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Résumé

Poissons actuels les plus primitifs, les Chondrichthyens constituent un
groupe homogéne du point de vue de leur reproduction et de leur développe-
ment : oeufs télolécithes, glandes nidamentaires, fécondation interne,
ptérygopodes du male, structure trés typique des appareils génitaux male et
femelle, faible fécondité. Ils présentent, en dehors de I'oviparité primitive,
les types de viviparité les plus divers. Les faits classiques concernant Ila
physiologie de la reproduction de ces poissons sont exposés, ainsi que certains
résultats récents, sous la forme d'une revue bibliographique.

Abstract
Reproduction and development of Chondrichthyan fishes

Chondrichthyes, considered as the most primitive extant fishes, are
well characterized by a set of reproductive and developmental features, com-
prising telolecithal eggs, nidamental glands, an internal fertilization, copulatory
claspers, typical organizations of both the male and female genital systems,
and a low fecundity. They exhibit various types of viviparity, besides the
primary oviparous mode of reproduction. Classic facts known about the physio-
logy of reproduction in these fish are reviewed, together with several recent
results.
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. INTRODUCTION

La classe des Chondrichthyens compte plus de 800 espéces vivantes.
Comparés aux Téléostéens, c’est peu ; mais la diversité des tailles, des
formes, des régimes alimentaires, 1l'existence d’'une viviparité présentant
toutes les variantes possibles, ouvrent un large champ & la recherche. La
position systématique de ces poissons parmi les Vertébrés, en tant que
Gnathostomes les plus primitifs, suscite également 1’intérét.

Les deux sous-classes, Holocéphales (chiméres) et Sélaciens sont
actuellement bien distinctes. La découverte récente d’'un gisement fossile
exceptionnel, vieux de 320 millions d'années (Carbonifére inférieur), a
révélé la présence d'un ensemble de taxons plus complexes, déja diversi-
fiés, dont les relations phylétiques ne sont pas encore clarifiées, mais
qui nous rapprochent de la souche commune des deux sous-classes actuelles
(Janvier & Lund, 1985 ; Lund, 1986). Les Chondrichthyens se seraient
substitués a 1'énorme groupe des Arthrodires, alors disparus. Ils ne
semblent pas en dériver, et forment donc un groupe monophylétique, le plus
primitif des Poissons (Leliévre, 1986).

Cette opinion des systématiciens et des paléontologistes rejoint
heureusement ce qui constituait déja une évidence pour tout zoologiste
connaissant la structure des organes internes de ces poissons, en particu-
lier celle, trés typique, de 1’appareil génital male (Van Den Broek, 1932 ;
Matthews, 1950 ; Botte et al., 1963 ; Stanley, 1963 ; Jones & Jones, 1984).
L'existence d'un plan d’organisation trés constant et caractéristique, pour
le systéme hypothalamo-hypophysaire va dans le méme sens (Mellinger, 1964 ;
Honma et al., 1987).

Par ailleurs, les Chondrichthyens. ont développé trés tot dans leur

évolution une stratégie reproductive originale, associant 1les traits
suivants : oeuf du type télolécithe, fragile, nécessitant — au moins chez
les formes ovipares — wune enveloppe protectrice (coque protéique +
« blanc » polysaccharidique), élaborée dans les glandes nidamentaires des
oviductes ; ceci entraine 1la nécessité d'une fécondation préalable,
interne, ces glandes servant & stocker les spermatozoides. Dans

1"accouplement, le male se sert de ses ptérygopodes, organes copulateurs
typiques, différenciés dans le secteur médial des nageoires pelviennes chez
l"embryon. Ces organes existaient dés le Dévonien supérieur (Harris,
1951) ; 1leur absence chez certains fossiles signifie sans doute qu’il
s'agissait de femelles. Naturellement, le développement est direct : a 1la
naissance (qu’il s’'agisse d’une éclosion ou d'une parturition), la forme du
corps est déja celle d'un adulte.

L'utilisation du vitellus se fait essentiellement, semble-t-il, par sa
digestion dans 1l'’intestin de 1l’embryon, ou il est transféré progressive-
ment, a partir d'un certain stade du développement, & travers le canal
vitellin, depuis la vésicule vitelline externe (VVE) (Mellinger & Wrisez,
1988). Toutefois, des aspects ultrastructuraux évoquant une digestion
partielle du vitellus par la VVE ont été décrits (Jollie & Jollie, 1967 a ;
Hamlett et al., 1985 a). L'achévement du transfert, immédiatement suivi de
la résorption de la VVE par autolyse, précéde d’'assez loin la naissance,
qu'il s’agisse d’'une espéce ovipare (éclosion) ou vivipare (parturition).
La VVE est donc une annexe embryonnaire externe, qui se flétrit, alors que
le vitellus des Téléostéens est résorbé dans une vésicule close, en
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position intra-abdominale. La VVE des Chondrichthyens n’est pas non plus
comparable au sac vitellin des Oiseaux, qui assure lui-méme la résorption
du vitellus.

Chez les Sélaciens vivipares, la taille des nouveau-nés est particu-
liérement forte, comparée a celle de la mére, mais cela n’est pas forcément
dd & un apport de substances organiques d'origine maternelle (maternotro-
phie) : souvent, la simple utilisation des réserves vitellines (lécithotro-
phie) 1l'explique. On enregistre ici, en effet, des records de taille pour
les ovocytes mirs. L’'unique ovocyte du centrophore (Centrophorus granulo-
sus) mesure 15 cm de diametre et pése en moyenne 336 g (Capapé, 1985 a).

Chez les espéces ovipares de Chondrichthyens (Holocéphales, Rajidae,
Heterodontidae, presque tous les Scyliorhinidae, Hemiscyllidae et certains
autres Orectolobiformes), il s’y ajoute une particularité unique dans le
monde animal : la pré-éclosion. Elle consiste en une ouverture anticipée de
la coque, longtemps avant 1’éclosion, grice a la digestion du blanc par les
hydrolases de 1la « glande de 1’éclosion », située sur le rostre de
l’embryon. Tous les autres Vertébrés Anamniotes possédent ce type de glande
transitoire, qui leur sert uniquement pour 1l’éclosion. Les Chondrichthyens
ovipares l’'utilisent pour éliminer le blanc de la coque, lorsque 1’'embryon
atteint une certaine taille et que la VVE est complétement développée,
protégeant ainsi le vitellus dont la fragilité est extraordinaire. A partir
de ce stade, la respiration de 1l'embryon, aux mouvements natatoires trés
actifs, ne peut plus étre assurée uniquement par la diffusion de 1'oxygéne
a travers la coque (Diez & Davenport, 1987), aussi la pré-éclosion a-t-elle
une autre fonction essentielle : le dégagement des ouvertures préformées de
la coque (« ouies »), au nombre de 4 chez les Sélaciens (fentes prés des
angles), 100-200 chez les Holocéphales (fentes operculaires antérieures,
série de pores caudaux : Dean, 1906 ; Wiay & Wourms, 1978). L'eau de mer
circule alors librement dans la coque, mais 1'’embryon et sa VVE pleine de
vitellus y restent abrités. Enfin, la digestion compléte du blanc dégage
aussi 1'extrémité d’éclosion de 1la coque, pourvue d’'une suture assez
fragile, qui devra étre forcée pour que 1l’'éclosion réussisse, au moins chez
les Sélaciens. La glande de 1’éclosion dégénére vite aprés la prééclosion.

Les Chondrichthyens ovipares présentent évidemment le type primitif de
reproduction et de développement de cette classe de Poissons. Ils sont tous
marins, alors qu’un certain nombre de Sélaciens vivipares sont euryhalins,
ou confinés en eau douce. Nous pouvons supposer qu'aucune espéce n'a jamais
pondu en eau douce, et que les formes fossiles d'eau douce devaient étre
vivipares. La viviparité, comme 1'adaptation & 1’eau douce, ne serait donc
pas une acquisition récente.

La grande majorité des familles de Sélaciens a donné lieu & des études
biométriques, monographies d'espéces courantes, donnant certaines caracté-
ristiques de base comme la relation poids-longueur, la taille des femelles
et des midles au moment de la premiére maturité sexuelle, la fécondité, etc.
Il serait trop long, et sans doute prématuré, de vouloir résumer ces
travaux , mais nous en tiendrons implicitement compte, y compris certains
travaux en cours de publication (Capapé, 1988), présentés oralement
(Stevens, 1986), ou de diffusion restreinte (Teixeira Lessa, 1982). Citons,
parmi les plus anciennes et les plus complétes de ces monographies, celle
de Babel (1963) sur la pastenague californienne Urolophus halleri, ensuite
celles de McLaughlin & O'Gower (1971) sur le requin-porc Heterodontus
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portus jacksoni, Jones & Geen (1977) sur 1’aiguillat Squalus acanthias,
Capapé & Quignard (1980) sur Squalus blainvillei, et parmi les plus
récentes celles de Castro et al. (1988) sur la roussette W-atlantique
Scyliorhinus retifer, Notarbartolo Di Sciara (1988) sur les diables de mer
(Mobula spp.). Les travaux sur les milandres (Galeorhinus spp.) sont ana-
lysés par Capapé & Mellinger (1988), ceux portant sur les torpilles
(Torpedo spp.) par Mellinger (1981). Compagno (1984) a rédigé une faune
compléte des squales (Sélaciens Pleurotrémes), contenant des renseignements
inédits sur les especes les moins bien connues.

Peu d’'espéces se prétent & une étude biologique et physiologique
complete. Les migrations, la ségrégation des classes d'dge et des sexes,
1’étroite localisation des nurseries, nuisent & la connaissance du cycle
biologique. La grande taille et l’activité natatoire intense empéchent tout
élevage. La petite roussette E-atlantique et méditerranéenne, Scyliorhinus
canicula (L.) (souvent mal nommée), ovipare, a servi de matériel endocrino-
logique & J. M. Dodd et ses collaborateurs de 1960 a 1981, en Grande-
Bretagne, et a moi-méme pour des études plus descriptives des stades
postembryonnaires (Mellinger, 1964, 1965 b, 1966, 1973 b, 1983), tandis que
M. J. Alluchon-Gérard (1982) s'intéressait a 1'embryon et au nouveau-neé,
dans mon laboratoire. G. Collenot (1969 a et b) a réussi 1'élevage des
roussettes males en aquarium, de 1l'oeuf jusqu’a leur maturité (7 ans), ce
qui est remarquable.

De 1965 & 1978, j'ai étudié la torpille marbrée (Torpedo marmorata) a
la Station biologique d'Arcachon et en aquarium a Reims, en vue d'analyser
les mécanismes de la gestation (Mellinger, 1965 a, 1969, 1971, 1972, 1973
a, 1974, 1976, 1981 ; Mellinger & Dubois, 1973). )

Aux USA, les recherches expérimentales sur la reproduction et le déve-
loppement utilisent surtout Squalus acanthias, abondant le long des cotes
de 1'Atlantique (Bullesbach et al., 1986 ; Callard et al., 1985 ; Pudney &
Callard, 1984 a et b, 1986 ; Kormanik & Evans, 1986 ; Mak & Callard, 1987 ;
Tsang & Callard, 1987 a et b). La petite raie, Raja erinacea, est une
espéce ovipare utilisable (Richards et al., 1963 ; Price, 1967 ; Kobb et
al., 1984, 1986 ; Bullesbach et al., 1987).

L'espéce vivipare la plus favorable pour des recherches ultérieures
sur le déterminisme du cycle annuel de reproduction et sur le déterminisme
de la gestation me semble étre la torpille ocellée (Torpedo torpedo = T.
ocellata), qui est particuliérement abondante dans le golfe de Tunis
(Quignard, 1973 ; Quignard & Capapé, 1974). En effet, le cycle de la
torpille marbrée s'’est révélé bisannuel sinon trisannuel, et relativement
peu synchronisé.

Avant d'examiner les principaux aspects de la reproduction et du déve-
loppement des Chondrichthyens, je signalerai 1l’existence de trois mises au
point déja publiées sur ce méme sujet : Wourms (1977, 1981), Dodd (1983).
Je n'exposerai pas les problémes qui concernent plus particulierement
1’endrocrinologie de ces poissons ; seuls certains points seront évoqueés.
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ACCOUPLEMENT

Les ptérygopodes sont creusés d’une gouttiére spermatique dorsale,
refermée en un canal dans la région proximale. Lors d'une stimulation élec-
trique, ou durant le coit, le segment distal s’ouvre et — du moins chez les
pleurotrémes étudiés — se déploie en un « plateau podial » (Mellinger,
1973 b), servant & 1l'’ancrage dans le vagin. Le sperme est émis par
1'ouverture distale (hypopyle) du canal, dans lequel il parvient par un
orifice proximal (apopyle), celui-ci pouvant étre rapproché de la papille
uro-génitale grace a la rotation du ptérygopode en position contralatérale
(adduction), mais sans qu’on ait pu observer de coaptation précise ni le
transfert du sperme, depuis la papille jusque dans le canal (voir cependant
La Marca, 1964). L’'intérieur du plateau podial présente des reliefs et
structures variés, trés spécifiques. Au milieu se trouve un tissu érectile,
formant le rhipidion.

Chaque canal spermatique regoit 1le débouché d'un sac siphonal,
profonde invagination épidermique en direction de la ceinture pelvienne.
Ces sacs sécrétent du mucus, dont le rdéle serait celui d'un diluant et d'un
lubrifiant (Heath, 1961). Chez les Hypotremes (Sélaciens plats), la face
dorsale de chaque siphon se différencie en une glande siphonale, dont
l'hypertrophie au moment de la maturité réduit la lumiere du sac. Celle-ci
regoit la sécrétion, laiteuse, par une série de papilles.

A la série de travaux déja signalés autrefois (Mellinger, 1973 b)
s'ajoutent les observations suivantes sur le comportement sexuel et
1'accouplement de divers Sélaciens : Coles (1916), sur la mante et un
diable de mer ; Price (1967), sur la petite raie ; Johnson & Nelson (1978),
sur deux requins Carcharhinidae ; Klimley (1980), sur le requin-nourrice
-(Ginglymostoma cirratum) ; Dral (1980) sur Chiloscyllium griseum ; Tricas
(1980), sur deux Mobulidae (Aetobatis narinari, Myliobatis californica) ;
Reed & Gilmore (1981), sur la pastenague Dasyatis centroura, enfin Castro
et al. (1988) sur Scyliorhinus retifer. L’introduction d’un seul ptérygo-
pode se confirme, ainsi que la diversité des postures d'accouplement selon
les espéces. La reconnaissance des femelles par les mdles serait basée sur
l’olfaction (Johnson & Nelson, 1978) ; Stevens (1974) a relevé la présence
de morsures, sans doute dues aux préliminaires d'accouplement, sur les
femelles mGres du requin bleu (Prionace glauca), les autres femelles étant
négligées par les males.

CARACTERES SEXUELS SECONDATRES

Parmi les différences sexuelles, certaines résultent d'actions hormo-
nales (stéroides gonadiques, hormone antimillerienne), d’autres semblent
anhormonales dans 1'état actuel des connaissances (« caractéres somato-
sexuels »). La différenciation des ptérygopodes chez 1’embryon semble
anhormonale (Chieffi, 1959 ; Thiébold, 1964), mais leur brusque croissance
au moment de la maturation sexuelle est probablement induite par des
hormones testiculaires. Bien que le caryotype ait été décrit dans de
nombreuses espéces, on n'a pas signalé la présence de chromosomes sexuels.

Aux stades postembryonnaires, les études biométriques décélent de
nombreuses différences somatiques entre les deux sexes, portant sur la
taille (taille de premiére maturité, taille maximale), le poids (poids
total, poids de la carcasse), poids du foie, poids du tube digestif, poids
des différentes glandes endocrines et des lobes hypophysaires. On peut



-288-

admettre qu’il s'agit de caractéres sexuels secondaires, dont 1'apparition
au moment de la maturation sexuelle est contrdlée par les hormones
stéroides gonadiques, par analogie avec ce qu’'on connait chez d'autres
Vertébrés, ou des expériences ont pu étre faites. L’analyse biométrique,
basée sur 1l’'utilisation de la loi d’allométrie, permet dans chaque cas
d'établir une loi de croissance relative, montrant quel est le « sexe
neutre », obéissant & la relation de base, et le sexe subissant la diffé-
renciation du caractére étudié, ce qui se traduit par une déviation a
partir de la relation de base. Lorsque les anneaux de croissance vertébraux
sont assez nets pour permettre de déterminer 1'Age, on peut examiner ces
différences du point de vue de la croissance absolue. Aucune étude, pour
1'instant, n'a pleinement mis a profit ces possibilités.

Depuis la publication d'une premiére synthése sur les caractéres
sexuels secondaires des Chondrichthyens (Mellinger, 1966), j’ai découvert
chez la torpille marbrée un dimorphisme spectaculaire : le male ne dépasse
pas 40 cm, alors que la femelle atteint 63 cm de longueur (Mellinger, 1971,
1981). La maturité sexuelle intervient exactement & 24 cm de longueur dans
le golfe de Gascogne, et se traduit par une brusque augmentation du poids
des testicules et des glandes siphonales, ainsi que de la longueur des
ptérygopodes. De plus, 1le 1lobe ventral de 1'hypophyse (gonadotrope)
présente alors une brusque hypertrophie, lorsqu’on compare sa croissance
relative a celle du lobe ventral des femelles. Le reste de 1'hypophyse
montre également des modifications structurales (Mellinger, 1969). Le
dimorphisme sexuel du lobe ventral a été retrouvé par Dodd chez la chimére
Hydrolagus colliei (Dodd et al., 1982).

La différence de taille et de poids, au bénéfice des femelles, est
tres générale chez les Chondrichthyens. Les males sont plus précoces,
croissent parfois moins vite et meurent plus jeunes. On a signalé deux cas
d'"inversion de ce dimorphisme : chez la narcine Discopyge tschudii (Garcia,
1984) et le Scyliorhinidé Schroederichthys bivius (Menni, 1986), le male
adulte est nettement plus gros que la femelle. Ceci pose un probléme inté-
ressant. La théorie des stratégies reproductives cherche & expliquer toute
différence dans le cycle biologique, observable entre les sexes ou entre
des espéces voisines, comme une adaptation & un écosystéme particulier.
Mais il faudrait également faire intervenir ici la théorie de la sélection
sexuelle (Darwin), et connaitre les particularités du comportement sexuel
et de 1l'accouplement de ces deux espéces, afin d’expliquer 1’inversion du
dimorphisme. Une mise au point récente (Capapé 1985 c¢) décrit le dimor-
phisme sexuel des différentes espéces qu’il a étudiées en Tunisie.

L'inventaire des caractéres sexuels secondaires cutanés, en particu-
lier chez les raies (Raja spp.), n'a pas regu toute l'attention désirable
de la part des systématiciens. Il conviendrait par la suite, pour chaque
espece, d'établir la relation précise qui doit exister entre les comporte-
ments d’'accouplement et la disposition des écailles placoides spéciales
(épines alaires, épines malaires, denticules pelviens, etc), présentes chez
la femelle, le mdle, ou dans les deux sexes.
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PHYSTIOLOGIE DE LA REPRODUCTION DES FEMELLES

- Vitellogenése

On savait que l'injection d'oestradiol a la femelle immature augmen-
tait sa calcémie, comme chez d’autres Vertébrés. Craik (1978 a, b et c) a
montré chez la roussette qu’il existe bien un précurseur des protéines
vitellines, élaboré par le foie des femelles adultes et transporté dans le
sang : c'est la vitellogénine, une phosphoprotéine calcique. Curieusement,
1’ablation totale de 1l’'hypophyse n’agit que sur son utilisation, et non pas
sur sa biosynthese.

On sait peu de choses sur la physiologie ovarienne et la mise en place
du wvitellus. Le stock d’'ovocytes semble définitivement établi chez
1’embryon, du fait que tous apparaissent en préméiose, avec des chromosomes
plumeux. On peut signaler une étude ultrastructurale des premiers stades de
1’ovogenéese (Lukina, 1987), et wune autre portant sur la structure des
follicules (Dodd & Dodd, 1980). Chez certaines espeéces vivipares, la vitel-
logenése reste bloquée durant toute la gestation (Torpedinidae ; certains
Squalidae : Centroscymnus spp., Yano & Tanaka, 1988). Dans la mesure ou
elles présentent un cycle annuel synchronisé (cas de Torpedo torpedo), on
peut déterminer la chronologie précise de 1l’'accroissement ovocytaire et en
étudier les mécanismes. Chez T. marmorata, j'ai observé a 1l'automne la
phase dite de « grand accroissement », et j'al décrit l'hypertrophie carac-
téristique des cellules gonadotropes du lobe ventral de 1'hypophyse qui
1'accompagne et subsiste jusqu’'au moment de 1l’ovulation, en plein hiver
(Mellinger & Dubois, 1973 ; Mellinger, 1976, 1981).

Castro et al. (1988) ont pu observer chez la roussette Scyliorhinus
retifer la présence dans l'unique ovaire d'une série d’ovocytes, groupés
par paires, dont les diamétres sont échelonnés & peu pres de 2 en 2 mm
jusqu’au maximum de 18 mm qui correspond a 1l’ovulation. Compte tenu de
1’intervalle moyen entre les doubles ovipositions d'une méme femelle en
aquarium (soit 14-16 jours), ils estiment la vitesse de croissance d’'un
ovocytes a 1 mm par semaine. S'il était possible de répéter ce type
d'observations sur d'autres espeéces ovipares, on aboutirait & une bien
meilleure connaissance de 1la fécondité, actuellement trés controversée
(Capapé, 1985 b).

- Ovulation

Personne n'’a encore trouvé d’ovule en cours d’'ovulation ou méme en
cours de transport dans la cavité abdominale. En tenant compte de
1l'intervalle de ponte de la roussette (Mellinger, 1983), qui est de 5 jours
a4 un mols en captivité, avec une moyenne de 9 a 16 jours selon les
femelles, j'espérais en wvoir dans 1’'abdomen, au cours des nombreuses
dissections réalisées a Roscoff. Or le stade postovulatoire le plus précoce
était celui, classique, d'un ovule logé dans chacune des glandes nidamen-
taires, au-dessus d’'une demi-coque.

On observe un « pore d'ovulation » trées large, visible a 1’oeil nu sur
les gros ovocytes ovariens. L'étude histologique montre qu’il s'agit d'une
plage circulaire d’épithélium péritonéal, accolée au follicule. Chez la
roussette, la torpille marbrée, et probablement chez tous les Chondrich-
thyens, les ovocytes pondus sont d'une extréme fragilité, ce qui empéche
jusqu'a présent leur étude cytologique (impossibilité de les fixer, sauf in
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situ dans le tractus génital), autant que 1’abondance du vitellus (coupes
histologiques impossibles). Ceci est da a la minceur de la membrane vitel-
line. Dans ces conditions, quelles sont les modalités permettant leur
passage par le pore, leur transport vers le pavillon des trompes, et leur
entrée dans les oviductes, sans rupture ?

Chez la roussette, l’'unique ovaire libére ses ovules du coté ventral,
dans un espace dégagé entre les viscéres, espace prolongé entre les deux
lobes du foie vers 1’avant par une gouttiére. Ce dispositif me semble
destiné a canaliser les ovules vers 1l’unique pavillon, situé sur le septum
transverse, sous 1'oesophage. Metten (1939) 1l'avait déja remarqué, mais
pensait que d'autres itinéraires étaient possibles. Il n’a pas observé
l"ovulation, mais il a procédé a des simulations du transport ovulaire en
utilisant des ovocytes extraits de l'ovaire (sans doute encore entourés de
leur follicule). Le transport serait di a une ciliature des organes abdomi-
naux. Tout cela mériterait de nouvelles études microscopiques et expérimen-
tales.

Pour évaluer les pertes éventuelles, occasionnées par 1'ovulation et
ses suites chez les espéces vivipares, on peut compter les follicules post-
ovulatoires, longuement persistants, et dénombrer parallélement les oeufs
ou les embryons logés dans l'utérus gravide (Mellinger, 1971). Chez 1la
torpille marbrée, sur 28 femelles gravides, 24 avaient autant d’oeufs en
développement que de follicules vides, et les 4 femelles restantes ont
probablement perdu 1 ou 2 oeufs par le cloaque. Il n'y avait aucune perte
liée a 1'ovulation elle-méme.

Ce décompte différe de la méthode adoptée par Capapé (1985 b), ou la
« fécondité ovarienne » (comparée & la « fécondité utérine ») représente le
nombre d'ovocytes « majeurs », c’est-a-dire ceux qui d’aprés leur diamétre
paraissent destinés a une prochaine ovulation. Tous ne seront pas libérés,
quelques-uns étant résorbés sur place. En effet, l'ovaire des Chondrich-
thyens contient habituellement des follicules atrétiques, de coloration
jaune vif ou brune. Les cellules folliculeuses phagocytent 1’ovocyte, puis
le follicule lui-méme se résorbe. L'atrésie peut survenir a tous les stades
de la vitellogenése, et constitue probablement un moyen de régulation de
fécondité.

En régle générale, les Chondrichthyens ovipares ont une double ovula-
tion, suivie d’'une double oviposition, et ceci indépendamment de la
présence d'un seul ou de deux ovaires, plus ou moins dissymétriques.
Comment les deux ovules sont-ils recrutés parmi les nombreux ovocytes
majeurs ? On l’'ignore. En tout cas, Dodd (1983) et Castro et al. (1988),
chez les roussettes Scyliorhinus canicula et S. retifer, ont observé
clairement 1'émergence périodique de couples d’'ovocytes plus gros, destinés
a 1l'ovulation.

Mais il existe au moins deux exceptions & cette régle de la double
ovulation. La raie géante du Pacifique (coétes de 1'Orégon), Raja binocu-
lata, produit deux coques contenant chacune 1 & 7 ovules ou embryons, le
plus souvent 3 ou 4 (Hitz, 1964). Quant au petit requin corallien Chilos-
cyllium griseum, il pond ses oeufs par quatre, uniovulés (Dral, 1980).

Chez les vivipares, la taille de la portée est directement déterminée
par le nombre d’'ovocytes majeurs, mais il existe un certain déchet, provo-
qué surtout par l’atrésie (Capapé, 1985 b).
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Les wvariations des concentrations plasmatiques des Principaux
stéroides sécrétés par l'ovaire (oestradiol, testostérone, progestérone),
au cours du cycle d’ovulation et d’oviposition de la petite raie, ont été
suivies par Kobb et al. (1986). Les taux d'oestradiol et de testostérone
reflétent les progrés de la vitellogenése, tandis que la progestérone est
sécrétée en quantité nettement supérieure au moment présumé de 1l’ovulation.
On peut donc conclure a 1’existence probable d’une succession de pics
sécrétoires comparable & celle du cycle oestral des Mammiféres : oestradiol
-> LH -> progestérone. La sécrétion des coques par les glandes nidamen-
taires correspond, notons-le, & de faibles taux de ces hormones.

Dodd & Duggan (1982) ont signalé que le stress dd au chalutage des
roussettes provoque l’ovulation.

- Glandes nidamentaires

L'élaboration de 1'enveloppe de 1’oeuf (coque + blanc) n'est pas
strictement liée & l’ovulation, comme le montre la présence assez fréquente
(raies, roussettes), & la dissection, d’'une paire de coques sans ovule, ou
d’une coque « vide » dans un oviducte, l’autre étant pleine. Dans ce cas,
on peut vérifier 1’absence d’ovules ou de restes d'ovules dans la cavité
abdominale. Les coques sans ovule, également obtenues par oviposition,
correspondent donc a un défaut d’ovulation.

Chez la roussette en captivité (Mellinger, 1983), la pesée des oeufs
pondus successivement par chaque femelle a révélé 1'existence d'une
décroissance réguliere de la quantité de blanc et du poids de la coque, sur
plusieurs mois, sans variation du volume ovulaire.

La présence de l'ovule dans la glande nidamentaire en pleine activité
n'est cependant pas sans influence sur la masse de 1l'enveloppe. Les coques
« vides » sont souvent plus petites. Inversement, on rencontre des coques a
deux ovules, nettement plus longues (Foulley & Mellinger, 1980). On
remarque d’ailleurs, dans une méme population de roussettes, que la
longueur des coques varie beaucoup plus que leur largeur : la premiére est
réglée par le déroulement du programme sécrétoire, la seconde est stricte-
ment liée au diamétre transversal de la glande.

La notion de programme est une évidence, si 1l’on tient compte du mode
de sécrétion des coques : la glande produit d’abord les vrilles (rous-
settes) ou les cornes (raies) situées a l'extrémité caudale, puis la coque
elle-méme en lui conférant des formes bien précises, et finit par les
vrilles ou cornes situées de part et d’autre de 1’extrémité d’éclosion. Ces
opérations successives mettent en oeuvre des parties différentes de la
glande, qui interviennent d’'une maniére parfaitement modulée en fonction
d'un programme hautement spécifique, si 1'on observe le produit final a la
fois dans ses formes et dans ses détails structuraux.

La partie antérieure de la glande sécréte le blanc. Bien que sa struc-
turation soit moins spectaculaire, elle n'’en existe pas moins : chambre
centrale pour loger 1l'ovule, scellés obturant les ouies, etc. Il est clair
qu’un programme unique doit exister pour coordonner la sécrétion de la
coque avec celle du blanc. On ignore tout des mécanismes assurant cette
programmation. Il s’agit probablement d'un systéme nerveux local, ou de
régulations paracrines, ou des deux en méme temps. Jusqu'ici, on n’a prété
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attention qu'aux structures glandulaires (Wourms & Sheldon, 1972
Rusaouen, 1976, 1978 ; Wray & Wourms, 1978).

Chez les Sélaciens wvivipares, les glandes existent et sécrétent
presque toujours une enveloppe plus ou moins simplifiée, uni — ou pluriovu-
laire, qui disparait plus ou moins tét pendant la gestation. Lorsqu’un
placenta se forme, la coque persiste et forme une couche trés fine, coincée
entre la VVE et 1’'endométre. Cette pellicule manquerait chez le requin bleu
(Otake & Mizue, 1985).

Cependant, la sécrétion correspondant a la coque disparait compléte-
ment chez les Torpedinidae et chez deux Centroscymnus (Squalidae) (Yano &
Tanaka, 1987). Mais les glandes persistent, et sécrétent une masse muqueuse
protégeant mécaniquement les oeufs utérins, au début de la gestation.

Il est trés possible que les glandes nidamentaires des Chondrichthyens
soient les glandes les plus compliquées que 1l'on connaisse. Mais elles ont
encore d’autres fonctions. C’est & leur niveau uniquement que 1l'on trouve
des spermatozoides, chez la petite roussette comme dans bien d'autres
especes, sauf bien entendu en période d'accouplement (cf. Richards et al.,
1963). En aquarium, en 1'absence de midles, les raies et les roussettes
femelles peuvent pondre des oeufs fécondés durant des mois, et méme plus de
2 ans chez les roussettes (843 jours chez Scyliorhinus retifer : Castro et
al., 1988). L’attraction des spermatozoides par les sécrétions de la
glande, leur nutrition, les moyens permettant leur maintien dans la "glande
malgré le passage de nombreux ovules et l'activité sécrétoire intense qui y
régne, constituent des sujets inexplorés. Le probléme de leur redistribu-
tion entre les deux oviductes, a la suite d'une insémination unilatérale, a
déja été posé précédemment (Mellinger, 1973 b).

- Oviposition

Le comportement d’'oviposition a été observé en aquarium par Dral
(1981), pour Chiloscyllium, et chez Scyliorhinus spp. par différents
auteurs (cf. Castro et al., 1988). Ces petits requins de fond accrochent
leurs oeufs a des supports bien choisis, en aquarium comme en mer, de telle
sorte que les pontes sont concentrées & certains endroits. Apres avoir
réussi a accrocher 1'extrémité des vrilles caudales au support, la femelle
tourne autour pour les ficeler solidement, puis elle tire pour extraire la
coque du vagin, enfin elle reprend sa nage circulaire pour ficeler les
vrilles antérieures (cette derniére opération n'existe pas pour les Chilos-
cyllium, dont la coque porte une touffe de fins filaments adhésifs).

Les Scyliorhinus pondent leur 2° oeuf dans un délai de quelques
minutes a 2-3 jours. Chiloscyllium griseum pond des groupes de 4 oeufs,
dans un délai de 20 minutes & 2 jours.

Le comportement d’'oviposition est trés différent chez Heterodontus,
qui « visse » ses oeufs dans des fissures rocheuses. En effet, la coque est
ici de forme hélicoidale (McLaughlin & O'Gower, 1971).

- Modifications gravidiques

Les travaux de Ranzi (1932, 1934, 1936 a et b, 1937), résumés dans
plusieurs traités, constituent encore une référence treés utile, dans 1la
mesure ou cet auteur a établi des bilans chimiques du développement pour
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Résumé

Poissons actuels les plus primitifs, les Chondrichthyens constituent un
groupe homogéne du point de vue de leur reproduction et de leur développe-
ment : oeufs télolécithes, glandes nidamentaires, fécondation interne,
ptérygopodes du male, structure trés typique des appareils génitaux male et
femelle, faible fécondité. Ils présentent, en dehors de I'oviparité primitive,
les types de viviparité les plus divers. Les faits classiques concernant Ila
physiologie de la reproduction de ces poissons sont exposés, ainsi que certains
résultats récents, sous la forme d'une revue bibliographique.

Abstract
Reproduction and development of Chondrichthyan fishes

Chondrichthyes, considered as the most primitive extant fishes, are
well characterized by a set of reproductive and developmental features, com-
prising telolecithal eggs, nidamental glands, an internal fertilization, copulatory
claspers, typical organizations of both the male and female genital systems,
and a low fecundity. They exhibit various types of viviparity, besides the
primary oviparous mode of reproduction. Classic facts known about the physio-
logy of reproduction in these fish are reviewed, together with several recent
results.
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. INTRODUCTION

La classe des Chondrichthyens compte plus de 800 espéces vivantes.
Comparés aux Téléostéens, c’est peu ; mais la diversité des tailles, des
formes, des régimes alimentaires, 1l'existence d’'une viviparité présentant
toutes les variantes possibles, ouvrent un large champ & la recherche. La
position systématique de ces poissons parmi les Vertébrés, en tant que
Gnathostomes les plus primitifs, suscite également 1’intérét.

Les deux sous-classes, Holocéphales (chiméres) et Sélaciens sont
actuellement bien distinctes. La découverte récente d’'un gisement fossile
exceptionnel, vieux de 320 millions d'années (Carbonifére inférieur), a
révélé la présence d'un ensemble de taxons plus complexes, déja diversi-
fiés, dont les relations phylétiques ne sont pas encore clarifiées, mais
qui nous rapprochent de la souche commune des deux sous-classes actuelles
(Janvier & Lund, 1985 ; Lund, 1986). Les Chondrichthyens se seraient
substitués a 1'énorme groupe des Arthrodires, alors disparus. Ils ne
semblent pas en dériver, et forment donc un groupe monophylétique, le plus
primitif des Poissons (Leliévre, 1986).

Cette opinion des systématiciens et des paléontologistes rejoint
heureusement ce qui constituait déja une évidence pour tout zoologiste
connaissant la structure des organes internes de ces poissons, en particu-
lier celle, trés typique, de 1’appareil génital male (Van Den Broek, 1932 ;
Matthews, 1950 ; Botte et al., 1963 ; Stanley, 1963 ; Jones & Jones, 1984).
L'existence d'un plan d’organisation trés constant et caractéristique, pour
le systéme hypothalamo-hypophysaire va dans le méme sens (Mellinger, 1964 ;
Honma et al., 1987).

Par ailleurs, les Chondrichthyens. ont développé trés tot dans leur

évolution une stratégie reproductive originale, associant 1les traits
suivants : oeuf du type télolécithe, fragile, nécessitant — au moins chez
les formes ovipares — wune enveloppe protectrice (coque protéique +
« blanc » polysaccharidique), élaborée dans les glandes nidamentaires des
oviductes ; ceci entraine 1la nécessité d'une fécondation préalable,
interne, ces glandes servant & stocker les spermatozoides. Dans

1"accouplement, le male se sert de ses ptérygopodes, organes copulateurs
typiques, différenciés dans le secteur médial des nageoires pelviennes chez
l"embryon. Ces organes existaient dés le Dévonien supérieur (Harris,
1951) ; 1leur absence chez certains fossiles signifie sans doute qu’il
s'agissait de femelles. Naturellement, le développement est direct : a 1la
naissance (qu’il s’'agisse d’une éclosion ou d'une parturition), la forme du
corps est déja celle d'un adulte.

L'utilisation du vitellus se fait essentiellement, semble-t-il, par sa
digestion dans 1l'’intestin de 1l’embryon, ou il est transféré progressive-
ment, a partir d'un certain stade du développement, & travers le canal
vitellin, depuis la vésicule vitelline externe (VVE) (Mellinger & Wrisez,
1988). Toutefois, des aspects ultrastructuraux évoquant une digestion
partielle du vitellus par la VVE ont été décrits (Jollie & Jollie, 1967 a ;
Hamlett et al., 1985 a). L'achévement du transfert, immédiatement suivi de
la résorption de la VVE par autolyse, précéde d’'assez loin la naissance,
qu'il s’agisse d’'une espéce ovipare (éclosion) ou vivipare (parturition).
La VVE est donc une annexe embryonnaire externe, qui se flétrit, alors que
le vitellus des Téléostéens est résorbé dans une vésicule close, en
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position intra-abdominale. La VVE des Chondrichthyens n’est pas non plus
comparable au sac vitellin des Oiseaux, qui assure lui-méme la résorption
du vitellus.

Chez les Sélaciens vivipares, la taille des nouveau-nés est particu-
liérement forte, comparée a celle de la mére, mais cela n’est pas forcément
dd & un apport de substances organiques d'origine maternelle (maternotro-
phie) : souvent, la simple utilisation des réserves vitellines (lécithotro-
phie) 1l'explique. On enregistre ici, en effet, des records de taille pour
les ovocytes mirs. L’'unique ovocyte du centrophore (Centrophorus granulo-
sus) mesure 15 cm de diametre et pése en moyenne 336 g (Capapé, 1985 a).

Chez les espéces ovipares de Chondrichthyens (Holocéphales, Rajidae,
Heterodontidae, presque tous les Scyliorhinidae, Hemiscyllidae et certains
autres Orectolobiformes), il s’y ajoute une particularité unique dans le
monde animal : la pré-éclosion. Elle consiste en une ouverture anticipée de
la coque, longtemps avant 1’éclosion, grice a la digestion du blanc par les
hydrolases de 1la « glande de 1’éclosion », située sur le rostre de
l’embryon. Tous les autres Vertébrés Anamniotes possédent ce type de glande
transitoire, qui leur sert uniquement pour 1l’éclosion. Les Chondrichthyens
ovipares l’'utilisent pour éliminer le blanc de la coque, lorsque 1’'embryon
atteint une certaine taille et que la VVE est complétement développée,
protégeant ainsi le vitellus dont la fragilité est extraordinaire. A partir
de ce stade, la respiration de 1l'embryon, aux mouvements natatoires trés
actifs, ne peut plus étre assurée uniquement par la diffusion de 1'oxygéne
a travers la coque (Diez & Davenport, 1987), aussi la pré-éclosion a-t-elle
une autre fonction essentielle : le dégagement des ouvertures préformées de
la coque (« ouies »), au nombre de 4 chez les Sélaciens (fentes prés des
angles), 100-200 chez les Holocéphales (fentes operculaires antérieures,
série de pores caudaux : Dean, 1906 ; Wiay & Wourms, 1978). L'eau de mer
circule alors librement dans la coque, mais 1'’embryon et sa VVE pleine de
vitellus y restent abrités. Enfin, la digestion compléte du blanc dégage
aussi 1'extrémité d’éclosion de 1la coque, pourvue d’'une suture assez
fragile, qui devra étre forcée pour que 1l’'éclosion réussisse, au moins chez
les Sélaciens. La glande de 1’éclosion dégénére vite aprés la prééclosion.

Les Chondrichthyens ovipares présentent évidemment le type primitif de
reproduction et de développement de cette classe de Poissons. Ils sont tous
marins, alors qu’un certain nombre de Sélaciens vivipares sont euryhalins,
ou confinés en eau douce. Nous pouvons supposer qu'aucune espéce n'a jamais
pondu en eau douce, et que les formes fossiles d'eau douce devaient étre
vivipares. La viviparité, comme 1'adaptation & 1’eau douce, ne serait donc
pas une acquisition récente.

La grande majorité des familles de Sélaciens a donné lieu & des études
biométriques, monographies d'espéces courantes, donnant certaines caracté-
ristiques de base comme la relation poids-longueur, la taille des femelles
et des midles au moment de la premiére maturité sexuelle, la fécondité, etc.
Il serait trop long, et sans doute prématuré, de vouloir résumer ces
travaux , mais nous en tiendrons implicitement compte, y compris certains
travaux en cours de publication (Capapé, 1988), présentés oralement
(Stevens, 1986), ou de diffusion restreinte (Teixeira Lessa, 1982). Citons,
parmi les plus anciennes et les plus complétes de ces monographies, celle
de Babel (1963) sur la pastenague californienne Urolophus halleri, ensuite
celles de McLaughlin & O'Gower (1971) sur le requin-porc Heterodontus
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portus jacksoni, Jones & Geen (1977) sur 1’aiguillat Squalus acanthias,
Capapé & Quignard (1980) sur Squalus blainvillei, et parmi les plus
récentes celles de Castro et al. (1988) sur la roussette W-atlantique
Scyliorhinus retifer, Notarbartolo Di Sciara (1988) sur les diables de mer
(Mobula spp.). Les travaux sur les milandres (Galeorhinus spp.) sont ana-
lysés par Capapé & Mellinger (1988), ceux portant sur les torpilles
(Torpedo spp.) par Mellinger (1981). Compagno (1984) a rédigé une faune
compléte des squales (Sélaciens Pleurotrémes), contenant des renseignements
inédits sur les especes les moins bien connues.

Peu d’'espéces se prétent & une étude biologique et physiologique
complete. Les migrations, la ségrégation des classes d'dge et des sexes,
1’étroite localisation des nurseries, nuisent & la connaissance du cycle
biologique. La grande taille et l’activité natatoire intense empéchent tout
élevage. La petite roussette E-atlantique et méditerranéenne, Scyliorhinus
canicula (L.) (souvent mal nommée), ovipare, a servi de matériel endocrino-
logique & J. M. Dodd et ses collaborateurs de 1960 a 1981, en Grande-
Bretagne, et a moi-méme pour des études plus descriptives des stades
postembryonnaires (Mellinger, 1964, 1965 b, 1966, 1973 b, 1983), tandis que
M. J. Alluchon-Gérard (1982) s'intéressait a 1'embryon et au nouveau-neé,
dans mon laboratoire. G. Collenot (1969 a et b) a réussi 1'élevage des
roussettes males en aquarium, de 1l'oeuf jusqu’a leur maturité (7 ans), ce
qui est remarquable.

De 1965 & 1978, j'ai étudié la torpille marbrée (Torpedo marmorata) a
la Station biologique d'Arcachon et en aquarium a Reims, en vue d'analyser
les mécanismes de la gestation (Mellinger, 1965 a, 1969, 1971, 1972, 1973
a, 1974, 1976, 1981 ; Mellinger & Dubois, 1973). )

Aux USA, les recherches expérimentales sur la reproduction et le déve-
loppement utilisent surtout Squalus acanthias, abondant le long des cotes
de 1'Atlantique (Bullesbach et al., 1986 ; Callard et al., 1985 ; Pudney &
Callard, 1984 a et b, 1986 ; Kormanik & Evans, 1986 ; Mak & Callard, 1987 ;
Tsang & Callard, 1987 a et b). La petite raie, Raja erinacea, est une
espéce ovipare utilisable (Richards et al., 1963 ; Price, 1967 ; Kobb et
al., 1984, 1986 ; Bullesbach et al., 1987).

L'espéce vivipare la plus favorable pour des recherches ultérieures
sur le déterminisme du cycle annuel de reproduction et sur le déterminisme
de la gestation me semble étre la torpille ocellée (Torpedo torpedo = T.
ocellata), qui est particuliérement abondante dans le golfe de Tunis
(Quignard, 1973 ; Quignard & Capapé, 1974). En effet, le cycle de la
torpille marbrée s'’est révélé bisannuel sinon trisannuel, et relativement
peu synchronisé.

Avant d'examiner les principaux aspects de la reproduction et du déve-
loppement des Chondrichthyens, je signalerai 1l’existence de trois mises au
point déja publiées sur ce méme sujet : Wourms (1977, 1981), Dodd (1983).
Je n'exposerai pas les problémes qui concernent plus particulierement
1’endrocrinologie de ces poissons ; seuls certains points seront évoqueés.
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ACCOUPLEMENT

Les ptérygopodes sont creusés d’une gouttiére spermatique dorsale,
refermée en un canal dans la région proximale. Lors d'une stimulation élec-
trique, ou durant le coit, le segment distal s’ouvre et — du moins chez les
pleurotrémes étudiés — se déploie en un « plateau podial » (Mellinger,
1973 b), servant & 1l'’ancrage dans le vagin. Le sperme est émis par
1'ouverture distale (hypopyle) du canal, dans lequel il parvient par un
orifice proximal (apopyle), celui-ci pouvant étre rapproché de la papille
uro-génitale grace a la rotation du ptérygopode en position contralatérale
(adduction), mais sans qu’on ait pu observer de coaptation précise ni le
transfert du sperme, depuis la papille jusque dans le canal (voir cependant
La Marca, 1964). L’'intérieur du plateau podial présente des reliefs et
structures variés, trés spécifiques. Au milieu se trouve un tissu érectile,
formant le rhipidion.

Chaque canal spermatique regoit 1le débouché d'un sac siphonal,
profonde invagination épidermique en direction de la ceinture pelvienne.
Ces sacs sécrétent du mucus, dont le rdéle serait celui d'un diluant et d'un
lubrifiant (Heath, 1961). Chez les Hypotremes (Sélaciens plats), la face
dorsale de chaque siphon se différencie en une glande siphonale, dont
l'hypertrophie au moment de la maturité réduit la lumiere du sac. Celle-ci
regoit la sécrétion, laiteuse, par une série de papilles.

A la série de travaux déja signalés autrefois (Mellinger, 1973 b)
s'ajoutent les observations suivantes sur le comportement sexuel et
1'accouplement de divers Sélaciens : Coles (1916), sur la mante et un
diable de mer ; Price (1967), sur la petite raie ; Johnson & Nelson (1978),
sur deux requins Carcharhinidae ; Klimley (1980), sur le requin-nourrice
-(Ginglymostoma cirratum) ; Dral (1980) sur Chiloscyllium griseum ; Tricas
(1980), sur deux Mobulidae (Aetobatis narinari, Myliobatis californica) ;
Reed & Gilmore (1981), sur la pastenague Dasyatis centroura, enfin Castro
et al. (1988) sur Scyliorhinus retifer. L’introduction d’un seul ptérygo-
pode se confirme, ainsi que la diversité des postures d'accouplement selon
les espéces. La reconnaissance des femelles par les mdles serait basée sur
l’olfaction (Johnson & Nelson, 1978) ; Stevens (1974) a relevé la présence
de morsures, sans doute dues aux préliminaires d'accouplement, sur les
femelles mGres du requin bleu (Prionace glauca), les autres femelles étant
négligées par les males.

CARACTERES SEXUELS SECONDATRES

Parmi les différences sexuelles, certaines résultent d'actions hormo-
nales (stéroides gonadiques, hormone antimillerienne), d’autres semblent
anhormonales dans 1'état actuel des connaissances (« caractéres somato-
sexuels »). La différenciation des ptérygopodes chez 1’embryon semble
anhormonale (Chieffi, 1959 ; Thiébold, 1964), mais leur brusque croissance
au moment de la maturation sexuelle est probablement induite par des
hormones testiculaires. Bien que le caryotype ait été décrit dans de
nombreuses espéces, on n'a pas signalé la présence de chromosomes sexuels.

Aux stades postembryonnaires, les études biométriques décélent de
nombreuses différences somatiques entre les deux sexes, portant sur la
taille (taille de premiére maturité, taille maximale), le poids (poids
total, poids de la carcasse), poids du foie, poids du tube digestif, poids
des différentes glandes endocrines et des lobes hypophysaires. On peut
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admettre qu’il s'agit de caractéres sexuels secondaires, dont 1'apparition
au moment de la maturation sexuelle est contrdlée par les hormones
stéroides gonadiques, par analogie avec ce qu’'on connait chez d'autres
Vertébrés, ou des expériences ont pu étre faites. L’analyse biométrique,
basée sur 1l’'utilisation de la loi d’allométrie, permet dans chaque cas
d'établir une loi de croissance relative, montrant quel est le « sexe
neutre », obéissant & la relation de base, et le sexe subissant la diffé-
renciation du caractére étudié, ce qui se traduit par une déviation a
partir de la relation de base. Lorsque les anneaux de croissance vertébraux
sont assez nets pour permettre de déterminer 1'Age, on peut examiner ces
différences du point de vue de la croissance absolue. Aucune étude, pour
1'instant, n'a pleinement mis a profit ces possibilités.

Depuis la publication d'une premiére synthése sur les caractéres
sexuels secondaires des Chondrichthyens (Mellinger, 1966), j’ai découvert
chez la torpille marbrée un dimorphisme spectaculaire : le male ne dépasse
pas 40 cm, alors que la femelle atteint 63 cm de longueur (Mellinger, 1971,
1981). La maturité sexuelle intervient exactement & 24 cm de longueur dans
le golfe de Gascogne, et se traduit par une brusque augmentation du poids
des testicules et des glandes siphonales, ainsi que de la longueur des
ptérygopodes. De plus, 1le 1lobe ventral de 1'hypophyse (gonadotrope)
présente alors une brusque hypertrophie, lorsqu’on compare sa croissance
relative a celle du lobe ventral des femelles. Le reste de 1'hypophyse
montre également des modifications structurales (Mellinger, 1969). Le
dimorphisme sexuel du lobe ventral a été retrouvé par Dodd chez la chimére
Hydrolagus colliei (Dodd et al., 1982).

La différence de taille et de poids, au bénéfice des femelles, est
tres générale chez les Chondrichthyens. Les males sont plus précoces,
croissent parfois moins vite et meurent plus jeunes. On a signalé deux cas
d'"inversion de ce dimorphisme : chez la narcine Discopyge tschudii (Garcia,
1984) et le Scyliorhinidé Schroederichthys bivius (Menni, 1986), le male
adulte est nettement plus gros que la femelle. Ceci pose un probléme inté-
ressant. La théorie des stratégies reproductives cherche & expliquer toute
différence dans le cycle biologique, observable entre les sexes ou entre
des espéces voisines, comme une adaptation & un écosystéme particulier.
Mais il faudrait également faire intervenir ici la théorie de la sélection
sexuelle (Darwin), et connaitre les particularités du comportement sexuel
et de 1l'accouplement de ces deux espéces, afin d’expliquer 1’inversion du
dimorphisme. Une mise au point récente (Capapé 1985 c¢) décrit le dimor-
phisme sexuel des différentes espéces qu’il a étudiées en Tunisie.

L'inventaire des caractéres sexuels secondaires cutanés, en particu-
lier chez les raies (Raja spp.), n'a pas regu toute l'attention désirable
de la part des systématiciens. Il conviendrait par la suite, pour chaque
espece, d'établir la relation précise qui doit exister entre les comporte-
ments d’'accouplement et la disposition des écailles placoides spéciales
(épines alaires, épines malaires, denticules pelviens, etc), présentes chez
la femelle, le mdle, ou dans les deux sexes.
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PHYSTIOLOGIE DE LA REPRODUCTION DES FEMELLES

- Vitellogenése

On savait que l'injection d'oestradiol a la femelle immature augmen-
tait sa calcémie, comme chez d’autres Vertébrés. Craik (1978 a, b et c) a
montré chez la roussette qu’il existe bien un précurseur des protéines
vitellines, élaboré par le foie des femelles adultes et transporté dans le
sang : c'est la vitellogénine, une phosphoprotéine calcique. Curieusement,
1’ablation totale de 1l’'hypophyse n’agit que sur son utilisation, et non pas
sur sa biosynthese.

On sait peu de choses sur la physiologie ovarienne et la mise en place
du wvitellus. Le stock d’'ovocytes semble définitivement établi chez
1’embryon, du fait que tous apparaissent en préméiose, avec des chromosomes
plumeux. On peut signaler une étude ultrastructurale des premiers stades de
1’ovogenéese (Lukina, 1987), et wune autre portant sur la structure des
follicules (Dodd & Dodd, 1980). Chez certaines espeéces vivipares, la vitel-
logenése reste bloquée durant toute la gestation (Torpedinidae ; certains
Squalidae : Centroscymnus spp., Yano & Tanaka, 1988). Dans la mesure ou
elles présentent un cycle annuel synchronisé (cas de Torpedo torpedo), on
peut déterminer la chronologie précise de 1l’'accroissement ovocytaire et en
étudier les mécanismes. Chez T. marmorata, j'ai observé a 1l'automne la
phase dite de « grand accroissement », et j'al décrit l'hypertrophie carac-
téristique des cellules gonadotropes du lobe ventral de 1'hypophyse qui
1'accompagne et subsiste jusqu’'au moment de 1l’ovulation, en plein hiver
(Mellinger & Dubois, 1973 ; Mellinger, 1976, 1981).

Castro et al. (1988) ont pu observer chez la roussette Scyliorhinus
retifer la présence dans l'unique ovaire d'une série d’ovocytes, groupés
par paires, dont les diamétres sont échelonnés & peu pres de 2 en 2 mm
jusqu’au maximum de 18 mm qui correspond a 1l’ovulation. Compte tenu de
1’intervalle moyen entre les doubles ovipositions d'une méme femelle en
aquarium (soit 14-16 jours), ils estiment la vitesse de croissance d’'un
ovocytes a 1 mm par semaine. S'il était possible de répéter ce type
d'observations sur d'autres espeéces ovipares, on aboutirait & une bien
meilleure connaissance de 1la fécondité, actuellement trés controversée
(Capapé, 1985 b).

- Ovulation

Personne n'’a encore trouvé d’ovule en cours d’'ovulation ou méme en
cours de transport dans la cavité abdominale. En tenant compte de
1l'intervalle de ponte de la roussette (Mellinger, 1983), qui est de 5 jours
a4 un mols en captivité, avec une moyenne de 9 a 16 jours selon les
femelles, j'espérais en wvoir dans 1’'abdomen, au cours des nombreuses
dissections réalisées a Roscoff. Or le stade postovulatoire le plus précoce
était celui, classique, d'un ovule logé dans chacune des glandes nidamen-
taires, au-dessus d’'une demi-coque.

On observe un « pore d'ovulation » trées large, visible a 1’oeil nu sur
les gros ovocytes ovariens. L'étude histologique montre qu’il s'agit d'une
plage circulaire d’épithélium péritonéal, accolée au follicule. Chez la
roussette, la torpille marbrée, et probablement chez tous les Chondrich-
thyens, les ovocytes pondus sont d'une extréme fragilité, ce qui empéche
jusqu'a présent leur étude cytologique (impossibilité de les fixer, sauf in
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situ dans le tractus génital), autant que 1’abondance du vitellus (coupes
histologiques impossibles). Ceci est da a la minceur de la membrane vitel-
line. Dans ces conditions, quelles sont les modalités permettant leur
passage par le pore, leur transport vers le pavillon des trompes, et leur
entrée dans les oviductes, sans rupture ?

Chez la roussette, l’'unique ovaire libére ses ovules du coté ventral,
dans un espace dégagé entre les viscéres, espace prolongé entre les deux
lobes du foie vers 1’avant par une gouttiére. Ce dispositif me semble
destiné a canaliser les ovules vers 1l’unique pavillon, situé sur le septum
transverse, sous 1'oesophage. Metten (1939) 1l'avait déja remarqué, mais
pensait que d'autres itinéraires étaient possibles. Il n’a pas observé
l"ovulation, mais il a procédé a des simulations du transport ovulaire en
utilisant des ovocytes extraits de l'ovaire (sans doute encore entourés de
leur follicule). Le transport serait di a une ciliature des organes abdomi-
naux. Tout cela mériterait de nouvelles études microscopiques et expérimen-
tales.

Pour évaluer les pertes éventuelles, occasionnées par 1'ovulation et
ses suites chez les espéces vivipares, on peut compter les follicules post-
ovulatoires, longuement persistants, et dénombrer parallélement les oeufs
ou les embryons logés dans l'utérus gravide (Mellinger, 1971). Chez 1la
torpille marbrée, sur 28 femelles gravides, 24 avaient autant d’oeufs en
développement que de follicules vides, et les 4 femelles restantes ont
probablement perdu 1 ou 2 oeufs par le cloaque. Il n'y avait aucune perte
liée a 1'ovulation elle-méme.

Ce décompte différe de la méthode adoptée par Capapé (1985 b), ou la
« fécondité ovarienne » (comparée & la « fécondité utérine ») représente le
nombre d'ovocytes « majeurs », c’est-a-dire ceux qui d’aprés leur diamétre
paraissent destinés a une prochaine ovulation. Tous ne seront pas libérés,
quelques-uns étant résorbés sur place. En effet, l'ovaire des Chondrich-
thyens contient habituellement des follicules atrétiques, de coloration
jaune vif ou brune. Les cellules folliculeuses phagocytent 1’ovocyte, puis
le follicule lui-méme se résorbe. L'atrésie peut survenir a tous les stades
de la vitellogenése, et constitue probablement un moyen de régulation de
fécondité.

En régle générale, les Chondrichthyens ovipares ont une double ovula-
tion, suivie d’'une double oviposition, et ceci indépendamment de la
présence d'un seul ou de deux ovaires, plus ou moins dissymétriques.
Comment les deux ovules sont-ils recrutés parmi les nombreux ovocytes
majeurs ? On l’'ignore. En tout cas, Dodd (1983) et Castro et al. (1988),
chez les roussettes Scyliorhinus canicula et S. retifer, ont observé
clairement 1'émergence périodique de couples d’'ovocytes plus gros, destinés
a 1l'ovulation.

Mais il existe au moins deux exceptions & cette régle de la double
ovulation. La raie géante du Pacifique (coétes de 1'Orégon), Raja binocu-
lata, produit deux coques contenant chacune 1 & 7 ovules ou embryons, le
plus souvent 3 ou 4 (Hitz, 1964). Quant au petit requin corallien Chilos-
cyllium griseum, il pond ses oeufs par quatre, uniovulés (Dral, 1980).

Chez les vivipares, la taille de la portée est directement déterminée
par le nombre d’'ovocytes majeurs, mais il existe un certain déchet, provo-
qué surtout par l’atrésie (Capapé, 1985 b).



55

Les wvariations des concentrations plasmatiques des Principaux
stéroides sécrétés par l'ovaire (oestradiol, testostérone, progestérone),
au cours du cycle d’ovulation et d’oviposition de la petite raie, ont été
suivies par Kobb et al. (1986). Les taux d'oestradiol et de testostérone
reflétent les progrés de la vitellogenése, tandis que la progestérone est
sécrétée en quantité nettement supérieure au moment présumé de 1l’ovulation.
On peut donc conclure a 1’existence probable d’une succession de pics
sécrétoires comparable & celle du cycle oestral des Mammiféres : oestradiol
-> LH -> progestérone. La sécrétion des coques par les glandes nidamen-
taires correspond, notons-le, & de faibles taux de ces hormones.

Dodd & Duggan (1982) ont signalé que le stress dd au chalutage des
roussettes provoque l’ovulation.

- Glandes nidamentaires

L'élaboration de 1'enveloppe de 1’oeuf (coque + blanc) n'est pas
strictement liée & l’ovulation, comme le montre la présence assez fréquente
(raies, roussettes), & la dissection, d’'une paire de coques sans ovule, ou
d’une coque « vide » dans un oviducte, l’autre étant pleine. Dans ce cas,
on peut vérifier 1’absence d’ovules ou de restes d'ovules dans la cavité
abdominale. Les coques sans ovule, également obtenues par oviposition,
correspondent donc a un défaut d’ovulation.

Chez la roussette en captivité (Mellinger, 1983), la pesée des oeufs
pondus successivement par chaque femelle a révélé 1'existence d'une
décroissance réguliere de la quantité de blanc et du poids de la coque, sur
plusieurs mois, sans variation du volume ovulaire.

La présence de l'ovule dans la glande nidamentaire en pleine activité
n'est cependant pas sans influence sur la masse de 1l'enveloppe. Les coques
« vides » sont souvent plus petites. Inversement, on rencontre des coques a
deux ovules, nettement plus longues (Foulley & Mellinger, 1980). On
remarque d’ailleurs, dans une méme population de roussettes, que la
longueur des coques varie beaucoup plus que leur largeur : la premiére est
réglée par le déroulement du programme sécrétoire, la seconde est stricte-
ment liée au diamétre transversal de la glande.

La notion de programme est une évidence, si 1l’on tient compte du mode
de sécrétion des coques : la glande produit d’abord les vrilles (rous-
settes) ou les cornes (raies) situées a l'extrémité caudale, puis la coque
elle-méme en lui conférant des formes bien précises, et finit par les
vrilles ou cornes situées de part et d’autre de 1’extrémité d’éclosion. Ces
opérations successives mettent en oeuvre des parties différentes de la
glande, qui interviennent d’'une maniére parfaitement modulée en fonction
d'un programme hautement spécifique, si 1'on observe le produit final a la
fois dans ses formes et dans ses détails structuraux.

La partie antérieure de la glande sécréte le blanc. Bien que sa struc-
turation soit moins spectaculaire, elle n'’en existe pas moins : chambre
centrale pour loger 1l'ovule, scellés obturant les ouies, etc. Il est clair
qu’un programme unique doit exister pour coordonner la sécrétion de la
coque avec celle du blanc. On ignore tout des mécanismes assurant cette
programmation. Il s’agit probablement d'un systéme nerveux local, ou de
régulations paracrines, ou des deux en méme temps. Jusqu'ici, on n’a prété
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attention qu'aux structures glandulaires (Wourms & Sheldon, 1972
Rusaouen, 1976, 1978 ; Wray & Wourms, 1978).

Chez les Sélaciens wvivipares, les glandes existent et sécrétent
presque toujours une enveloppe plus ou moins simplifiée, uni — ou pluriovu-
laire, qui disparait plus ou moins tét pendant la gestation. Lorsqu’un
placenta se forme, la coque persiste et forme une couche trés fine, coincée
entre la VVE et 1’'endométre. Cette pellicule manquerait chez le requin bleu
(Otake & Mizue, 1985).

Cependant, la sécrétion correspondant a la coque disparait compléte-
ment chez les Torpedinidae et chez deux Centroscymnus (Squalidae) (Yano &
Tanaka, 1987). Mais les glandes persistent, et sécrétent une masse muqueuse
protégeant mécaniquement les oeufs utérins, au début de la gestation.

Il est trés possible que les glandes nidamentaires des Chondrichthyens
soient les glandes les plus compliquées que 1l'on connaisse. Mais elles ont
encore d’autres fonctions. C’est & leur niveau uniquement que 1l'on trouve
des spermatozoides, chez la petite roussette comme dans bien d'autres
especes, sauf bien entendu en période d'accouplement (cf. Richards et al.,
1963). En aquarium, en 1'absence de midles, les raies et les roussettes
femelles peuvent pondre des oeufs fécondés durant des mois, et méme plus de
2 ans chez les roussettes (843 jours chez Scyliorhinus retifer : Castro et
al., 1988). L’attraction des spermatozoides par les sécrétions de la
glande, leur nutrition, les moyens permettant leur maintien dans la "glande
malgré le passage de nombreux ovules et l'activité sécrétoire intense qui y
régne, constituent des sujets inexplorés. Le probléme de leur redistribu-
tion entre les deux oviductes, a la suite d'une insémination unilatérale, a
déja été posé précédemment (Mellinger, 1973 b).

- Oviposition

Le comportement d’'oviposition a été observé en aquarium par Dral
(1981), pour Chiloscyllium, et chez Scyliorhinus spp. par différents
auteurs (cf. Castro et al., 1988). Ces petits requins de fond accrochent
leurs oeufs a des supports bien choisis, en aquarium comme en mer, de telle
sorte que les pontes sont concentrées & certains endroits. Apres avoir
réussi a accrocher 1'extrémité des vrilles caudales au support, la femelle
tourne autour pour les ficeler solidement, puis elle tire pour extraire la
coque du vagin, enfin elle reprend sa nage circulaire pour ficeler les
vrilles antérieures (cette derniére opération n'existe pas pour les Chilos-
cyllium, dont la coque porte une touffe de fins filaments adhésifs).

Les Scyliorhinus pondent leur 2° oeuf dans un délai de quelques
minutes a 2-3 jours. Chiloscyllium griseum pond des groupes de 4 oeufs,
dans un délai de 20 minutes & 2 jours.

Le comportement d’'oviposition est trés différent chez Heterodontus,
qui « visse » ses oeufs dans des fissures rocheuses. En effet, la coque est
ici de forme hélicoidale (McLaughlin & O'Gower, 1971).

- Modifications gravidiques

Les travaux de Ranzi (1932, 1934, 1936 a et b, 1937), résumés dans
plusieurs traités, constituent encore une référence treés utile, dans 1la
mesure ou cet auteur a établi des bilans chimiques du développement pour



-293-

toute une série d'espéces de Sélaciens, ovipares (petite roussette) et
vivipares (aplacentaires et placentaires). Ceci 1l’a conduit & une synthése
remarquable, ou il tentait de dégager une loi simple : dans les espéces
maternotrophes, la vitesse de croissance des embryons est proportionnée a
la valeur nutritive des sécrétions utérines et a la réduction pondérale du
foie des femelles gravides.

Malheureusement, 1’'analyse statistique des données biologiques était
inexistante a cette époque. Parmi les résultats de Ranzi concernant le
foie, peu sont significatifs, en dehors du cas tout a fait évident présenté
par la pastenague pélagique (ou semi-pélagique) Dasyatis violacea. Le cas
des Dasyatidae est trés particulier, dans la mesure ou les femelles produi-
sent un « lait utérin » trés nourrissant, permettant une gestation bréve
(moins de 2 mois chez D. violacea, 4 mois chez D. marmorata, D. pastinaca,
D. tortonesei, 6 mois chez D. centroura : Capapé, 1985 b, 1986, 1988). De
plus, 1l'ovocyte majeur a un diamétre réduit.

- Modifications gravididiques somatiques

Chez la torpille marbrée, les poids corporels des femelles gravides ne
dévient pas de la relation poids-longueur spécifique (Mellinger, 1971). Le
mécanisme de compensation du poids et du volume du contenu utérin des
torpilles a été élucidé : baisse du poids du foie, du tube digestif et de
la carcasse (Mellinger, 1973 a; Quignard, 1973). Chez la torpille ocellée,
le grand nombre de données recueillies au cours du cycle annuel de cette
espece permet de montrer la rapidité de la restauration du poids de 1la
carcasse et du foie aprés la parturition (Quignard, 1973).

J'ai proposé (Mellinger, 1973 a, 1981) de tenir compte, non seulement
de la possibilité (non démontrée) d’une mobilisation des réserves huileuses
du foie en,vue de la nutrition des embryons (maternotrophie trés douteuse
chez les torpilles), mais de la nécessité d’'une régulation de la flottabi-
lité par les réserves du foie et de la carcasse chez certains Sélaciens, et
de la nécessité pour les femelles de faire de la place, dans leur cavité
abdominale, aux volumineux utérus gravides. Ceci est particuliérement
important pour les torpilles, prédateurs piscivores incapables de se nour-
rir sans utiliser leurs organes électriques, ce qui correspond & un compor-
tement bien particulier, ou la flottabilité peut jouer un réle. Les
torpilles gravides continuent a se nourrir.

Récemment, Rossouw (1987) a poussé plus loin l'analyse fonctionnelle
des lipides hépatiques, chez 1la guitare de mer Rhinobatos annulatus,
montrant 1’importance de la consommation liée aux migrations saisonniéres,
tandis que la vitellogenése joue un rdle secondaire dans leur mobilisation.
I1 faut souligner que dans cette espéce, comme chez la plupart des Séla-
ciens vivipares, la vitellogenése se déroule parallélement & la gestation,
l'ovulation étant postpartum, ce qui empéche de distinguer la véritable
destination des réserves. Les torpilles, dont la vitellogenése est bloquée,
constituent un matériel beaucoup plus favorable.

I1 n'y a pas de modifications gravidiques au niveau de la glande
thyroide, de 1la glande interrénale et de 1'hypophyse de 1la torpille
marbrée, contrairement aux descriptions de Ranzi et de ses collaborateurs
ou éléves. Le seul changement noté dans l'hypophyse consiste en une régres-
sion des cellules gonadotropes du lobe ventral, dont nous allons voir
quelle est la signification probable.
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- Modifications gravidiques génitales

Le blocage complet de 1la vitellogenése chez 1les torpilles gravides a
€té 1illustré par Chieffi (1961.). ces auteur, ' utilisant 89 torpilles
marbrées et seulement 20 torpilles ocellées, femelles, capturées en toutes
saisons, les a réparties en 5 classes : intergravidiques (IG), prégravi-
diques (PG, a gros ovocytes), gravides débutantes (GD), intermédiaires (GI)
et a terme (GT). La hauteur des plis utérins des torpilles marbrées, mesu-
rée sur des coupes histologiques, augmente réguliérement d’une classe i
l'autre : 0,5 mm chez les IG, 1,5 mm chez les PG, 2,0 mm, 2,5 mm et 3,1 mm
respectivement chez les gravides. Des mesures identiques, réalisées sur les
exemplaires de torpille ocellée, n'ont évidemment aucun sens, puisque
1'utérus dans cette espece forme des villosités et non pas des plis.

Chieffi considére comme des « corps jaunes » les follicules atrétiques
a4 un stade particulier de leur évolution (stade III) : le vitellus y est
complétement résorbé, la polarité des cellules s’inverse (en direction de
la theéque, qui serait bien vascularisée), et surtout ce stade est le seul
qui présente une réaction positive avec la méthode de Schulz, spécifique du
cholestérol et de ses esters. Ayant dénombré les divers follicules ova-
riens, il trouve que ces « corps jaunes » prédominent sur les autres stades
chez les femelles GI, exclusivement.

Par la suite, Uva & Tagliafierro (1968) ont donné une description
histochimique des divers segments du tractus génital femelle : trompes,
glandes nidamentaires, isthmes, wutérus, wvagins. Tagliafierro (1969) a
complété ces données en ce qui concerne les glandes. Ces auteurs donnent
une autre classification des femelles. .

Reprenant cette étude chez 1a torpille marbrée, en utilisant une
approche a 1la fois biométrique, histologique et histochimique, j'ai
constaté (Mellinger, 1974) que la classification des femelles adoptée par
Chieffi était erronee, et que l’'augmentation de la hauteur des plis utérins
était peu sensible, sauf dans les utérus des immatures (femelles
« infantiles », puis « adolescentes » : plis dorsaux de 1,7 a 2,5 mm) . Le
poids du tractus génital (vide) croit durant toute la vie du poisson :
représentée en fonction du poids corporel, sa croissance relative est
stimulée au moment de 1la Premieére maturation (phénoméne bien étudié par
Capapé, 1979, par le biais de la croissance en longueur du vagin). Un excé-
dent supplémentaire de son poids est perceptible chez les gravides, mais
cela n'a pas été étudié plus en détail.

En ce qui concerne le nombre et le stade de régression des follicules
atrétiques, il n'y a pas de différences entre les classes de femelles. Les
résultats biométriques de Chieffi (1961) sont donc réfutés. Par contre, les
caractéristiques histochimiques particuliéres des corps atrétiques du
stade IIT sont & prendre en considération, car elles correspondent a la
présence d’'une activité stéroidogene indubitable, conduisant a la biosyn-
these de progestérone, parmi d’'autres stéroides plus ubiquistes (Lupo et
al., 1965 ; Lupo, 1968).

L'activité sécrétoire des divers segments du tractus génital diminue
pendant la gestation, et seuls les utérus subissent une transformation
particuliére (Uva & Tagliafierro, 1968 : Tagliafierro, 1969 ; Mellinger,
1981). Les glandes de surface de l’endométre, a cellules hautes, chargées
de mucosubstances, se déploient en une sorte de dentelle utérine formée de
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glandes alvéolaires, & cellules cubiques, dont l'ultrastructure correspond
a celle d'un épithélium transporteur d’'eau et de solutés, mais une activité
apocrine se développe également (Mellinger, 1981). L'utérus gravide de
l'aiguillat (Squalus acanthias) (Jollie & Jollie, 1967 b) et du requin bleu
(Prionace glauca) (Otake & Mizue, 1986) présente un aspect semblable.

Le blocage de la vitellogenése, la régression des cellules gonado-
tropes, la diminution de 1l'activité sécrétoire dans 1’'appareil génital
(sauf les utérus, ou elle change), 1’absence d’'hypertrophie des glandes
endocrines, indiquent que la gestation de la torpille marbrée ne correspond
nullement & une phase d’'inondation hormonale, comme on le croyait.
L'ablation de la thyroide, la castration, et 1l’ablation de divers lobes
hypophysaires, n'’entrainent pas d’avortement ; toutefois, 1l’ablation de la
partie supérieure de 1l’'hypophyse, incluant le lobe médian (somatotrope ?),
fait avorter les femelles. Mais il s’agit 1la d'expériences préliminaires
(Mellinger, 1972, 1974, 1976). Le 1rd6le des follicules atrétiques de
classe III et de leur progestérone reste a démontrer. D’autres sources de
progestérone sont possibles, et des facteurs encore inconnus peuvent inter-
venir dans la gestation des Vertébrés non mammaliens.

Le maintien de la gestation dépend essentiellement de la contraction
tonique du vagin, et du dispositif d’étanchéité situé & 1l'avant des utérus.
C'est ce qui permet de disséquer et de peser a l'état frais les deux utérus
d'une torpille, sans perdre leur contenu. Les commandes physiologiques
assurant la mise en place de ses fermetures étanches restent inconnues.
Seul l*aiguillat (Squalus acanthias) laisse entrer de l’eau de mer dans ses

cavités utérines, au cours de la deuxiéme année de gestation (Kormanik &
Evans, 1986 ; Kormanik, 1988).

C'est précisément sur cette espéce que Tsang & Callard (1987 a et b)
ont réexaminé le réle des « corps jaunes » postovulatoires, en analysant
les stéroides sexuels. Comme chez la raie, les taux de testostérone et
d'oestradiol augmentent avec la masse des ovocytes en vitellogenese, qui
concorde ici avec la longue gestation (2 ans). Au contraire, le taux
plasmatique de progestérone, élevé en début de gestation, décroit par la
suite. Ses variations reflétent sans doute une activité endocrine transi-
toire des follicules postovulatoires, qui pourraient représenter un type
primitif de corps jaunes, bien qu’'ils subissent une lente dégénérescence
durant toute la durée de la gestation (stades A-D). En effet, incubés in
vitro, ils sont capables de synthétiser de la progestérone. Cette sécrétion
culmine au stade B ; mais le stade C est le seul qui réponde & une stimula-
tion exercée par des fragments de lobe ventral hypophysaire. C'est 1la une
démonstration importante, mais incompléte, du rdéle éventuel de vrais
« corps jaunes » dans la modification gravidique des utérus des Sélaciens.

En reégle générale, la vitellogenése se déroule parallélement a la
gestation chez les Sélaciens vivipares, placentaires ou aplacentaires. Om
peut donc considérer comme une modification gravidique particuliere le
blocage de la vitellogenése observé chez tous les Torpedinidae étudiés
jusqu'’ici, et chez Centroscymnus (C. owstoni, C. coelolepis) (Yano &
Tanaka, 1988). Chez Etmopterus lucifer, petit Squalidé bathypélagique dans
1’Atlantique Nord, Hickling (1963) avait signalé le méme phénoméne ; Capapé
& Mellinger (en préparation), sur une population qui semble étre plutét
semi-démersale sur les fonds méditerranéens au nord de la Tunisie, trouvent
au contraire que la vitellogenése est paralléle a la gestation.
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Un nouveau type de cycle ovarien, ou la vitellogenése ne reprend qu’en
cours de gestation aprés une période de blocage, et continue longtemps
aprés la parturition, vient d’'étre observé chez 1’ange de mer Squatina
squatina (Capapé, Quignard & Mellinger, en préparation). Squatina oculata
présente sans doute le méme phénoméne.

- Nutrition maternotrophe

Wourms (1981) a opposé les embryons « matrotrophes » aux embryons
lécithotrophes, mais « maternotrophe » me parait plus compréhensible en
francais.

Tout embryon absorbe de 1l’eau et des ions minéraux au cours du déve-
loppement. Il les extrait de son vitellus et du milieu ambiant, qu'il
s'agisse d'eau de mer ou d'un liquide utérin. Le liquide utérin de 1la
torpille marbrée a la composition d’un ultrafiltrat plasmatique, en ce qui
concerne les ions Cl17, NA", K', et 1l'urée. Mais le développement reste sans
doute 1lécithotrophe, car son bilan chimique (Ranzi, 1932) constate la
consommation d’'au moins 20 % des matiéres organiques, comme chez les ovi-
pares. Le poids des nouveau-nés est approximativement double de celui de
1’ovule chez un lécithotrophe. Chez des maternotrophes comme les Dasyatidae
et les émissoles (Mustelus spp.), on obtient un nouveau-né de 50-200 g a
partir d'un ovule de 2-6 g. Mais il convient de rappeler que cette materno-
trophie est souvent tardive au cours du développement, de méme que la
formation du placenta, lorsqu’il existe (Teshima, 1979). '

Nous disposons actuellement, grace aux nombreuses monographies
publiées, de nouvelles pesées de nouveau-nés et parfois d'ovocytes mirs ou
ovulés, mais aucun auteur n’'a refait des analyses chimiques immédiates sur
les espéces vivipares. Pour la roussette, ovipare, la précision du bilan a
été améliorée (Mellinger et al., 1986 ; Mellinger & Wrisez, 1988). Je
mentionnerai simplement ici quelques travaux récents sur les dispositifs
utérins, ovariens et embryonnaires permettant 1l’alimentation des embryons
en substances organiques. Pour que la maternotrophie se réalise, il est
nécessaire d'une part qu’'il existe du c6té maternel une ou plusieurs
sources de matiéres organiques digestibles ou de nutriments directement
absorbables par 1’embryon, et d’'autre part que cet embryon dispose d'un
tube digestif fonctionnel ou de structures absorbantes extra-intestinales
filaments branchiaux externes, appendices du cordon ombilical, placenta
vitellin, ou zone extraplacentaire de la vésicule vitelline externe. Pour
ce qui concerne les structures placentaires et les autres structures absor-
bantes, voir les travaux de Hamlett (1987), Hamlett et al. (1985 a).

L’endométre des Mobulidae et des Rhinobatidae présente des villosités
(trophonemata), produisant le « lait utérin ». Une étude ultrastructurale
de leur épithélium a été réalisée chez Rhinoptera bonasus (Hamlett et al.,
1985 b). La sécrétion n'est pas lipidique, mais protéique. D’aprés les
courbes de croissance connues chez les Dasyatidae, il est évident que ce

type de maternotrophie est de loin le plus efficace (voir par exemple
Mellinger, 1971).

L’'oophagie, présente chez certains squales (Gilmore, 1983 ; Gilmore et
al., 1983), est souvent combinée avec 1'adelphophagie : 1'embryon dominant
consomme a la fois des ovocytes (superovulations) et ses compagnons.
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Les Sélaciens vivipares ont donc utilisé, au cours de leur évolution,
toutes les formes possibles de viviparité, y compris 1la placentation

précoce liée a une réduction du vitellus (chez Scoliodon : cf. Teshima,
1979).
- Parturition

Des hormones polypeptidiques du type relaxine (famille de 1'insuline)
ont été isolées a la fois de 1l'ovaire d'espéces vivipares, le requin Odon-
taspis taurus (Gowan et al., 1981), l'aiguillat (Bullesbach et al., 1986),
et d'une espéce ovipare, la petite raie (Bullesbach et al., 1987). Chez
1'aiguillat (Squalus acanthias), relaxine et insuline dilatent le wvagin
(appelé aussi « col de l'utérus ») des femelles gravides, provoquant des
avortements. On ignore si elles agissent au cours de la parturition.

Comme 1’'éclosion, la parturition n'’est pas déterminée par la fin de la
résorption de la vésicule vitelline externe (VVE), ou de la vésicule vitel-
line interne (VVI) qui stocke le reste du vitellus dans 1'abdomen avant
qu’il ne passe dans l’intestin spirale. Chez la torpille marbrée du golfe
de Gascogne, les naissances s’échelonnent de novembre & juin, alors que la
taille définitive des embryons est atteinte en novembre-décembre (Mellin-
ger, 1981). Bien aprés la résorption de la VVE, il semble donc qu’'il existe
chez certaines femelles une rétention embryonnaire. La température de 1l'eau
joue sans doute un rdle dans ce retard, qui n'a pas été observé en Méditer-
ranée (Chieffi, 1961 ; Capapé, 1979).

La forme spéciale de certains Sélaciens pose un probléme pour la
parturition (Gudger, 1951). Les expansions céphaliques des requins-marteaux
sont pliées, les épines des aiguillats et autres Squalidae dont encapuchon-
nées, les dents des requins-scies sont gainées ou couchées vers l'arrieére,
et les embryons des Mobulidae sont enroulés (avec une présentation
caudale). Le comportement de parturition spectaculaire de certains Mobuli-
dae est bien connu : la femelle éjecte son unique jeune au cours d’un saut.

PHYSIOLOGIE DE LA REPRODUCTION DES MALES

La surface des testicules des roussettes présente une créte germinale
saillante, bien visible a 1l’oeil nu, ou l’'on trouve un stock permanent de
cellules germinales primordiales chez 1'adulte. Dans les especes a testi-
cules lobés, chaque lobe porte une papille germinale distincte (torpilles).
A partir de la, les stades de la spermatogenése se succédent d’'une maniére
ordonnée, en zones successives, jusque sur 1'autre face des testicules, ou
a lieu la spermiation. Au départ, chaque spermatogonie se trouve enveloppée
par une cellule de Sertoli, de telle sorte qu’on obtient a la fin de la
spermiogenése des groupes isogénes de 64 spermatozoides (avec parfois
quelques pertes). Ces unités fonctionnelles de base sont regroupées dans
des vésicules, les ampoules (ou cystes) spermatiques. Dans chaque ampoule,
on observe un synchronisme parfait de la spermatogenése, et de la différen-
ciation des cellules de Sertoli, ce qui permet de décrire une série de
stades bien distincts (Mellinger, 1965 b ; Stanley, 1966 ; Holstein, 1969).
Chez Squalus acanthias, Holstein (1969) distingue 9 zones, compte
13 générations goniales, 424 groupes isogeénes par ampoule. Chez les rous-
settes immatures, le développement des ampoules spermatiques est interrompu
4 un certain stade, avant la méiose (Mellinger, 1965 b ; Collenot, 1969).
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Je ne décrirai pas ici la spermiogenése et la structure des spermato-
zoides de Chondrichthyens (Boisson et al., 1968 ; Stanley, 1971, 1983 ;
Chen et al., 1973 ; Tanaka et al., 1978).

Des canalicules collecteurs extraordinairement ramifiés croissent a
contre-courant dans cette masse d’ampoules, pour aller s’accoler aux plus
jeunes. Chaque ampoule porte alors un canalicule sur sa membrane basale. A
la fin de la spermatogenése, l'extrémité du canalicule entre en communica-
tion avec la lumiére centrale de 1'ampoule, et la spermiation a lieu. Elle
consiste en une déhiscence simultanée des faisceaux spermatiques et de la
plus grande partie du cytoplasme des cellules de Sertoli, contenant des
sécrétions caractéristiques : un « corps problématique », protéique
(Mellinger, 1965 b ; Collenot & Damas, 1975), et 1'abondante sécrétion
accumulée dans 1le réticulum endoplasmique (Collenot & Damas, 1980).
L'’ensemble est chassé dans le canalicule par le liquide luminal. La partie
basale du cytoplasme sertolien, chargée de lysosomes (Collenot & Damas,
1975), reste en place avec le noyau (Mellinger, 1965 b ; Collenot & Damas,
1980). Celui-ci présente une curieuse lobation, en direction de la basale.
Cela constitue peut-étre une forme d’ancrage, car le noyau se retrouve
pendu dans la lumiére ampullaire au moment de 1la spermiation (Mellinger,
1965 b). Le nucléole présente une structure extraordinaire au moment de la

sécrétion du corps problématique, surtout chez la roussette (Moyne &
Collenot, 1982).

On retrouve dans le sperme, au moins dans la premiére partie des voies
génitales miales, non seulement les spermatozoides, mais les corps probléma-
tiques et des sphéres de cytoplasme sertolien (« cytoplastes »‘dé Pudney &
Callard, 1986). La maturation extratesticulaire des spermatozoides ne
semble pas modifier leur ultrastructure (Jones et al., 1984) : elle permet
l'acquisition de la mobilité, mais le stockage dans le conduit épididymaire
(« canal déférent » selon les auteurs classiques) aboutit généralement a la
formation d’amas sphériques ou les spermatozoides sont immobilisés par une
sécrétion provenant sans doute de la glande de Leydig (Jones & Jones,
1982 ; Jones et al., 1984). Ces amas, en persistant jusqu’a 1’'insémination,

formeraient des spermatophores chez Cetorhinus et Prionace. De plus,
1'épithélium du conduit épididymaire résorbe une grande partie de 1l’eau et
du sodium, cet ion étant initialement trés abondant (Jones et al., 1984).

La présence d’'un tissu interstitiel (cellules de Leydig) dans les
testicules des Holocéphales (Vu Tan Tue, 1972) et des Sélaciens (Della
Corte et al., 1961 ; Collenot, 1969 ; Pudney & Callard, 1984 b) est incon-
testable, méme s’il semble manquer chez 1'adulte dans certaines especes
(Holstein, 1969). Les immatures forment des cellules stéroidogéenes a partir
des couches fibroblastiques entourant les ampoules qui dégénérent, suite a
une spermatogenése abortive (Collenot, 1969).

Mais la présence de stéroides dans le sperme, la localisation histo-
chimique d’'une forte activité 3R-hydroxystéroide déshydrogénase dans les
ampoules (Collenot & Ozon, 1964 ; Simpson & Wardle, 1967), le développement
remarquable du réticulum endoplasmique lisse des cellules de Sertoli au
début de la spermiogenése (Collenot & Damas, 1980 ; Pudney & Callard,
1984 a), suggérent que la principale source de stéroides testiculaires des
adultes n'’est pas dans le tissu interstitiel (Callard et al., 1985 ; Mak &
Callard, 1987). Mais ces stéroides passent-ils dans le sang ou ont-ils
seulement une fonction paracrine de contréle local de la spermatogenése ?
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L'isolement des ampoules in vitro, la séparation de fractions correspondant
a un seul stade de la spermatogenése, et leur mise en culture (Sourdaine &
Jegou, 1987), en vue d’'une expérimentation portant sur ce point, permet-
tront peut-étre de progresser dans la connaissance de la physiologie du
testicule, sinon du mdle de roussette.

Chez ce dernier, & 1'état adulte, 1l'’ablation du lobe wventral de
1'hypophyse fait apparaitre une zone de dégénérescence parmi les ampoules,
correspondant & un stade hormono-dépendant dans la spermatogenése (Dobson &
Dodd, 1977 a). Chez 4 midles opérés, soumis a des injections d’extraits de
lobes ventraux tous les 3 jours, la zone ne s’était pas formée ; mais
toutes les autres tentatives de thérapeutiques substitutives (injections
d’'HCG, PMSG, androgénes) ont échoué. On ignore donc si 1l’'hormone gonado-
trope (du type LH, sans doute) agit directement ou, ce qui est plus
probable, en stimulant des cellules stéroidogénes (interstitielles ?).
L’'ablation du reste de 1l'hypophyse, ou d’autres lobes isolés, n’'a pas cet
effet. Le stade sensible concerne principalement 1la derniére mitose
goniale, qui donne également lieu a 1’apparition naturelle d'une zone de
dégénérescence, observée chez divers squales (Mellinger, 1965 b ; Simpson &
Wardle, 1967 ; Jones & Jones, 1982). La ventralectomie n’'est efficace
qu’au-dessus de 13-14°C, & des températures d'élevage estivales pour la
zone considérée, la mer d’'Irlande (13-18°C) (Dobson & Dodd, 1977 b). Il est
évident, d'aprés ces expériences et ces diverses observations, que la
plupart des stades de la spermatogenése n'exigent pas 1l'intervention de
1’hormone gonadotrope.

CYCLICITE ET FACTEURS D’ENVIRONNEMENT

La cyclicité du fonctionnement des glandes endocrines, des gonades du
tractus génital peut étre due a des causes internes ou & des variations de
facteurs d*environnement : photopériode, température, etc. La synchronisa-
tion des cycles de reproduction avec le cycle des saisons, quel qu’en soit
le mécanisme physiologique, d’ailleurs completement inconnu, a été observée
dans beaucoup d'espéces vivipares de Sélaciens.

- Especes vivipares

La vitesse de croissance des embryons in utero permet généralement le
respect d’'une cyclicité annuelle. Mais le cycle peut étre plus court ou
plus long. Ainsi, les Dasyatidae pourraient produire plusieurs portées par
an (Capapé, 1985 b, 1986, 1988), mais le font-ils réellement ? Inversement,
l'aiguillat (Squalus acanthias) exige deux années pleines pour sa gestation
(cf. Mellinger, 1971). Des espéces assez proches comme la torpille marbrée
et la torpille ocellée, toutes deux soumises au blocage complet de la
vitellogenése durant la gestation, peuvent avoir des cycles différents
(respectivement 2-3 ans et 1 an).

Lorsque l'ovulation, puis les différentes phases de la gestation, ne
sont pas synchrones chez les femelles d'une méme population spécifique,
1l’existence méme d’'un cycle annuel ou pluriannuel peut étre douteuse, comme
par exemple chez Centroscymnus spp. (Yano & Tanaka, 1988). Chez ces Squali-
dae bathypélagiques, ‘1’'étendue des diverses zones testiculaires ne varie
pas non plus selon la saison.
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Des cycles annuels testiculaires et spermatiques ont été décrits chez
Hustelus manazo, M. griseus et Squalus acanthias (Simpson & Wardle, 1967 ;
cf. Yano & Tanaka, 1988). Les ampoules des conduits épididymaires, lieu de
stockage ultime des spermatozoides, sont pleines lorsque 1’index gonosoma-
tique est minimal. La formation annuelle d’une zone de dégénérescence
testiculaire chez 1'adulte n'interrompt pas la spermatogenése en aval
(Mellinger, 1965 b ; Simpson & Wardle, 1967), et ne fait qu’interrompre la
spermiation, briévement, lorsqu’elle atteint la face correspondante des
testicules (Simpson & Wardle, 1967). I1 est clair que la structure ampul-
laire des testicules des Chondrichthyens aboutit a une spermiation
fractionnée, plus ou moins continue, ampoule par ampoule. Toute étude du
cycle des males doit prendre ces données fondamentales en considération.

Les observations de Babel (1963) sur Urolophus halleri, un Dasyatidae
cétier, montrent qu’il peut exister un décalage assez surprenant entre
1"époque de production maximale du sperme et celle des ovulations, ainsi
qu’une dissociation des ovulations sur deux saisons distinctes (Fig. 1).
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Fig. 1 - Cycle annuel de reproduction de la pastenague Urolophus halleri,
d'aprés les données et les interprétations de Babel (1963) - pourcentages
mensuels de femelles ovulantes et de miles en cours de spermiation.
Le cycle type du mile (simple, annuel) et les deux cycles possibles de la
femelles (en majorité estivales), sont indiqués. Les femelles hivernales
sont fécondées par les miles les plus tardifs, en septembre, et stockent
des spermatozoides jusqu'en décembre - ou par les miles les plus précoces
du cycle suivant.

- Anmual reproductive cycle of the stingray Urolophus halleri, according to
Babel's data and interpretations (19%3). Monthly percentage of ovulating femles and
spermiating males. The typical male cycle ( single, anmal) and the altermate femle cycles
(the mjority ovulates in sumer) are indicated. Winter femles can be inseminated, either
by the tardy miles in Septerber, the spexm being stored until Decerber, or by the most
precocious mles of the follawing cycle.
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Dans une espéce donnée, la température de 1l’eau influence sans doute
la durée de la gestation, & condition toutefois que la température interne
de la mére ne subisse aucune régulation. On sait que les requins pélagiques
sont capables d'une telle régulation. En est-il de méme pour 1l'aiguillat ?
En effet, la vitesse de croissance des embryons, durant deux années succes-
sives, ne semble pas faiblir en hiver, chez la population migrant entre la
Norvege et 1’Ecosse (cf. Mellinger, 1971).

Les Sélaciens vivipares, plus particuliérement, sont sujets a des
migrations lointaines, combinées a une ségrégation sexuelle et par classes
d'dge qui sont des traits communs a tous les Chondrichtryens (Mufioz-
Chédpuli, 1984). Il s’y ajoute une ségrégation bathymétrique. Par exemple,
Centroscymnus coelolepis vit a 600-1 300 m de profondeur dans la baie de
Suruga (Japon), sauf les femelles gravides (100-600 m) (Yano & Tanaka,
1988). Ce dernier type de ségrégation correspond probablement & la néces-
sité de respecter un seuil de température (ici, non mentionné par les
auteurs), pour assurer la croissance embryonnaire. Une autre étude monogra-
phique, effectuée par Teixeira Lessa (1982) sur la guitare de mer brési-
lienne Rhinobatos horkelii, démontre la réalité de cette hypothése. Au
cours du cycle annuel, femelles et midles adultes migrent vers les plages
(0-10 m de profondeur) aux environs du ler mars, pour accomplir la parturi-
tion, l'accouplement et l’ovulation, immédiate. Les embryons passent 9 mois
en état de « léthargie » (longueur du corps inférieure & 15 mm) pendant le
séjour des femelles gravides en profondeur (80-115 m, parfois 300 m), alors
qu’ils croissent de 15 a 260-290 mm durant les 3 mois de séjour prés des
cotes et de réchauffement estival des eaux (16°C --> 24°C).

Comparant diverses espéces vivipares placentaires (Carcharhinidae et
Hemigaleidae) péchées sur les cdtes septentrionales de 1’Australie, Stevens
(1986), Stevens & Wiley (1986) soulignent que les petits squales séden-
taires littoraux n’ont pas de cycle saisonnier, tandis que les espéces de
grande taille ont un cycle annuel trés net. L'’un d’entre eux donne méme
réguliérement deux portées par an (Hemigaleus microstoma).

- Espéces ovipares

Chez la roussette Scyliorhinus canicula, qui se reproduit en toutes
saisons en Méditerranée, un cycle annuel a été décrit en mer d’Irlande et a
Plymouth chez la femelle par Sumpter (1976), Sumpter & Dodd (1979), et a
Roscoff chez le male par Garnier & Coquil (1987 : communication person-
nelle), Garnier et al. (1988). En fait, la femelle présente une interrup-
tion de ponte en septembre, un cycle de 1’index gonosomatique, ainsi que
des cycles des stéroides sexuels plasmatiques et du contenu gonadotrope du
lobe ventral (mesuré par un test biologique). Mais il conviendrait de répé-
ter ces observations sur plusieurs années et sur un nombre plus grand
d’individus avant de conclure. D’autre part, on ignore tout de la vitesse
de croissance des ovocytes dans cette espéce. La persistance d'un cycle
annuel en captivité (Mellinger, 1983) n’est pas plus stre. Il en est de
méme pour les autres Scyliorhinidae étudiés par Capapé (1986) .

Chez le male, suivi jusqu’a présent sur deux années entieéres a
Roscoff, les fluctuations importantes des androgénes dans le plasma et dans
les testicules, celles du poids du corps, des testicules, et du nombre qe
spermatozoides stockés dans 1le conduit épididymaire, indiquent qu'il
s'agissait d'un échantillon hétérogene.

Chez les requins-porcs Heterodontus galeus et H. portus- jacksoni
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(McLaughlin & O’Gower, 1971), la seule observation relative a un éventuel
cycle annuel porte sur 1'arrivée de femelles adultes, accompagnées de
quelques midles, sur les lieux de ponte (récifs coralliens australiens),
début aolit, et sur la ponte elle-méme qui a lieu en aolt-septembre.

Chez les Rajidae, 1’absence de cycle annuel a été constatée chez Raja
erinacea (Richards et al., 1963), Raja naevus et les autres espéces étu-
diées par Du Buit (1974), Raja garmani (McEachran, 1970), et les nombreuses
espéces tunisiennes étudiées par Capapé (1986). Cela n'’empéche évidemment
pas l'existence, habituelle, de variations annuelles dans la fréquence des
coques dans les oviductes. Mais la ponte est ininterrompue.

Holden (1975) a conclu & l’existence d’'un cycle annuel chez la femelle
de Raja clavata autour des iles Britanniques. Mais ses données concernant
1’époque de 1’accouplement sont trés insuffisantes. Les données sur la
taille des ovocytes et sur la fréquence des femelles contenant des oeufs
préts & étre pondus, mois par mois, comportent des lacunes (ao(t, novembre)
et des effectifs insuffisants pour les autres mois (sauf en avril-juillet).
Enfin, deux échantillons recueillis en décembre, 1'un en mer d’'Irlande,
l"autre en mer du Nord, ont fourni des résultats contradictoires. Tous ces
résultats résultent sans doute de 1’intense ségrégation des classes d’'age
signalée par cet auteur.

Jusqu'a preuve du contraire, j’'admettrai donc qu’il n'existe pas de
cycle annuel chez 1les espéces ovipares de Sélaciens. Les observations
histologiques de Vu Tan Tue (1972) sur 1’'Holocéphale Chimaera monstrosa ne
sont pas probantes, en 1l'absence de toute donnée biométrique. Hydrolagus
colliei ne présente pas de cycle (cf. Dodd et al., 1982).

TAILLE ET FECONDITE CHEZ LES SELACIENS VIVIPARES

J'ai montré chez la torpille marbrée du golfe de Gascogne 1'existence
d'une corrélation positive entre la fécondité (ovarienne, utérine) et la
taille des femelles (Mellinger, 1971). Sauf accident, la portée varie de 5
a4 18 jeunes. La premiére gestation n’a lieu qu’a la taille (longueur totale
de 40 cm). En Tunisie, Capapé (1979) compte 2 a 13 embryons, mais les rela-
tions sont tout & fait superposables. Par contre, les données indiquées par

Ranzi (1937) pour la baie de Naples me semblent aberrantes (cf. Mellinger,
1971; P 208).

Chaque fois qu’un échantillon représentatif de la population, et assez
grand, permet d'établir une relation de ce type, en fonction de la taille
ou du poids (ce qui semble préférable), on peut supposer qu’elle représente
une caractéristique assez stable de 1’espéce considérée, et un élément de
sa stratégie démographique. Lorsqu’il s’agit de squales pélagiques, souvent
cosmopolites, on comprend qu’il y ait une grande constance des caractéres
biométriques, comme la taille de premiére gestation, le diamétre de 1’'oeuf
mar, et la relation fécondité-taille. Il est plus surprenant de constater
la méme stabilité dans des espéces sédentaires, comme les torpilles.

De nombreuses relations fécondité-taille sont actuellement connues
chez les Sélaciens vivipares. L’estimation de la fécondité chez les ovi-
pares est beaucoup plus difficile (Capapé, 1985 b).

A 1l'intérieur d'un méme genre, comme Galeorhinus, de fécondité élevée,
les relations fécondité-taille sont trés différentes d’'une espéce a l'autre
(cf. Capapé & Mellinger, 1988). Chez G. zyopterus, la femelle porte en
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moyenne 28 embryons a 160 cm de longueur, 40 embryons & 195 cm ; cette
relation est trés nette. Chez G. galeus, moins bien connu, la relation est
sans doute superposable a la précédente. Au contraire, la corrélation
fécondité-taille est faible chez G. japonicus, 1l'espéce la plus petite.

Observant la ségrégation sexuelle du requin marteau Sphyrna lewini,
Klimley (1987) a suggéré que la formation de bancs coétiers trés actifs de
jeunes femelles permettrait a celles-ci d’obtenir une croissance plus
rapide que les mAles, et ceci expliquerait le fait que 1la taille de
premiére maturité soit plus élevée chez les femelles, en rapport avec les
exigences de la viviparité. Il généralise méme cette hypothése a 1l’ensemble
des Sélaciens vivipares. C'est une illusion, car s’il est bien établi que,
dans certaines espéces, la croissance des males devient plus lente que
celle des femelles & partir d'une certaine taille, ce phénoméne n’est pas
général, et touche aussi bien des ovipares (Raja clavata : cf. Mellinger,
1971, p. 212) que des vivipares (Squalus acanthias : ibidem ; Galeorhinus
japonicus : cf. Capapé & Mellinger, 1988).

Bien qu’il n'existe encore que peu de courbes de croissance pour les
Sélaciens & 1l'heure actuelle, il semble que le dimorphisme de taille soit
bien un caractére sexuel secondaire, donc (selon la définition que j'ail
adoptée ici) déterminé par 1l'action des hormones gonadiques au moment de la
maturation sexuelle, et non par le comportement alimentaire.

CONCLUSION

Cette analyse des travaux récents, et la reconsidération d'un certain
nombre d’idées regues a propos de la biologie de la reproduction des
Chondrichthyens, montrent quels sont les problémes a résoudre, les écueils
a4 éviter, et la diversité des traits biologiques dont il faudra tenir
compte dans de futures études expérimentales. Il y a de la place, dans ce
domaine, pour de nombreux jeunes chercheurs. La grande taille de ces
poissons est favorable aux études biochimiques et physiologiques.

La fécondité annuelle et la fécondité totale (calculée sur la vie
entiére) sont probablement plus élevées chez les Chondrichthyens ovipares
que chez les vivipares. La taille des nouveau-nés, et surtout leur poids,
expression de 1'effort de reproduction, sont plus grands chez les vivi-
pares. La maturation sexuelle est en général tardive, la longévité tres
élevée. Poissons ovipares exclusivement marins et stratéges de type K des
l'origine, les Chondrichthyens ont encore accentué cette derniére tendance
grace a 1’évolution de nombreuses familles vers la viviparité. Toutes les
formes de viviparité ont été inventées par eux. Grdce & ces innovations,
ils ont pu accéder a la haute mer, parfois aux eaux douces ou saumitres.
Prédateurs voraces, opportunistes, parfois spécialisés, ils concurrencent
les Téléostéens dans tous les océans, et parfois les dominent : ainsi,
guitares de mer et anges de mer sont les produits majeurs de la péche le
long des cbétes sud du Brésil. Mais, contrairement aux Téléostéens, les
Chondrichthyens constituent une ressource vite épuisée, dont la gestion
doit étre rigoureuse.
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