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Introduction

Afin d’optimiser la rentabilité d’¢élevage de nombreuses espeéces de poissons, des
populations monosexes sont souvent recherchées en aquaculture (voir revue de Guiguen et al.,
. En pratique, un monosexage peut étre obtenu directement par inversion hormonale,
gynogenese ou androgenése, ou indirectement par création puis croisement de géniteurs
homogamétiques: selon les especes, des néo-males XX ou des femelles WW peuvent étre
ainsi produits afin de fournir des descendances monosexes femelles (XX ou WZ), tandis que
des populations 100% males (XY ou ZZ) nécessitent la création et I’utilisation de males YY
ou de néo-femelles ZZ (voir Chevassus et al., ' et Baroiller et Jalabert, ' ).

Du fait de la législation en cours prohibant I’inversion hormonale, les approches
proposées ou recherchées au niveau européen, reposent essentiellement sur la connaissance et
la manipulation du déterminisme du sexe (méthodes indirectes) des espeéces d’intérét
aquacole. Chez les poissons gonochoriques', I’existence d’un déterminisme génétique du sexe
a été suggérée des les années 1920, grace a 1’étude de la ségrégation de marqueurs colorés liés
au sexe chez le guppy et le médaka (Schmidt, 5; Aida, 6), puis confirmée par la mise en
évidence d’hétérochromosomes® chez la Gambusie, (Chen et Ebeling, 7). Néanmoins, du fait
de leur faible différenciation morphologique, des chromosomes sexuels, n'ont ensuite été
révélés que chez une faible proportion d’especes (10% environ); chez les autres especes, il est
parfois possible, de déterminer indirectement le type d’homogamétie (XX/XY ou ZZ/ZW) en
analysant le sexe-ratio de descendances gynogénétiques, androgénétiques, polyploides ou
issues d’individus masculinisés ou féminisés par traitement hormonal (revue de Chourrout, 8).
Pour l'ensemble des poissons gonochoriques, les systémes d'homogamétie femelle XX/XY
ou males ZZ/ZW semblent les plus représentés (Chourrout, 8). Cependant, chez certaines
especes, de tels déterminismes simples ne permettent pas d’expliquer tous les sexe-ratios
observés expérimentalement, qui résulteraient, pour de nombreux auteurs, de 1'existence de
déterminants sexuels secondaires (voir revue de Chevassus, 9). Faute de marqueurs connus
liés au sexe chez la plupart des especes analysées (revue de Chourrout, 8), on ne peut
généralement tester, I’hypothése d’un déterminisme plus complexe. L’hypothése d’une
influence de facteurs de I’environnement sur la différenciation, et par conséquent sur le sexe-
ratio, est généralement plus simple a tester. Bien qu’une telle influence des facteurs externes
soit bien connue chez de nombreux reptiles (Pieau, 10), quelques amphibiens (revues de
Dournon et al., 11 et Hayes, 12), et que facteurs sociaux ou température déclenchent des
changements de sexe chez quelques poissons hermaphrodites®, (Harrington, 13; Shapiro, 14;

1 Espéces a sexe séparé par opposition aux especes hermaphrodites chez lesquelles I'ensemble ou une partie des
individus pourra produire au cours de sa vie, les 2 types de gamétes, ovules et spermatozoides, soit de fagon
simultanée (H. synchrones), soit successivement (H. successifs).

2 Tous les chromosomes peuvent étre associés par paires dans 1’un des sexes, contrairement a ’autre, ou il reste
deux chromosomes non appariables, appelés hétérosomes et qui correspondent aux deux chromosomes sexuels
du sexe alors appelé hétérogamétique, le male XY (femelle XX) ou la femelle WZ (méale ZZ).

3 La mort ou le retrait de la femelle dominante chez des espéces protérogynes (statut femelle, puis male), induit
un changement de sexe chez le plus grand male qui devient femelle et prend la place du dominant disparu ; le
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Warner, 15), ce n’est que dans les années 1980 qu’un déterminisme environnemental (ESD
pour Environnemental Sex Determination) a été¢ mis en évidence chez une espéce de poisson
gonochorique, la capucette, Menidia menidia (Conover et Kynard, 16). Une thermosensibilité
de la différenciation sexuelle a ensuite ¢t¢ mise en évidence chez un nombre grandissant
d’autres espéces. Ce papier décrit les différents modeles de déterminisme environnemental
rencontrés chez les espéces sensibles et leurs caractéristiques.

Facteurs de ’environnement influencant la différenciation

En préambule a cette analyse de I’influence des facteurs de 1’environnement sur la
différenciation, il importe de rappeler que de nombreuses études ont fait appel volontairement
ou non, a des croisements consanguins; I’importance relative de cette consanguinité dans la
sensibilité a des facteurs environnementaux, reste souvent difficile a appréhender (Chevassus,
9). Cependant, la consanguinité induit I’apparition de males spontanés XX, génétiquement
femelles (fixation d’alléles masculinisants, rares et récessifs) chez la carpe commune (Komen
et al, 17) et la truite arc-en-ciel (Quillet, données non publiées); chez cette derniere, les basses
températures inhiberaient I’expression de ces facteurs masculinisants.

Comme chez les Reptiles (Pieau, 10), la température apparait, comme le facteur le plus
efficace pour influencer le sexe-ratio; on parle alors de thermosensibilité de la différenciation
ou TSD (Temperature Sex Determination). D’autres facteurs comme le pH, la salinité, la
photopériode, ou les interactions sociales ont parfois fait ’objet d’analyses moins spécifiques,
ne permettant généralement pas de conclure. Cependant, chez certaines especes, le pH, seul
ou a travers des interactions avec la température, influence fortement le sexe-ratio: chez le
xipho, Xiphophorus helleri, des populations monosexes males ou majoritairement femelles,
sont respectivement obtenues a un pH acide de 6,2 ou légerement basique de 7,8 (Rubin, 18).
Il en est de méme chez un autre poecilidé, Poecilia melanogaster (Romer et Beisenherz, 19)
ou chez 7 des 37 especes d’Apistogramma (Cichlidés) étudiées chez lesquelles, la proportion
de femelles augmente avec la diminution de 1’acidité (Rubin, 18, Romer et Betsenherz, 19);
ainsi chez A. caetei, des populations mixtes sont observées a pH tres acide (53-60% males a
pH 4.5-5.5), tandis qu’en conditions proches de la neutralité, les lots sont proches d’une
population monosexe femelle (4 % de males a pH 6.5).

Les facteurs sociaux, jusqu’alors peu pris en compte chez les gonochoriques, peuvent
eux-aussi modifier fortement le sexe-ratio chez certaines espéces: chez le poisson paradis,
Macropodus opercularis (Francis, 20), I’isolement des individus favorise 1’expression du sexe
male (89% de males), tandis que le regroupement induit des proportions de femelles d’autant
plus fortes que les densités sont élevées (66% de femelles a fortes densités).

Les différents types de TSD :
Chez les poissons, trois grands types de réponses a la température sont observées :

» chez la grande majorité des espéces identifiées comme thermosensibles, comme 1’attipa,
Hoplosternum littorale (Hostache et al., 21), Poeciliopsis lucida (Schultz, 35) et Poecilia
melanogaster (Romer et Beisenherz, 19), la proportion de males augmente avec la
température (figure l1a). Chez les espéces de tilapias analysées, O. niloticus (Baroiller et
al., 22, 23), O. aureus (Desprez et Mélard, 24), et le Tilapia rouge Red Florida (Baroiller
et al., 25), hybride issu de 4 especes, les faibles températures n’affectent pas le sexe-ratio.

phénomeéne inverse est rerouvé chez des espéces protandres (individus males puis femelles), ou la disparition du
male dominant déclenche un changement de sexe chez la plus grande femelle qui prend alors la place du male
dominant disparu.

Baroiller, J.F., 1998. Le Déterminisme Environnemental du Sexe chez les Poissons Gonochoriques.
La Pisciculture Francaise, 133: 51-59.



Au contraire, chez les Athérinidés, Menidia menidia (Conover et Kynard, 16 ; Conover et
Heins, 26 ; Conover et Heins, 27, Patagonina hatcheri (Strisssmann et al., 28), Odonthestes
bonariensis (Striissmann et al., 29), et O. argentinensis (Striissmann et al., 29), les
populations sont majoritairement femelles aux faibles températures. Enfin, si I’on excepte le
cas d’Odonthestes bonariensis, aucune espéce ne présente contrairement a de nombreuses
especes de reptiles (Pieau, 10), une transition totale entre populations monosexes males et
monosexes femelles obtenues aux températures extrémes.

» chez 2 espéces seulement, I’augmentation de la température semble favoriser 1I’expression
du sexe femelle (figure 1b). De fait, chez le bar, Dicentrarchus labrax, des populations
monosexes males sont observées a basses températures (15°C), des proportions variables
mais toujours inférieures a 27% de femelles n’étant obtenues que dans des conditions
thermiques classiques d’¢levage (24-25°C) (Blazquez et al., 30). Chez un Siluriformes, les
alevins du poisson-chat américain, Ictalurus punctatus sont féminisés a un moindre degré
(63% de femelles a 34°C) par de fortes températures (Patino et al., 31); a des
températures faibles ou intermédiaires, les sexe-ratios ne sont pas affectés, et des
populations mixtes (1 :1) sont obtenues.

» Enfin chez une seule espéce répertoriée a ce jour, la plie japonaise ou hirame,
Paralichthys olivaceus, une courbe de réponse en U est constatée (Yamamoto, 32): des
populations monosexes males sont produites aux 2 températures extrémes, tandis qu’a des
niveaux intermédiaires, les proportions correspondent a celles attendues d’apres
I’homogamétie femelle (XX/XY) de I’espece (figure 1c) : sexe-ratio équilibré pour des
populations génétiquement mixtes (XX et XY) ou populations 100% femelle pour des
descendances génétiquement femelles (XX).

Période sensible

Chez les tilapias (Baroiller et al., 22; Baroiller et al., 23), les Athérinidés (Conover et
Fleisher, 33; Striissmann et al., 28), et le bar (Blazquez et al., 30), les traitements thermiques
pour étre efficaces, doivent débuter avant I’initiation de la différenciation histologique, et
couvrir partiellement cette période critique. Chez ces especes, et comme chez les reptiles,
cette période correspond en général a la période hormono-sensible, durant laquelle un
traitement d’inversion hormonale doit étre appliqué pour étre efficace (figure 2).

Interactions génotype/température

Les espéces chez lesquelles, une ESD a ét¢ démontrée présentent aussi bien un
déterminisme génétique du sexe (GSD) simple de type homogamétie* male ou femelle
(tilapias’®, poisson-chat américain®, hirame®) qu’un déterminisme plus complexe dans lequel
des chromosomes sexuels ne peuvent étre mis en évidence et basé sur quelques facteurs

4

une paire de chromosomes sexuels homologue chez le male (ZZ/ZW) ou la femelle (XX/XY)

5 XX/XY chez O. niloticus, et ZZ/ZW chez O. aureus

6 Ictalurus punctatus comme P. olivaceus présentent une homogamétie femelle XX/XY (Patino et al., 31,
Yamamoto, 32)

6
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majeurs déterminants le sexe comme chez Menidia menidia.

Pour la plupart de ces 2 types d’espéces de poissons, des interactions entre le facteur
environnemental et le génotype sont fortement suggérées, comme dans les exemples suivants :
» chez Menidia menidia, de fortes hétérogénéités dans les thermosensibilités apparaissent

entre populations mais aussi a I’intérieur de ces différentes populations étudiées: chez la
capucette, un dimorphisme de taille a maturité sexuelle est constaté chez les femelles
issues de reproductions précoces a faibles températures (saison de croissance plus
importante); la taille affectant favorablement la fécondité des femelles davantage que celle
des males, les populations a différentes latitudes compensent les différences de
températures et de saison en ajustant l'intensité de leur réponse a la température, et donc
leur niveau de TSD. Les populations du Sud bénéficiant d'une longue saison de
reproduction (et donc de croissance), présentent une forte réponse a la température et
produisent majoritairement des femelles, les populations du Nord ou la saison de
reproduction est courte, sont peu ou pas thermosensible (Conover et Heins, 26, 27;
Lagomarsino et Conover, 34). Par ailleurs, a I'intérieur d’une méme famille, de fortes
hétérogénéités de réponse a une méme modification de température sont constatées
(Conover et Heins, 26).

» Chez O. niloticus, a I’intérieur d’une méme souche, les descendances génétiquement
femelles les plus sensibles issues de néomales XX, produisent respectivement 98% de
males a fortes températures (36°C) et 100% de femelles dans les conditions thermiques
optimales (28°C) de I’espece (Baroiller et al., 23) ; a I’inverse, certaines descendances
issues de néomales de la méme fratrie, restent parfaitement insensibles (4% de males a
28°C / 5% a 36°C) ; il en est de méme dans des descendances de males génétiques XY
(figure 3), les proportions de males augmentant de 18 a 44% (Baroiller et al., 22).

Enfin, des effets parentaux sont suggérés (Baroiller, Clota, données non publiées), une méme

femelle croisée avec 2 males différents, produisant deux descendances respectivement trés

sensible et insensible (100% et 36 % de males a 36°C). Des résultats similaires sont obtenues
avec les descendances de 2 femelles reproduites avec un méme maéle (36 % et 85 % de males
a36°C).

» Au contraire, chez, O. aureus, une autre espéce de tilapia, les interactions
température/génotype semblent peu marquées, les fortes températures induisant
systématiquement la production de descendances 100% ou majoritairement (95-96%)
males (Desprez et Mélard, 24).

» chez Poeciliopsis lucida, une seule des deux lignées homozygotes créées s’avere sensible
a la température ; I’analyse de la ségrégation du caractére thermosensible dans les
croisements entre ces deux lignées met en évidence son caractére dominant (Schultz, 35).

Démonstration génétique de I’inversion par la température

Comme chez les amphibiens (Dournon et al.,, 11), l'inversion du sexe par la
température, a été démontrée chez un tilapia, Oreochromis niloticus, en testant en conditions
controlées, des males issus de traitements masculinisants et leurs témoins (Baroiller et al., 22,
23). Les males témoins XY donnent des sexe-ratios équilibrés (1 :1), tandis que la moiti¢
environ des males issus de traitements thermiques fournissent des descendances monosexes
ou presque 100% femelles. De telles proportions ne peuvent résulter que de croisements XX x
XX, démontrant ainsi, la masculinisation fonctionnelle de femelles génétiques XX par la
température. De tels individus sont alors parfois appelés des thermo-néomales.
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Mécanismes impliqués dans la thermosensibilité

Chez les poissons, les stéroides sexuels, sont probablement impliqués dans les processus
de la différenciation gonadique du sexe: si le role physiologique des androgeénes dans la
différenciation testiculaire reste encore a préciser (Baroiller et al., 36), en revanche,
I’aromatase, qui permet la transformation des androgénes en oestrogenes, est une enzyme clef
pour la différenciation ovarienne (Guiguen et al., 37).

Chez les reptiles, ’implication de 1’aromatase dans la différenciation femelle est également
démontrée et chez les espéces thermosensibles, la température pourrait agir directement ou
indirectement sur la régulation de la transcription du géne de cette enzyme (revue de Pieau,
10).

Chez les poissons, la température pourrait également moduler la transcription ou I’activité
d’enzymes de la stéroidogenése ovarienne et/ou testiculaire, ou la réceptivité des gonades
voire agir plus en amont de la cascade du déterminisme du sexe. Enfin, plus récemment chez
les reptiles, comme chez les poissons, d’autres investigations sont également menées sur le
role du systéme nerveux central dans la différenciation induite ou non par la température.

Conclusions

Les travaux réalisés depuis la mise évidence d’une thermosensibilité chez Menidia
menidia (Conover et Kynard, 16), démontrent clairement que des ESD sont beaucoup plus
répandues chez les poisson que ce que I'on pensait initialement. Chez de nombreuses especes,
une ESD pourrait expliquer des déviations de sexe-ratios. Chez les quelques espéces, pour
lesquelles plusieurs facteurs de I ‘environnement ont €té analysés, la sensibilité est souvent
spécifique a un seul d’entre eux : ainsi, par exemple, M. menidia, n’est pas sensible a la
salinité ou la photopériode.

Les caractéristiques de réponse a la température des poissons thermosensibles différent

fortement de celles des Reptiles a TSD. Chez ces derniers, des populations mixtes ne peuvent
généralement étre obtenues que dans une étroite fenétre thermique, parfois inférieure a un
degré Celsius; par ailleurs, des populations monosexes males ou femelles sont obtenues aux 2
températures extrémes chez la majorité de ces especes (Pieau, 10). Chez les poissons, si I’on
excepte, Odonthestes bonariensis, pour lequel des lots 100% males ou femelles peuvent étre
¢galement obtenus aux températures extrémes, et Paralichthys olivaceus qui semble répondre
a la température selon un mode¢le a 2 seuils proche de celui de certains reptiles, 1‘effet de la
température sur le sexe-ratio n’est pas du type “tout ou rien ”’, mais au contraire, beaucoup
plus progressif. Enfin, des populations monosexes sont rarement produites.
D’un point de vue plus pratique, I’influence des facteurs externes sur la différenciation,
suggere de nouvelles approches pour le controle du sexe. Par ailleurs, dans une méme
optique, il importe de mieux caractériser les interactions entre facteurs externes et génotype,
afin de pouvoir les prendre en compte, lors de la mise en place d’approches génétiques du
monosexage, chez les especes sensibles.
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