Lampetra (Hardisty, 1965). La prolifération spermatogoniale n’intervient
que plus tardivement, comme chez Poecilia (Billard, 1973) où peuvent être mises
en évidence 14 générations cellulaires successives. Des différences notables,
quant au début et à la durée de la phase de multiplication goniale, ont été obser-
vées entre espèces voisines chez les Lamproies (Hardisty, 1969 et 1970), les Sau-
mons et les Esturgeons (Persov, 1972) et même entre formes distinctes (anadro-
mes et « landlocked ») d’une même espèce, comme chez Petromyzon marinus
(Hardisty, 1969).

Par ailleurs, un argument complémentaire a été utilisé : l’existence de phé-
nomène d’atrésie. Si les processus constructifs sont les plus importants au cours
de la! différenciation et de l’édification gonadiques, il est intéressant de noter que
ceux-ci sont, dans un certain nombre de cas, accompagnés de processus de
dégénérescence de certaines catégories de cellules sexuelles. La destruction pré-
coce de cellules germinales indifférenciées a été décrite chez Oryzias (Gamo,
1961), Polypterus (De Smet, 1970), Scyliorhinus (Thiebold, 1964). De plus, cette
atrésie est tardive dans la forme « landlocked » de la Lamproie Petromyzon mari-
nus (Hardisty, 1965 et 1969 ; Hardisty et Cosh, 1966) où, après une phase de
prolifération des cellules germinales, 70 % d’entre elles environ entrent en dégé-
nérescence lors de la prophase méiotique. L’atrésie ovocytaire est également
connue au cours des phases de différenciation ovarienne chez Xiphophorus (Gor-
don, 1952) et chez Mugil Cephalus (Stenger, 1959). Les processus atrétiques



sont particulièrement évidents dans les cas d’intersexualité transitoire (ou her-

maphrodisme juvénile) lorsque l’organisation ovarienne primitive fait naturelle-
ment place, dans une partie de la population, à une organogenèse testiculaire.
Les ovocytes formés au cours de cette phase femelle initiale persistent un certain
temps dans le testicule puis dégénèrent pour disparaître plus ou moins complète-
ment (Brachydanio : Takahashi, 1977 ; Anguilla : Kuhlman, 1975 ; Lampetra :
Busson-Mabillot, 1965 ; Hardisty, 1965, 1969 et 1970). La dégénérescence des
ovocytes est également observée après intervention expérimentale, consécutive-
ment à des traitements hormonaux (stéroïdes sexuels) au cours de l’inversion
sexuelle de nombreuses espèces. Cette atrésie ovocytaire se produit lors de la
masculinisation (transformation des ovaires en testicules) de femelles génétiques
par des androgènes (11-cétotestostérone et méthyltestotérone chez Tilapia :
Nakamura, 1975 ; propionate de testostérone chez Xiphophorus : Vallowe, 1957).
Des phénomènes atrésiques sont également observés après utilisation d’cestrogè-
nes (éthynylestradiol agissant dans le sens d’une féminisation des gonades mâles
avec dégénérescence des « oocyte-like-cells » de Poecilia : Miyamori, 1964 ; ben-
zoate d’oestradiol provoquant l’atrésie des cellules mâles de Xiphophorus : Moh-
sen, 1958), de divers stérols (pregnénolone chez Xiphophorus et Poecilia : Moh-
sen, 1958) ou de corticostéroïdes (DOCA : acétate de désoxycorticostérone :
Yamamoto et Matsuda, 1963). La dégénérescence, par pycnose, des cellules
mâles est connue seulement chez Scyliorhinus (Collenot, 1969), où la phase juvé-
nile est marquée par une spermatogenèse abortive, mais aussi dans les cas de
stérilité induite par des androgènes (Gordon et Aronovitz, 1951, chez Xiphopho-
rus) .

b) Les cellules somatiques. &horbar; Aucune différence cytologique entre les cellu-
les somatiques annexées aux cellules germinales, dans les deux sexes, n’a pu
être mise en évidence, même à l’échelle ultrastructurale (Satoh et Egami, 1973),
les cellules Sertoliennes et préfolliculeuses étant homologues et tout à fait com-
parables à des stades précoces (Bruslé, 1982).

Par contre, les cellules interstitielles constituent un critère de différenciation
testiculaire précoce, particulièrement intéressant (Takahashi et lwasaki, 1973 ;
van den Hurk, 1974 ; Yoshikawa et Oguri, 1979 ; van den Hurk et al., 1982). Les
cellules de Leydig du testicule juvénile sont caractérisées par leur début d’activité
stéroïdogène décelable par une réaction enzymatique (30-hydroxystéroi’de déshy-
drogénase = 30-HSD). La chronologie de l’établissement des diverses activités
enzymatiques (3a-HSD, A5-4 isomérase, 17a-hydroxylase) a été suivie chez la

truite par van den Hurk et al., (1982), dans la gonade indifférenciée puis dans l’ovaire
et dans le testicule juvéniles. Dans ce dernier, l’activité des 17CL,,20 desmolases et
110-hydroxylase et l’architecture cellulaire (réticulum endoplasmique lisse et mito-
chondries à crêtes tubulaires) plaident en faveur d’une capacité de synthèse pré-
coce des androgènes par les cellules de Leydig. Par contre, la démonstration de
l’existence de stéroïdes testiculaires a été apportée, à des stades plus tardifs, par
des tests immunologiques utilisés chez les Salmonidés (Sangalang et al., 1978)
pour caractériser les mâles.

L’antériorité de la différenciation somatique par rapport à la différenciation

germinale, d’abord niée par Satoh (1974), a été avancée de façon convaincante



par Yoshikawa et Oguri (1979), et van den Hurk et al., (1982). Le problème des
interrelations fonctionnelles entre tissu somatique et tissu germinal, qui met en
cause la notion d’inducteur de différenciation, sera discuté ultérieurement.

Ainsi, la recherche des preuves anatomiques et cytologiques de la différen-

ciation sexuelle constitue un problème important auquel diverses réponses ont
été proposées, qui varient à la fois selon les espèces étudiées et selon les critères
retenus. Il convient toutefois de concevoir, comme le fait Nakamura (1981) à

propos de Tilapia, que la différenciation germinale morphologique observable est
précédée par une différenciation sexuelle physiologique qui concerne l’activation
des gènes et l’exécution d’un programme génique, conforme au sexe génotypi-
que et qui se manifeste, à un moment déterminé et durant une période critique,
dans les divers composants, germinaux et somatiques, de la gonade. Cette diffé-
renciation physiologique ne peut être mise en évidence que de façon indirecte,
par voie expérimentale (Nakamura, 1981).

III. - Variabilité de la différenciation gonadique dans le temps
et dans l’espace.

A) Chrono%gie.

La période de différenciation sexuelle se situe selon les espèces à des

moments fort variés. Chez certains poissons, la différenciation se manifeste

durant la vie prénatale ou dès l’éclosion, chez d’autres elle se produit au cours
de la vie larvaire précoce ou bien fait suite à un état indifférencié ou transitoire-
ment femelle (hermaphrodisme juvénile) qui peut durer plusieurs mois ou plu-
sieurs années.

Si l’on se réfère à une échelle de temps absolu, peuvent être considérés des
cas très divers (tabl. 3) : différenciation très précoce (embryonnaire, prénatale ou
larvaire précoce : Poecilia, Oryzias, Gasterosteus ; larvaire ou postlarvaire :
Brachydanio, Tilapia, Carassius), plus tardive au cours des premiers mois de vie
(Carpes, Loups, Muges), enfin lente et tardive (Lamproies, Anguilles).

Cette variabilité spécifique de la chronologie de la différenciation sexuelle

s’explique par des rythmes de développement bien différents et par des degrés
de maturation physiologique variables, d’un individu à l’autre, d’une cohorte à
l’autre, d’une espèce à l’autre, d’un sexe à l’autre.

Des variations individuelles ont été signalées chez Oryzias (Gamo, 1961),
Salmo (Lebrun, 1977), Tilapia (Jensen et Shelton, 1979), Cyprinus (Davies et
Takashima, 1980) et Dicentrarchus (Roblin et Bruslé, 1983). Dans ce dernier cas,
des observations effectuées sur des individus issus d’écloseries et maintenus en

élevage ont montré une variabilité qui met en cause les bases génétiques.
Les différenciations ovarienne et testiculaire peuvent être synchrones chez

certaines espèces (Loup : Roblin et Bruslé, 1983) mais généralement la différen-
ciation femelle se révèle plus précoce que la différenciation mâle : Salmonidés

(Ashby, 1957 ; Magomedov et al., 1979 ; Takashima et al., 1980), Tilapia (Naka-
mura et Takahashi, 1973), Anguilles (Bryliriska et al., 1978), Gasterosteus (Shi-





mizu et Takahashi, 1980), Cyprinus (Davies et Takashima, 1980), Muges (Bruslé
et Bruslé, 1978a). Dans les cas de différenciation d’ovotestis, il est remarquable
que le territoire ovarien soit ontogénétiquement plus précoce que le territoire tes-
ticulaire (Harrington, 1975 chez Rivulus ; Bruslé, 1983 chez Serranus).

Les facteurs de l’environnement affectent grandement la croissance des

poissons et, par voie de conséquence, la vitesse de gonadogenèse. En effet, les
différences de sexualisation observées entre poissons des milieux naturels (Kuhl-
man, 1975, chez l’Anguille ; Roblin, 1980, chez le Loup) sont à rapporter non à
leur âge absolu mais à l’acquisition d’une certaine taille. L’influence de cette der-
nière se révèle plus importante que celle de l’âge dans un certain nombre de cas
(Kuhlman, 1975 ; Bieniarz et al., 1981 ; Dutta, 1979, cité par Shelton et al.,
1981 ; Lebrun, 1977). Cependant, cette opinion a été contredite par plusieurs
auteurs (Ashby, 1957 ; Takahashi et Takano, 1971 ; Davies et Takashima, 1980)
qui considèrent au contraire que la gonadogenèse dépend de la durée de vie plus
que de la taille.



Il convient à ce propos d’insister, comme le fait Vu-Tan-Tue (1976), sur la
valeur toute relative de la notion d’âge, inhérente tant aux conditions d’élevage
(caractères hydrologiques, température d’incubation et de développement, nour-
riture...) qu’à celles de l’environnement en milieu naturel (facteurs physicochimi-
ques tels que température et salinité, facteurs trophiques, facteurs sociaux). Le
rôle de ces divers facteurs dans le développement sexuel sera analysé dans un
chapitre particulier.

Il convient de noter enfin que certains auteurs ont insisté sur la durée de la

phase indifférenciée et sur sa grande variabilité d’une espèce à l’autre. Réduite
au 1/24e de la période totale de développement des gonades (1 mois-2 ans) chez
Oncorhynchus gorbuscha, elle correspond à la moitié de cette période (9 ans-
18 ans) chez Acipenser fluvescens (Persov, 1972). La labilité de ce processus
n’implique cependant pas des différences de taux de fécondité et de capacité de
reproduction de ces Poissons, bien que la durée du cycle mitotique durant cette
phase indifférenciée puisse parfois conditionner le stock germinal et présenter
une certaine valeur sélective (Hardisty, 1970).

B) Gradient et asymétrie de différenciation.

A une variabilité dans le temps de la différenciation sexuelle se superpose
une variabilité dans l’espace liée à une distribution hétérogène, céphalocaudale,
dorsoventrale ou latérale, des cellules germinales dans les territoires testiculaires
et ovariens.

1 ) Gradient antépostérieur. - La différenciation sexuelle ne se réalise géné-
ralement pas à la même vitesse ni avec la même intensité tout au long des gona-
des. Le plus souvent, elle débute dans la région antérieure et progresse vers

l’arrière. Une telle séquence céphalocaudale est connue chez Micropterus
(Johnston, 1951), Carassius (Takahashi et Takano, 1971), Poecilia (Takahashi,
1974), ldus (Cala, 1976), Tilapia (Nakamura et Takahashi, 1973 ; Yoshikawa et
Oguri, 1978a, b) et Oryzias (Yamamoto, 1953 et 1959 ; Yamamoto et Matsuda,
1963). Chez cette dernière espèce, le gradient n’a pas été confirmé par Yoshi-
kawa et Oguri (1979, 19811. Les cellules germinales les plus antérieures se diffé-
rencient les premières, les plus postérieures demeurant plus longtemps indifféren-
ciées (Yamamoto, 1953 et 1959) et la région postérieure étant parfois privée de
gonocytes (Ashby, 1957 ; Takahashi et Takano, 19711. La différenciation somati-
que, avec organisation d’une cavité ovarienne, progresse également en direction
caudale (Nakamura et al., 1974 ; Yoshikawa et Oguri, 1978a, b). Ces derniers
auteurs attribuent d’ailleurs à la région antérieure de la gonade un rôle directeur
dans la différenciation sexuelle.

Chez d’autres espèces comme Perca, la différenciation débute dans la partie
caudale et progresse, en direction crâniale (Mezhnin, 1978). Un net gradient cau-
docranien, tant de colonisation des crêtes génitales par les CGP que de différen-
ciation ovarienne ou testiculaire, est évident chez le Loup Dicentrarchus (Roblin
et Bruslé, 1983). Il permet de reconstituer, sur un même poisson, les séquences
des événements cytologiques au cours de la sexualisation et impose, pour juger



d’un stade de différenciation, d’effectuer des observations à différents niveaux
de section des gonades (Roblin, 1980).

De Smet (1975) a montré que la forme générale de la gonade dépend de
l’emplacement des gonocytes au cours des premiers stades larvaires. Ainsi, chez
les Salmonidés, les gonies sont concentrées dans la région antérieure (2/3 ant.
chez les Truites) et cette partie se renfle pour former un ovaire (Robertson,
1953 ; Ashby, 1957), la région caudale possédant seulement un stroma conjonc-
tif. Chez la Truite arc-en-ciel, Takashima et al., (1980), remarquent, peu après
l’éclosion, l’absence de cellules germinales tant dans la région antérieure que
dans la région postérieure, tandis que Lebrun (1977) distingue, 5 semaines plus
tard, deux types de gonades : les unes où les cellules germinales sont concen-
trées dans un renflement antérieur et qui évoluent en ovaires, les autres où elles
sont réparties sur toute la longueur et qui sont considérées comme des testicules
présomptifs. Les CGP sont également groupées dans la région crâniale, qui pré-
sente un développement plus important que le reste de la gonade, chez la Carpe
(Davies et Takashima, 1980 ; Ryasantseva et Sakun, 1980). Au contraire, chez
Micropterus, la partie la plus développée de la gonade se situe dans la zone pos-
térieure (Johnston, 1951). ).

Par ailleurs, un gradient de sensibilité aux hormones sexuelles a été décelé
chez certaines espèces. L’action de l’estradiol est plus importante dans la région
postérieure que dans la partie antérieure de la gonade d’Oryzias. Cet effet fémini-
sant aboutit à la formation d’un ovaire postérieur, alors qu’une différenciation
testiculaire se manifeste à l’avant (Yamamoto et Matsuda, 1963). De même, chez
Xiphophorus, on note une masculinisation des ovaires dans la partie antérieure
de la gonade par effet androgène de la prégnénolone (Mohsen, 1958).

2) Gradient dorsoventral. - Une telle hétérogénéité de distribution des tis-
sus gonadiques, déjà sensible chez un certain nombre d’espèces gonochoriques
(Lepori, 1980) est de règle en ce qui concerne la plupart des hermaphrodites.
L’ontogenèse de l’ovotestis, tant chez les hermaphrodites synchrones ( Rivulus :
Harrington, 1975 ; Serranus : Bruslé, 1982, 1983) que chez les hermaphrodites
successifs (Sparidés tels que la Daurade, Labridés tels que la girelle : Reinboth,
1962, 1970), fait apparaître la très nette et très précoce distinction entre territoire
ovarien dorsal, et territoire testiculaire ventral. La gonade bisexuelle présente
d’abord une différenciation ovarienne non seulement dans les cas de protérogy-
nie (Atz, 1964) mais aussi chez les hermaphrodites synchrones (Harrington,
1975 ; Bruslé, 1983).

3) Dissymétrie et gonades impaires. &horbar; Le développement des gonades sem-
ble dépendre de la localisation précoce des gonocytes et de leur migration ulté-
rieure au cours des premières étapes larvaires (De Smet, 1975 ; Lebrun, 1977 ;
Yoshikawa et Oguri, 1978a, b). Une symétrie de distribution, avec des fréquen-
ces de CGP, identiques dans les ébauches gauche et droite, a été mise en évi-
dence chez Channa, (Belsare, 1966), Scyliorhinus (Thiebold, 1964) et Gasteros-
teus (Swarup, 1958). Par contre, une distribution dissymétrique d’ordre numéri-
que a été notée chez Micropterus (Johnston, 1951), et d’ordre anatomique chez
Salmo (Ashby, 1957), Oryzias (Gamo, 1961 ; Yamamoto, 1953), et le Protoptère



(De Smet, 1975). De plus, chez Oryzias, une dissymétrie d’ordre physiologique a
été observée (Yoshikawa et Oguri, 1981), puisque la partie droite de la gonade se
différencie (ovocytes) à un stade plus précoce que la partie gauche (gonies indif-
férenciées). Enfin, une complète asymétrie avec formation d’une gonade unique,
impaire, a été mise en évidence chez quelques espèces. Ainsi, l’ovaire gauche de
Scyliorhinus se développe au même rythme que le droit jusqu’au stade

35-40 mm, puis il régresse (Chieffi, 1950 et 1959) et s’accole à l’ébauche droite
plus volumineuse qui constitue un ovaire droit unique. Une telle atrophie n’est
d’ailleurs pas irrévocable et ne résulte pas d’une action inhibitrice de l’ébauche

controlatérale, aucune interaction n’ayant été mise en évidence lors des associa-
tions de gonades en culture (Thiebold, 1964). Chez Perca, on assiste également
à une atrophie de l’ovaire gauche qui fusionne avec l’ovaire droit, seul développé
et fonctionnel (Chevey, 1925 ; Lissia-Frau, 1968 ; Mezhnin, 1978). La gonade
d’Atherina dérive de la seule ébauche droite, la crête génitale gauche involuant
dans les deux sexes (Arru, 1968). Un ovaire ou un testicule, unique, provenant
de la fusion, sur la ligne médiane, de deux ébauches paires symétriques ont été
observés chez Xiphophorus (Chavin et Gordon, 1951 ; Gordon, 1952), Gambusia
(Chambolle, 1973) et le Guppy (Anteunis, 1959). Enfin, une asymétrie peut résul-
ter d’interventions expérimentales endocrines, comme chez Poecilia où des cas
d’inversion sexuelle, chez des femelles génétiques traitées par la 11-

cétotestostérone, se traduisent par le développement d’un seul testicule, droit ou
gauche (Takahashi, 1975a, b).

IV. &horbar; Rôles des facteurs de l’environnement et des stéroïdes sexuels

Al lnfluence des facteurs de l’environnement.

La morphogenèse des gonades de Poissons, peut être sous la dépendance
de facteurs externes. Parmi ceux-ci, les plus susceptibles d’intervenir dans la

cinétique de la différenciation gonadique, citons d’abord la température. La

détermination et la différenciation du sexe sont nettement thermolabiles chez
Rivulus (Harrington, 1967, 1974 et 1975), puisque des températures élevées

(26 °C) sont favorables à un développement d’ovotestis alors qu’à 19 °C la

gonade se différencie dans un sens testiculaire (production de mâles gono-
choriques primaires). L’induction d’une différenciation testiculaire par de basses

températures est également connue chez Epiplatys (Van Doorn, 1962), alors

qu’un accroissement thermique peut induire un développement femelle chez Gas-
terosteus (Lindsey, 1962, cité par Harrington, 1967). Chez la Truite, les cas

d’intersexualité juvénile sont liés à un développement à faible température (Mrsic,
1923 ; Padoa, 1939) et les tendances mâles sont mieux exprimées à haute tempé-
rature (Ashby, 1964). L’influence des facteurs thermiques sur la gonadogenèse a
été particulièrement étudiée chez les Salmonidés et les Anguillidés. Ainsi, chez
Salmo, la température d’élevage agit sur la vitesse de morphogenèse des gona-
des (Robertson, 1953 ; Jalabert et al., 1974a) et détermine la durée de différen-
ciation : 121 jours à 10-14 °C (Mrsic, 1923) et 27 jours à 17-20 °C (Padoa, 1939).



Toute augmentation de la température provoque une différenciation sexuelle plus
précoce (Lebrun, 1977), qui peut être évaluée en nombre de degrés-jours (temps
en jours x température en °C). La cinétique de différenciation sexuelle a été

exprimée en degrés-jours (tabl. 4) chez la Truite (Lebrun, 1977) et chez différen-
tes espèces de saumons (Persov, 1975 ; Goetz et al., 1979 ; Magomedov et al.,
1979).

Chez Anguilla anguilla, la température optimale de développement ovarien
est de 26 °C selon Kuhlman (1975) et la différenciation testiculaire est liée à une

augmentation de la température d’après D’Ancona (1957). De même, la sensibi-

lité de la gonade à l’action d’inducteurs sexuels exogènes, tels que le propionate
de testostérone, varie en fonction de la température. Ainsi, la phase critique sen-
sible dure du 14e au 16e jour à 26 °C et du 16e au 18e jour à 23 °C chez Hemiha-
plochromis (Hackmann et Reinboth, 1974).

La salinité intervient également dans la différenciation sexuelle de l’Anguille,
le pourcentage des femelles étant toujours supérieur dans les eaux intérieures à fai-
ble salinité alors que les mâles dominent dans les eaux côtières à salinité élevée
(Fidora, 19511. Les facteurs du milieu, associés à ceux de densité de population,
sont jugés (Colombo et Rossi, 1978) responsables de la différenciation sexuelle



d’Anguilla. Cependant, aucune étude expérimentale ne permet de dégager de
conclusion claire quant au rôle respectif des divers paramètres. Chez le Loup
Dicentrarchus (Roblin et Bruslé, 1983), il est apparu que, dans une station d’éle-

vage, à une même température, des différences sensibles de croissance et de
développement gonadique étaient corréles à la salinité des eaux (une salinité de
12 à 13 0/00 étant plus favorable que des eaux dessalées de 1 à 2 °/!!). Hardisty
(19651, après avoir nié que les facteurs de l’environnement puissent jouer un rôle
significatif sur la différenciation du sexe de Lampetra planeri, admet, chez une
autre espèce de Lamproie Petromyzon marinus, une différence de développe-
ment gonadique de l’ordre de 1 an entre la forme « landlocked » et la forme ana-

drome (Hardisty, 1969).
Les paramètres biotiques de l’environnement et en particulier les facteurs

trophiques et sociaux interviennent également sur les modalités de la gonadoge-
nèse et sur la labilité de la différenciation sexuelle. Aucune étude n’a porté sur
les conditions de l’alimentation et seules quelques comparaisons ont été effec-
tuées entre espèces sauvages des milieux naturels et formes d’élevage (Persov,
1972, sur Vimba ; Mailyan et Alekperov, 1976, sur Acipenser ; Roblin, 1980 sur
Dicentrarchusl.

L’importance des facteurs sociaux a d’abord été évoquée, en fonction des
densités de peuplement, chez l’Anguille (Colombo et Rossi, 1978) où la pression
sociale peut (pour des raisons de malnutrition ?) provoquer la différenciation phé-
notypique mâle des femelles génétiques (Tesch, 1977 ; Passakas et Tesch, 1980).
Le contrôle social de l’inversion sexuelle de diverses espèces (tropicales) d’her-
maphrodites successifs est maintenant établi (Moyer et Nakazono, 1978 ; Fricke,
1979 ; Bruce, 1980), bien que les interactions sociales soient subtiles et le mode
d’action des stimuli exogènes (phéromones ?) encore ignoré (Reinboth, 1980).

Les problèmes posés par cette différenciation « écologique » du sexe (Har-
rington, 1975) sont difficiles à traiter puisque la gonadogenèse, tout comme la

croissance, est la résultante de mécanismes métaboliques complexes, sensibles
aux facteurs abiotiques et biotiques de l’environnement. Le mode d’intervention
de ces facteurs, soit directement au niveau cellulaire, soit indirectement à divers
niveaux métaboliques, est contrôlé par des mécanismes neuroendocriniens régu-
lateurs mettant en jeu l’axe hypothalamo-hypophysaire (Peter, 1981, 1982) avec
intervention des stéroïdes sexuels (Billard et al., 1982 ; Donaldson et Hunter,
1982.

B) Activité des stéroides sexuels.

Il a été suggéré par Yamamoto (1962) que les stéroïdes sexuels pouvaient
constituer des inducteurs naturels, les hormones androgènes agissant comme
inducteurs testiculaires (androinducteurs ou androtermones) et les hormones

oestrogènes comme inducteurs ovariens (gynoinducteurs ou gynotermones).
Cette hypothèse avait précédemment été rejetée par Witschi (1950) parce que les
stéroïdes sexuels provoquent souvent un effet inhibiteur sur le développement
des gonades juvéniles alors que les inducteurs naturels sont au contraire caracté-
risés par leur action stimulante de la gonadogenèse. On considère actuellement



que les stéroïdes sexuels agissent comme inducteurs artificiels de la différencia-
tion sexuelle (Yamamoto, 1969). Les nombreuses expériences entreprises ont
montré que les réponses varient considérablement d’une espèce à l’autre et selon
les conditions expérimentales (doses utilisées, stade de développement, moment
et durée de leur application). Des différences de sensibilité aux stéroïdes et donc
de réponse aux traitements, se manifestent parfois également à l’intérieur d’une
même gonade, en fonction d’un gradient antépostérieur (Yoshikawa et Oguri,
1981 chez Oryzias ; Nakamura et lwahashi, 1982 chez Tilapial. Chez les Téléos-
téens, des expériences de transplantation (Satoh et Egami, 1973, chez Oryzias)
et surtout des traitements hormonaux (Yamamoto, 1962 ; Satoh et Egami, 1973,
chez Oryzias ; Tayamen et Shelton, 1978 ; Yoshikawa et Oguri, 1978 ; Naka-
mura, 1981 ; Shelton et al., 1981 ; Nakamura et lwahashi, 1982 chez Tilapia) ont
mis en évidence la possibilité d’une inversion sexuelle des gonades juvéniles.

a) Les hormones androgènes. &horbar; Le propionate de testostérone, la méthyl-
testostérone (MT) et la 11-cétotestostérone inhibent le développement ovarien et
l’ovogenèse (Regnier, 1938, chez Xiphophorus ; Ashby, 1957, Yamazaki, 1976,
Okada et al., 1979, van den Hurk et al., 1980, chez Salmo 1. Ces substances provo-
quent chez Tilapia soit la formation d’une gonade de type neutre (Yoshikawa
et Oguri, 1978), soit une masculinisation des femelles (Nakamura, 1975). Ces
« mâles expérimentaux » présentent des testicules normaux contenant des

ovocytes résiduels en prévitellogenèse, comme chez Tilapia (Tayamen et Shel-
ton, 1978 ; Jensen et Shelton, 1979 ; Nakamura, 19811. Dans de nombreux cas,
les androgènes stimulent le développement testiculaire en induisant une activité
spermatogénétique (masculinisation) chez les femelles génétiques (Oryzias :
Yamamoto, 1953, 1958 ; Hishida, 1962, 1964 ; Hishida et Kawamoto, 1970 ;
Satoh et Egami, 1973 ; Tilapia : Clemens et Inslee, 1968 ; Guerrero, 1975 ;
Carassius : Yamamoto et Kajishima, 1968 ; Xiphophorus : Vallowe, 1957 ; Poeci-
lia : Dzwillo, 1966 ; Takahashi, 1975a et b). Toutefois, les résultats obtenus expé-
rimentalement varient en fonction du mode d’administration des hormones (voie
orale, injection...), des doses utilisées et surtout du moment du début du traite-
ment ainsi que la durée de celui-ci (Jalabert et al., 1974a, b ; van den Hurk et
Slof, 19811. Une masculinisation complète des femelles génétiques qui devien-
nent des mâles fonctionnels a été obtenue chez Salmo gairdneri (Johnstone et
a/., 1979a, Okada et al., 1979 ; van den Hurk et Slof, 19811.

Certains de ces traitements peuvent produire des intersexués (Takahashi,
1974, chez Poecilia ; Nakamura et lwahashi, 1982, chez Tilapia), des hermaphro-
dites simultanés autoféconds (Jalabert et al., 1974 et 1975 chez Salmo) ou
encore des individus stériles (Takahashi et Takano, 1971 chez Carassius ; Ecks-
tein et Spira 1965 chez Tilapia ; Goetz et al., 1979, chez Oncorhynchus ; Jalabert
et al., 1974 ; Yamazaki, 1976 ; van den Hurk et Slof, 1981 ches Salmo 1. A haute
dose, les hormones androgènes provoquent un effet paradoxal qui consiste soit
en un arrêt du développement testiculaire (Ashby, 1957 chez Salmo), soit en une
production d’intersexués chez les mâles génétiques (Muller, 1969 ; Hackmann,
1974 chez Hemihaplochromis ; Hackmann, 1974, chez Cichlasomal, soit enfin en
une féminisation de ces mêmes mâles chez Tilapia ; (Nakamura, 1975), chez



divers Cichlidés (Hackmann, 1974 ; Hackmann et Reinboth, 1974) et chez des
Elasmobranches (Chieffi, 1959). Une revue des divers traitements par les andro-

gènes et de leur effet paradoxal possible a été récemment publiée par Donaldson
et Hunter, 1982).

b) Les hormones oestrogènes . - Les stéroïdes sexuels tels que l’oestradiol,
l’oestrone, le stilbestrol, l’éthynylestradiol sont susceptibles de provoquer une
inhibition du développement testiculaire (Eckstein et Spira, 1965, Yoshikawa et
Oguri, 1978, chez Tilapia ; Berkowitz, 1941, Miyamori, 1964, chez Poecilia ;
Padoa, 1937, 1939 ; Okada, 1973, chez Salmo). Ils provoquent également un
début d’inversion sexuelle par induction d’une ovogenèse après dégénérescence
des cellules mâles chez Oryzias (Yamamoto et Matsuda, 1963 ; Hishida, 1964 ;
Onitake, 1972) et conduisent à la formation d’ovotestis (Berkowitz, 1941, chez
Poecilia ; Thiebold, 1964 chez Scyliorhinus) et à l’obtention d’intersexués (Muller,
1969 ; Hackmann et Reinboth, 1974 chez Hemihaplochromis) ou d’hermaphrodi-
tes (Jalabert et aL, 1974 chez Salmo ; Johnstone et al., 1979b, chez Salvelinus).
Les cestrogènes peuvent aussi induire une transformation morphologique com-
plète des gonades dans le sens d’une féminisation des mâles génétiques chez
Tilapia (Nakamura et Takahashi, 1973 ; Tayamen et Shelton, 1978 ; Hopkins et
a/., 1979), Poecilia (Miyamori, 1964), Salvelinus (Johnstone et al., 1979b), Salmo
(Johnstone et al., 1979a) Oncorhynchus (Goetz et al., 1979) et Oryzias (Yama-
moto, 1953, 1959 et 1962 ; Hishida, 1964). Une telle féminisation peut être, selon
le moment et la durée du traitement, incomplète. Elle se traduit alors par la pré-
sence d’ovocytes intratesticulaires, plus nombreux et aboutit à la production
d’hermaphrodites à maturation synchrone. Enfin, cette féminisation peut être

complète et définitive, les ovaires étant identiques à ceux des femelles témoins
(Johnstone et al., 1979b chez Salvelinusl.

A certaines doses, appliquées précocement, les oestrogènes provoquent une
puissante inhibition du développement gonadique et une stérilisation des gona-
des, surtout des testicules, par élimination des cellules germinales et somatiques
(Eckstein et Spira, 1965, chez Tilapia ; Vanyakina, 1968 cité par Yoshikawa et
Oguri, 1978 chez Macropodus ; Goetz et al., 1979, chez Oncorhynchus ; Ashby,
1957 ; Jalabet et al., 1974b chez Salmo).

Une revue complète de l’action des cestrogènes a été récemment publiée par
Donaldson et Hunter (1982).

Les corticostéroïdes tels que le DOCA (acétate de désoxycorticostérone)
produisent un effet inhibiteur sur la gonadogenèse de deux sexes (Ashby, 1957
chez Salmo ; Yamamoto et Matsuda, 1963 chez Oryzias ; Chieffi, 1959 chez les
Elasmobranches). De même, la prégnénolone et la progestérone exercent des
activités inhibitrices quoique moins puissantes et susceptibles de provoquer une
intersexualité, avec développement d’un ovotestis, chez Xiphophorus (Mohsen,
1958) et chez Oryzias (Yamamoto et Matsuda, 1963). L’activité de la progesté-
rone peut se traduire, dans certaines conditions et chez la truite Salmo, par une
féminisation des gonades (van den Hurk et al., 1981).

L’activité des stéroïdes apparaît particulièrement subtile en fonction des
diverses conditions expérimentales et des seuils de sensibilité cellulaire. Ainsi,
chez Oryzias, Yoshigawa et Oguri (1981) distinguent 3 catégories de cellules ger-



minales (indifférenciées, en différenciation, différenciées) dont les réponses aux
stimuli hormonaux sont différentes bien qu’inexpliquées.

Quelles que soient ces incertitudes, il est important de noter que l’utilisation
des stéroïdes tend à se généraliser en aquaculture, soit pour la production de
populations monosexuées, soit pour l’obtention d’individus stériles à meilleure

croissance somatique, soit enfin à titre d’anabolisants (McBride et Fagerlund,
1976 ; Fagerlung et McBride, 1975 ; Yamazaki, 1976 ; Higgs et al., 1977 ; Lam,
1982 ; McBride et al., 1982). Ces deux premières applications seront considérées
dans le prochain chapitre.

V. &horbar; Intérêt pratique : contrôle du sexe appliqué à l’élevage
des poissons

Diverses interventions expérimentales destinées à réduire certains inconvé-

nients tels que retards de croissance ou mortalités liés à l’un des sexes et à profi-
ter d’une meilleure conversion alimentaire ou de meilleurs indices de carcasse,
sont devenues classiques en pisciculture (Chevassus et al., 1979a). Elles s’appli-
quent en particulier aux Salmonidés (Donaldson et Hunter, 1982) et consistent

principalement, les unes à modifier le sexe des Poissons (inversion sexuelle visant
à la production de populations monosexes), les autres à inhiber plus ou moins
complètement le développement gonadique (obtention d’individus stériles).

A) Populations monosexuées.

La production en élevage de populations unisexuées ou monosexes offre
l’avantage d’éviter les manipulations de sexage des poissons et de permettre les
meilleurs taux de croissance du sexe choisi. Les principales techniques de con-
trôle du sexe utilisées (Schreck, 1974 ; Simpson, 1976 ; Chevassus et al., 1979b ;
Donaldson et Hunter, 1982 ; Lam, 1982) sont la gynogenèse, l’hybridation et sur-
tout les traitements hormonaux (androgènes ou oestrogènes), ceux-ci pouvant
être directs ou indirects (Goetz et al., 1979).

Le contrôle du sexe par inversion sexuelle dérive des recherches de Yama-
moto et Kajishima (1968) qui ont montré, chez Carassius, la possibilité d’orienter
le sexe des alevins indifférenciés dans un sens mâle ou femelle grâce à un apport
exogène, de stéroïdes sexuels dans l’alimentation. Par ailleurs, les travaux de

Yamamoto (1969), chez Oryzias, ont abouti à l’obtention d’individus uniquement
femelles, issus du croisement, avec des femelles normales (XX), de femelles
homogamétiques (XX) inversées en mâles fonctionnels après traitement par des
hormones androgènes. Ce dernier procédé est particulièrement avantageux par
rapport aux méthodes d’inversions sexuelles directes puisque les stéroïdes ne

sont pas administrés aux poissons destinés à la consommation, mais seulement
au stock de géniteurs. Il a surtout été utilisé chez Tilapia mossambica (Clemens
et Inslee, 1968) et T. nilotica (Jalabert et al., 1974b) dans le sens de production
de femelles, et chez T. aurea (Guerrero, 1975 ; Shelton et al., 19811, T, horno-

rum (Chen, 1969), T. nilotica (Tayamen et Shelton, 1978), T. macrochir (Jalabert
et al., 1971) afin d’obtenir au contraire des descendances mâles à croissance



rapide. Il convient d’ailleurs de remarquer qu’un même traitement (méthyltestos-
térone), appliqué au même moment, pendant une même durée et avec une

même dose chez deux espèces voisines (Jalabert et al., 1974b), provoque des
réponses très différentes : induction complète et fonctionnelle du sexe mâle pour
tous les poissons traités chez Tilapia nilotica et disparition complète de la lignée
germinale, donc stérilité, chez Tilapia macrochir.

Un autre procédé de contrôle du sexe est la gynogenèse qui, dans le cas

d’espèces à femelle homogamétique, permet d’obtenir des descendances pure-
ment femelles. La technique consiste à irradier le sperme (en particulier par les
radiations y émises par le cobalt 60) puis à restaurer la diploïdie par choc thermi-
que (Chourrout, 1980 chez Salmo). Son application concerne les Poissons plats
(Purdom, 1969), les diverses espèces de carpes (Cherfas, 1975 cité par Stanley,
1981 ; Stanley, 1976 ; Nagy et al., 1978 ; Stanley, 1981) et le saumon Oncorhyn-
chus (Refstie et al., 1982). Une gynogenèse peut être également produite par
hybridation (Purdom, 1969 ; Burlafok et al., 1973 et Makeeva, 1976, tous deux
cités par Stanley, 1981 ).

Des techniques d’hybridation ont été appliquées aux diverses espèces de
Tilapia (Jalabert et al., 1971 ; Pruginin et al., 1975) et permettent ( Q nilotica x
c macrochir et 9 nilotica x a aurea) la production de 100 % de mâles.

Les procédés de production de populations monosexuées sont actuellement
appliqués avec succès à l’échelle commerciale dans les élevages de Tilapias
(Mires, 1977 ; Anderson et Smitherman, 1978 ; Shelton et al., 1978), de Truites
(Jalabert et al., 1975 ; Simpson, 1976 ; Yamazaki, 1976 ; Johnstone et al., 1979a
et b ; Okada et al., 1979), de Saumons (Goetz et al., 1979) et de Carpes (Stan-
ley, 1976 ; Nagy et al., 1978).

B) Populations stériles.

Diverses méthodes sont applicables en vue de réduire le développement des
gonades et de produire des individus stériles (Donaldson et Hunter, 1982).

- L’hybridation inierspécifigue se pratique chez les Salmonidés (Chevassus,
1979 ; Chevassus et al., 1979a) et chez les Poissons plats (Purdom, 1972 ; Lin-

coln, 1981a,b).
- L7rradiation précoce des gonades provoque la destruction des cellules

sexuelles (Purdom et Woodhead, 1973). Cette technique (cobalt 60) a été appli-
quée aux Saumons (Bonham et Donaldson, 1972 ; Laird et al., 1981).

- L’obtention d’individus triploides (Purdom, 1972 chez la Plie) et surtout

polyploüles (Lincoln et al., 1974 ; Allen et Stanley, 1979 chez le Saumon ; Allen
et Stanley 1978 chez Salvelinus) par divers procédés (chocs thermiques, antibio-
tiques, hybridations) s’accompagne d’une extrême réduction des gonades.

De même, certains traitements chimiques comme une injection de méthalli-
bure qui agit à la manière d’une hypophysectomie chimique (Lanzing, 1978)
inhibe le développement gonadique tout comme le fait la technique d’autoimmu-
nisation : destruction du testicule de Saumon (Laird et al., 1978 et 1981) et de
truite (Secombes et al., 1982) par réaction autoimmune (anticorps antigonade).

- La méthode la plus courante consiste en des traitements hormonaux par
des stéroides sexuels qui, incorporés à l’alimentation, présentent un effet anabo-



lisant important et provoquent une accélération de croissance (androgènes utili-

sés chez la Truite : Hirose et Hibiya, 1968b ; Simpson, 1975-76 ; Yamazaki,
1976 ; Matty et Cheema, 1978 ; le Poisson rouge : Hirose et Hibiya, 1968a ;
Yamazaki, 1976 et le Saumon : McBride et Fagerlund, 1976 ; Fagerlund et Dye,
1979 ; Yu et al., 1979 &horbar; oestrogènes employés chez la Plie : Cowey et al., 1973 ;
la Truite : Simpson, 1976, et le Saumon : Yu et al., 1979). Ces stéroïdes provo-
quent généralement une inhibition de la gonadogenèse, surtout lorsqu’ils sont
appliqués précocement, avant ou pendant la différenciation sexuelle. Ainsi, un
traitement du frai de Saumon par la méthyltestostérone 17a (1 ppm &horbar;
72 semaines : Higgs et al., 1977 ; 10 ppm 72 semaines : Fagerlund et McBride,
1975 ; 2,5 ppm &horbar; 14 semaines ; Yu et al., 1979) aboutit à une stérilité testicu-
laire. Dans ce cas, les ovaires ne sont pas affectés (Fagerlund et McBride, 1975 ;
Yu et al., 1979) ou le sont dans une moindre proportion, avec production d’her-
maphrodites et seulement de quelques poissons stériles (Jalabert et al., 1975).

L’utilisation du développement gonadique se traduit par la formation de

gonades à cellules germinales en nombre réduit (Takahashi et Takano, 1971 ;
Okada et al., 1979 ; Yu et al., 1979), ou de gonades complètement stériles (Yos-
hikawa et Oguri, 1978a, b ; Laird et al., 1978 ; Jalabert et al., 1974b ; Fagerlund
et McBride, 1975 ; Goetz et al., 1979 ; Yu et al., 1979), ou encore par l’absence
de toute ébauche génitale unilatérale (Takahashi, 1975b). Des androgènes
(méthyltestostérone) ont surtout été utilisés chez les Salmonidés (Yamazaki,
1976 ; Simpson, 1976 ; Johnstone et al., 1979a,b ; van den Hurk et al., 1980 ;
van den Hurk et Slof, 1981 ; Donaldson et Hunter, 1982). Des oestrogènes, en
particulier l’éthinylestradiol et l’estradiol 170, appliqués à titre expérimental sur

Tilapia zillü (Yoshikawa et Oguri, 1978b), Tilapia aurea (Eckstein et Spira, 1965),
le Carassin (Takahashi et Takano, 1972), la Truite (Ashby, 1957 ; Jalabert et al.,
1975 ; Simpson, 1976 ; Johnstone et al., 1979a) et le Saumon (Goetz et al.,
1979) provoquent généralement un arrêt du développement testiculaire, sans

modification de la différenciation ovarienne et ne donnent pas lieu à application
en pisciculture.

Discussion générale et conclusion.

La morphogenèse gonadique constitue une étape très importante du déve-
loppement de tout organisme. Elle pose d’abord un problème fondamental de
différenciation cellulaire du soma et du germen. Puis, elle conditionne les étapes
ultérieures de la gamétogenèse et de la reproduction. Ses conséquences sont
donc directement ressenties au niveau des peuplements naturels et la maîtrise de
ce processus se révèle essentielle dans le domaine appliqué (élevages).

L’étude de la gonadogenèse permet d’aborder diverses grandes questions de
la biologie touchant l’embryologie, la cytogénétique, la cytodifférenciation germi-
nale, la cytophysiologie, l’immunologie, la biochimie des stéroïdes et l’endocrino-

logie.
Les recherches entreprises dans les divers groupes zoologiques ont montré

une certaine unité des processus morphogénétiques propres aux Vertébrés.



Cependant, les observations ont révélé une variabilité des modalités de mise en
place de la lignée germinale et une complexité des mécanismes de différenciation
sexuelle (relations entre le sexe génétique, le sexe gonadique et le sexe corporel :
Jost, 19751, qui traduisent de multiples adaptations et diverses relations phylogé-
nétiques.

De nombreuses questions restent encore posées, tant chez les Poissons que
chez les autres Vertébrés, en ce qui concerne les « facteurs » de sexualisation.
En effet, celle-ci s’effectuerait selon deux modalités d’expression, masculinisation
ou féminisation, à partir d’une bipotentialité primitive de l’organisme au cours
des périodes embryonnaire, postnatale, larvaire ou juvénile. Les principaux pro-
blèmes portant sur la sexualisation des Poissons ont été discutés par Yamamoto
(1969), Chan (1970), Harrington (1974, 1975) Lepori (1980), et surtout Reinboth
(1970, 1980, 1982). Ils se situent à trois niveaux : les inducteurs hormonaux,
l’antigène H-Y et les interrelations cellulaires.

Des mécanismes biochimiques ont été mis en cause (théorie des induc-
teurs : Witschi, 1957, 1965 ; et théorie hormonale : Yamamoto, 1969). Deux

hypothèses ont été proposées (Hackmann, 1974 ; Hackmann et Reinboth, 1974)
quant à l’activité des inducteurs sexuels :

a) l’hormone femelle (oestrogène) serait responsable d’une féminisation
« active » et induirait un phénotype ovarien ; en son absence se manifeste une
masculinisation par autodifférenciation testiculaire ;

b) l’hormone androgène provoquerait une masculinisation « active », son

absence se traduisant par une autodifférenciation ovarienne. Cette hormone
« dominante » serait produite par le sexe hétérogamétique (Jost, 1965) : hor-

mone testiculaire chez les Mammifères, hormone féminisante chez les Oiseaux.
Le sexe hétérogamétique est plus variable chez les Vertébrés inférieurs (Atz,
1964 ; Ohno, 1979) et une telle démonstration de la théorie hormonale n’a pas
encore été apportée chez les Poissons (Hackmann et Reinboth, 1974). Le rôle

des stéroïdes sexuels (effet physiologique ou seulement pharmacologique ?) tout
comme celui d’une hypothétique substance inductrice reste à préciser (Reinboth,
19821. L’attention se porte actuellement sur la biosynthèse des systèmes enzyma-
tiques impliqués dans la production des stéroïdes sexuels naturels (van den Hurk
et al., 1982). Une telle voie peut se révéler prometteuse.

Des apports récents concernent l’expression et le rôle d’antigènes membra-
naires, notamment de l’antigène d’histocompatibilité Y ou antigène H-Y. Il est lié

au sexe hétérogamétique : mâle (XY) chez les Mammifères et chez certains

Amphibiens (Wachtel, 1977), femelle (ZW), chez les Oiseaux (Shalev et a/.,
1978), chez des Reptiles (Pieau et al., 1979 ; Zaborski et al., 1979) et chez
d’autres Amphibiens (Dournon et Zaborski, 1979 ; Zaborski, 1979a,b). Récem-
ment sa présence a été décelée chez les Poissons, dans les deux sexes chez des
Cyprinidés et Salmonidés (Müller et Wolf, 1979), chez les mâles des Cyprinodon-
tes et des Cichlidés (Müller et Wolf, 1979 ; Pechan et a/., 1979), chez les femel-
les de la Truite (Shalev et al., 1978) et de diverses espèces de Muges (Bruslé,
1982). Cet antigène a été considéré (Wachtel et al., 1975 ; Wachtel, 1977) du
moins chez les Mammifères, comme le déterminant testiculaire. Il jouerait donc



un rôle essentiel dans la différenciation de la gonade et son action serait prépon-
dérante dans la différenciation gonadique du sexe hétérogamétique (Wachtel et
a/., 1975 ; Wachtel, 1977). Sa remarquable stabilité et sa conservation phylogé-
nétique, semblent confirmées (Pechan et Tracey, 1980 ; Zaborski, 1979c ;
Zaborski et al., 1979b) et sa mise en évidence chez les Vertébrés inférieurs sus-
cite de grandes espérances quant à sa qualité de facteur (non stéroïdien) de dif-
férenciation (Reinboth, 1982). Toutefois, la présence de cet antigène H-Y n’impli-
que pas qu’il soit directement en cause dans l’organogenèse sexuelle de tous les
Vertébrés. En effet, sa localisation restreinte aux seules cellules testiculaires de
l’ovotestis du Serran (Bruslé, 1982) plaide en faveur de l’idée selon laquelle il
constituerait un marqueur de la différenciation gonadique (Zaborski et al., 1980)
et serait alors contemporain de ce phénomène plutôt qu’agent inducteur de la
sexualisation.

Par ailleurs, le problème de la sexualisation doit aussi être posé au niveau
cellulaire comme l’ont suggéré Reinboth (1972), Satoh et Egami (1973) et Har-
rington (1974). Ce phénomène peut impliquer des mécanismes intracellulaires de
la cellule germinale elle-même (Satoh et Egami, 1973) ou des mécanismes faisant
intervenir des relations structurales et métaboliques entre les cellules germinales
et les cellules somatiques qui leur sont associées (Bruslé, 1982). En effet, la cel-
lule somatique qui enveloppe la CGP est susceptible d’intervenir dans sa sexuali-
sation en créant autour d’elle un microenvironnement particulier.

Toutes ces questions justifient de nouvelles recherches susceptibles de révé-
ler l’originalité des Poissons, et en particulier des Téléostéens, auxquels peuvent
ne pas s’appliquer certains concepts établis chez les autres Vertébrés.

Recu en décembre 1980.
Accepté en décembre 1982.
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