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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



~-286-

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.






