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LA FLOTTABILITE DES EUFS DE TELEOSTEENS

Par Jean MELLINGER ()

SOMMAIRE
Pages

LA L @ 1 10 L O I 0 1\ 117
[. - LES INCLUSIONS VITELLINES ET L'HUILE DES (EUFS DE POISSONS...... 118
Il. - L'HYDRATATION PREOVULATOIRE ET LA FLOTTABILITE DES GEUFS DE

POISSONS MARINS ... e 122
[ll. - ORIGINE DES OSMOLYTES RESPONSABLES DE L'HYDRATATION

PREOVULATOIRE ...ttt e et e e e et e e e e e e eanas 126
IV. - VARIATIONS DE LA FLOTTABILITE DES (EUFS MARINS AU COURS DU

DEVELOPPEMENT ... e e 128
V.- LA FLOTTABILITE DES EUFS DE POISSONS D'EAU DOUCE ................... 130
DISCUSSION ET CONCLUSIONS ... .o 132
BIBLIOGRAPHIE ... e e s 134

(1) Université de Reims Champagne-Ardenne, Faculté des Sciences, Laboratoire de Biologie Animale,
B.P. 347, F-51062 Reims Cedex, France.



INTRODUCTION

Environ 9 000 espéces de poissons Téléostéens sur les 12 000 especes marines
décrites ont des ceufs et des larves dits "pélagiques”. Les autres pondent des ceufs
non pélagiques (soit benthiques, soit démersaux), mais leurs larves sont également
pélagiques dans la majorité des cas. Cette remarquable évolution rappelle, en ce qui
concerne les larves, le cas de nombreux Invertébrés, mais la flottabilité des ceufs de
ces Téléostéens constitue une exception. Elle permet sans doute leur dispersion a
partir de frayéres assez localisées. Mais, en contrepartie, ces ceufs sont exposés a la
prédation, aux rayons ultraviolets, a la violence des vagues et au transport
(advection) par les courants vers des zones peu favorables. En ce qui concerne les
larves, qui sont exposées aux mémes dangers, elles doivent en outre dépenser une
certaine énergie sous la forme de mouvements natatoires pour se maintenir a la
bonne profondeur, du fait que leur densité est trés généralement supérieure a celle
de I'eau de mer environnante, et elles doivent pouvoir disposer d'une nourriture bien
adaptée du point de vue de la taille des proies, de leur composition, de leur
concentration, de leur distribution bathymétrique, et de leur accessibilité a la capture.

L'observation de gouttelettes d'huile dans une partie des ceufs pélagiques marins
et dans tous les ceufs pélagiques d'eau douce incite a leur attribuer une importance
décisive dans la flottabilité. En effet, lorsque I'ceuf puis le sac vitellin de la larve
contiennent une goutte d'huile relativement volumineuse, et de plus tres visible a
cause de sa forte réfringence, elle influence généralement leur équilibre
hydrostatique en les faisant flotter a I'envers. Ce qui ne peut qu'impressionner les
observateurs.

Or, dans le cas des ceufs pélagiques marins, on sait depuis plus d'un siécle que
leur flottabilité releve d'un autre mécanisme. Méme lorsqu'ils sont particulierement
riches en lipides et munis de gouttelettes d’'huile volumineuses (grenadier
Coryphaenoides rupestris, grande lingue Molva molva, turbot Scophthalmus
maximus), les recherches ont démontré que la contribution essentielle a la flottabilité
n'est pas celle de I'huile mais qu'elle est due a un phénomene tres particulier:
I'nydratation préovulatoire de I'ovocyte. La présence de gouttelettes d'huile dans les
ceufs pélagigues marins est d'ailleurs inconstante. Par contre, elle semble
absolument constante dans les ceufs non pélagiques, marins ou d'eau douce, ainsi
gue dans les rares ceufs pélagiques d'eau douce.

Apres avoir examiné la nature et la composition chimique des inclusions vitellines,
nous envisagerons successivement |'étude des mécanismes de la flottabilité des
ceufs en eau de mer, puis en eau douce, ou il s'agit d'une adaptation tout a fait
exceptionnelle.

[. - LES INCLUSIONS VITELLINES ET L'HUILE DES (EUFS DE POISSONS

La flottabilité des ceufs repose sur la composition particuliere de leur vitellus, qui
assure également leur équilibre osmotique, ainsi que la nutrition des embryons.



KILARSKI et GRODZINSKI (1969) ont caractérisé les divers types d'inclusions
vitellines des Vertébrés (voir également WALLACE, 1978, et LANGE, 1985).
Lorsqu'elles présentent une structure cristalline, ces inclusions sont appelées des
plaquettes vitellines, et le vitellus est du type "solide". A défaut, on parlera de
globules vitellins, et de "vitellus liquide". Beaucoup d'auteurs n'ont pas encore adopté
cette distinction, bien gu'elle soit solidement établie grace aux déterminations
cristallographiques de LANGE et coll. (1983), LANGE (1985), RAAG et coll. (1988),
BANASZAK et coll. (1991), TIMMINS et coll. (1992), et SHARROCK et coll. (1992).

La plaquette vitelline est un organite délimité par une membrane unitaire et
contenant un cristal protéique, dans lequel des lipides sont séquestrés a l'intérieur de
chacune des mailles. L'espace assez large qui sépare le cristal de la membrane est
occupé par une substance fibreuse, non encore analysée. Le vitellus est
essentiellement constitué de telles plaquettes chez tous les Vertébrés primitifs
actuels. La structure du cristal est monoclinique chez les Agnathes, orthorhombique
chez les Gnathostomes. Sous réserve de I'étude d'un plus grand nombre d'espéces,
ce type de vitellus caractérise les Agnathes, Chondrichthyens, Sarcoptérygiens,
Paléoptérygiens (Polyptériformes + Chondrostéens), Holostéens et Amphibiens. Les
Téléostéens et les Reptiles sont partagés entre les deux types de vitellus, tandis que
les Oiseaux et Mammiféres Protothériens semblent n'avoir que du vitellus liquide.

Chez les Téléostéens, les plaquettes persistent chez les Cyprinidés (poisson
rouge Carassius auratus, danio Brachydanio rerio), la loche franche Noemacheilus
barbatulus (Balitoridés), le muge Mugil cephalus (Mugilidés), Pelvicachromis pulcher
(Cichlidés), mais elles ont disparu chez le xipho Xiphophorus helleri (Poecilidés) et
Cyprinodon variegatus (Cyprinodontidés) (LANGE et coll., 1983; SELMAN et
WALLACE, 1989), sans doute également chez les Salmonidés et, apparemment,
chez toutes les autres especes marines étudiées jusqu'ici. D'autres auteurs donnent
des indications contradictoires (voir BRUSLE, 1985, p. 688, pour d'autres
références). Cependant, nos connaissances demeurent tres fragmentaires, et la
phylogénie de cette disparition reste a déterminer.

La remarquable conservation des structures cristallines au cours de centaines de
millions d'années, aussi bien chez les Agnhathes que chez les Gnathostomes, en
dépit de trés larges variations du nombre de protéines, de leurs masses moléculaires
et de leurs séquences, impliquerait I'existence de contraintes physiologiques
permanentes, qui restent a découvrir (LANGE et coll., 1983).

L'origine extraovulaire et la nature du matériel accumulé dans les plaquettes et les
globules vitellins sont bien établies. Il s'agit en premier lieu d'un précurseur
polypeptidique d'origine exclusivement hépatique, véhiculé par le plasma sanguin et
capté uniquement par les ovocytes: la vitellogénine. Sa pénétration dans les
ovocytes est due a un mécanisme d'endocytose pilotée par un récepteur
membranaire spécifique. En subissant diverses modifications posttranscriptionnelles,
ce précurseur devient une phosphoglycoprotéine calcique, porteuse de lipides, donc
une lipoprotéine. L'origine de ces lipides reste inconnue: origine plasmatique,
hépatique, ou mixte. Dans les ovocytes, la vitellogénine est partiellement hydrolysée,
donnant des protéines caractéristiques appelées vitellines: lipovitelline, phosvitine,
accessoirement des phosvettes. Les lipides sont liés de maniere non covalente a la
future lipovitelline.



Les vitellines dérivées de la vitellogénine sont classiguement considérées comme
les principaux constituants du vitellus chez la plupart des Vertébrés, sauf les Oiseaux
(WALLACE, 1978). En effet, I'ceuf de la poule domestique (Gallus domesticus),
analysé par centrifugations successives, contient 70% de solides appartenant a une
fraction lIégére, dérivée de lipoprotéines du type VLDL (abréviation de Very Low
Density Lipoproteins, en anglais), d'origine hépatique, 18% de phosvitine et de
lipovitelline, 8% de protéines hydrosolubles ("livétines") correspondant a des
protéines plasmatiques banales, et 4% de lipoprotéines dites "granulaires”, bien que
la localisation cellulaire de ces composantes reste mal précisée (WALLACE, 1978;
KUKSIS, 1992). En 1988, les travaux de SCHNEIDER (1992) et de ses
collaborateurs sur la vitellogenése de la poule ont révélé que le récepteur
membranaire des ovocytes posséde une double spécificité, a la fois pour la
vitellogénine et pour I'apoprotéine B des VLDL, qui se trouve également clivée en
plusieurs vitellines par une cathepsine spécifique. De nouvelles recherches seront
nécessaires pour évaluer l'importance d'une éventuelle contribution des VLDL ou
d'autres lipoprotéines a I'élaboration du vitellus des autres Vertébreés.

L'origine de ces lipides hétérophasiques semble différente de celle des lipides
homophasiques qui forment les gouttelettes d'huile, vraisemblablement endogénes
puisqu'on les voit se former directement dans le cytoplasme de |'ovocyte avant les
plaguettes ou globules. Les gouttelettes d'huile constituent la catégorie la plus simple
d'inclusions vitellines; mais leur présence est inconstante. Elles ne sont pas
entourées d'une membrane unitaire.

Chez les Téléostéens marins, dont le vitellus est - & ma connaissance - toujours
du type liquide sauf chez le muge, les globules vitellins fusionnent en une seule
masse de vitellus, homogéne, que je propose d'appeler la vacuole vitelline.

Ce processus a lieu dans I'ovaire au moment de I'ascension polaire du noyau des
ovocytes, chez la limande japonaise Limanda yokohamae (OSHIRO et HIBIYA,
1981). CAPORICCIO (1976) l'avait déja décrit chez le bar (Dicentrarchus labrax), et
ses illustrations (reproduites dans le traité de BARNABE, 1986) permettent aussi de
constater la fusion préalable des gouttelettes d'huile, d'abord localisées autour du
noyau. On obtient de cette maniere une vacuole vitelline renfermant une seule
gouttelette d'huile. Ces transformations semblent assez longues: le diamétre de
I'ovocyte passe de 200 a 500 um durant ce temps. La migration du noyau de
l'ovocyte | vers la périphérie apparait comme étant la conséquence de ces
différentes fusions des inclusions vitellines. La formation de la vacuole a été
également illustrée par SELMAN et WALLACE (1989) chez Cyprinodon variegatus.
D'apres eux, elle se produit a un stade plus ou moins précoce selon les especes.
KJESBU et KRYVI (1989, 1993) précisent, chez la morue (Gadus morhua), que la
vacuole provient de fusion de véritables plaquettes vitellines, contenant du vitellus
cristallin, qui passe alors a I'état amorphe.

L'absence de vacuole vitelline a été constatée chez les éperlans (Osmerus)
(LAMS, 1903) et les harengs (en patrticulier Clupea pallasi, YAMAMOTO, 1958), et
bien entendu chez tous les Téléostéens a vitellus solide, déja cités, et dont on peut
supposer gu'ils comprennent I'ensemble des Cyprinidés, Cobitidés + Balitoridés
(loches), Cichlidés et Mugilidés.



Chez la blennie Blennius pholis, les gouttelettes d'huile forment d'abord une
couche périnucléaire, puis fusionnent completement, et cette huile se disperse entre
les énormes globules vitellins. Ces derniers ne fusionnent pas en une masse unique,
d'apres SHACKLEY et KING (1977). On peut en conclure que la fusion des
gouttelettes d'huile peut étre compléte, sans que celle des globules ou des
plaquettes le devienne.

Dans un quart des 515 especes de Téléostéens a ceufs pélagiques examinées par
AHLSTROM et MOSER (1980), il n'y avait pas de gouttelettes d'huile dans I'ceuf,
60% des espéeces en avaient une seule, 15% plusieurs. Leur nombre et leur taille
varient d'ailleurs considérablement d'une espéce a l'autre, au sein d'une méme
famille (MOSER et coll., 1984; SELMAN et WALLACE, 1989).

LANNING et coll. (1988) ont analysé les ceufs de divers poissons marins des
cbtes norvégiennes. Le pourcentage de lipides ("lipides totaux", LT) par rapport au
poids sec varie de 8 a 15% dans les ceufs pélagiques (morue, flétan atlantique
Hippoglossus hippoglossus, flétan nain Hippoglossoides platessoides, flet Platichthys
flesus, plie Pleuronectes platessa), contre 16 a 26% dans les ceufs démersaux
(capelan Mallotus villosus, hareng Clupea harengus, cycloptere Cyclopterus lumpus).

Chez les espéces a ceufs pélagiques mentionnées ci-dessus, ces pourcentages
ne refletent pas la présence ou l'absence de gouttelettes d'huile, plus ou moins
volumineuses. Ainsi, I'ceuf de morue (LT 10-12% d'aprés LONNING et coll., 1988;
12% d'aprés CRAIK et HARVEY, 1987; 13% d'apres TOCHER et SARGENT, 1984)
en est dépourvu, alors que celui du flétan (LT 11-15% d'aprés LONNING et coll.,
1988; 17% d'aprés CRAIK et HARVEY, 1987; 12% d'apres FALK-PETERSEN et
coll., 1989) contient une grosse goutte d'huile.

La richesse en huile de I'ceuf des Moronidés semble assez extraordinaire. Celui du
bar (Dicentrarchus labrax) contient 31% de LT (DEVAUCHELLE et COVES, 1988).
Le cas du bar rayé (Morone saxatilis), une espéce anadrome des cbtes de
I'’Amérique du Nord, parfois confinée en eau douce, est a cet égard extréme: son
énorme goutte d'huile représente 55% du poids de I'ceuf (ELDRIDGE et coll., 1983),
qui parvient ainsi a flotter en eau douce.

La répartition des différentes classes de lipides entre I'huile et le reste du vitellus
(vacuole, globules, ou plaquettes) est souvent inconnue. On peut supposer a priori
gue les lipides neutres (triglycérides, diglycérides, cholestérol et ses esters, cérides,
etc) sont contenus pour I'essentiel dans les gouttelettes d'huile.

Certains auteurs ont isolé I'nuile du vitellus. LEGER et coll. (1981), chez la truite
arc-en-ciel (Oncorhynchus mykiss), n'y ont trouvé que des triglycérides, qui
représentaient 2,3% du poids frais de I'ceuf 1. Chez Nothobranchius guentheri, un
Cyprinodontiforme annuel, la goutte d'huile contient 73% de triglycérides (BRIND et
coll., 1982). Chez le bar rayé (ELDRIDGE et coll., 1983), il s'agit a 90% de cérides et
de cholestérides (confondus), le reste étant formé de triglycérides; le reste du vitellus
contient essentiellement des phospholipides. Chez un Percidé nord-américain, le

11a composition moyenne des ceufs normaux (65 mg) était la suivante, selon ces auteurs: 60,3%
d'eau, 8,6% de lipides, dont 2,3% dans I'huile et 6,3% dans la lipovitelline, qui contenait autant de
triglycérides que I'huile.



doré (Stizostedium vitreum), les cérides et les cholestérides représentent environ
45% de I'huile, contre 55% pour les triglycérides (MOODIE et coll., 1989).

L'accumulation de cérides, uniguement composés d'alcools gras estérifiés par des
acides gras, au lieu de triglycérides ne constitue pas une adaptation a la flottaison, la
différence de leurs densités par rapport a I'eau pure étant relativement faible (0,8600
pour I'oléate d'oléyl a 30°C, contre 0,8988 pour la trioléine a 40°C). En ce qui
concerne les ceufs des especes australiennes étudiées par ANDERSON et coll.
(1990), leur flottabilité en eau douce est parfaite chez la "perche dorée" (Macquatria
ambigua, syn. Plectroplites ambiguus; Percichthyidés) et coincide effectivement avec
une teneur élevée en cérides, mais les ceufs semi-pélagiques de la "perche
argentée" (Bidyanus bidyanus, Tétrapontidés) ne se distinguent pas des ceufs
benthiques pondus par les autres espéces du point de vue de leur composition
lipidique. L'explication de I'abondance des cérides dans les ceufs flottants du muge,
du maquereau japonais (Scomber japonicus) et du gourami perlé (Trichogaster leeri),
aussi bien que dans les ceufs démersaux de la perche (Perca fluviatilis), et de la lote
(Lota lota), est a rechercher ailleurs.

Selon NEVENZEL (1970), la signification biologique des cérides est celle d'une
forme alternative de stockage d'énergie, comportant deux avantages par rapport aux
triglycérides: conserver le glycérol disponible comme substrat pour le métabolisme
énergétique, et échapper aux régulations physiologiques affectant les triglycérides.
Cela n'aurait aucun inconvénient, dans la mesure ou l'interconversion triglycérides-
cérides est aisée et ne consomme pas d'énergie.

Il. - L'HYDRATATION PREOVULATOIRE ET LA FLOTTABILITE DES (EUFS DE
POISSONS MARINS

La flottabilité des ceufs pélagiques marins n'est pas due a la présence de
gouttelettes d'huile, puisqu'elles n'existent pas chez toutes les especes. Par contre,
elles existeraient constamment dans les ceufs démersaux. La flottabilité des ceufs
pélagigues marins est due a une hydratation particuliere, qui se produirait dans les
ovaires au moment de la reprise de la méiose. Cette hydratation préovulatoire
affecterait uniguement le vitellus.

FULTON (1891, 1898) a montré que les ovocytes des poissons marins ayant des
ceufs pélagiques subissent une hydratation considérable, qui triplerait ou
quadruplerait le volume cellulaire au moment de l'ovulation. Une hydratation
synchrone des ovocytes ferait, d'apres le calculs de FULTON, éclater la femelle; ce
qui entraine obligatoirement I'existence d'une période de frai assez longue chez ces
especes, leur ponte étant fractionnée. L'hydratation coincide avec la disparition des
globules de vitellus, qui fusionnent. Ces deux évenements, concomitants d'apres cet
auteur, sont responsables de la parfaite transparence des ceufs pélagiques, et les
rendent donc moins aisément détectables par les prédateurs. Cette forme de
protection persiste pendant toute la durée de I'embryogenése et jusqu'a I'éclosion, ou
méme au stade larvaire, grace a I'absence de circulation vitelline, a lI'inverse des
ceufs démersaux.

A volume égal, le contenu énergétique des ceufs pélagiques est plus faible que
celui des ceufs démersaux, a cause de la grande quantité d'eau contenue dans leur



vitellus. FULTON cite le cas de la plie, dont le vitellus est plus volumineux que celui
du diable de mer (Myoxocephalus scorpius). Or, la larve de plie éclot au bout de 16
jours, mesure 4,1 mm et n'a pas encore de bouche, alors que celle du diable de mer
éclét au bout de 3-4 semaines, mesure 7,5 mm et possederait une bouche
fonctionnelle des la naissance. FULTON insiste sur le fait qu'il s'agit d'un caractere
évolué, et suppose que cette adaptation résulte d'une accentuation de I'hydratation
modérée qu'on observerait déja chez les espéces d'eau douce, dont les globules
vitellins demeurent distincts.

Les travaux de FULTON, confirmés par ceux de MILROY (1898), sont d'une
gualité remarquable et révélaient I'une des clés du succeés évolutif des Téléostéens,
tout comme ceux de SARS (1865), qui avait découvert I'existence d'ceufs et de larves
pélagiques. Plus récemment, cette extraordinaire adaptation a de nouveau fait I'objet
d'une série de travaux.

La publication de LONNING et coll. (1988) fait le point d'un ensemble de
recherches, montrant qu'il existe des particularités propres a chaque espece, et
gu'elles peuvent étre interprétées en fonction de son écologie. Le pourcentage d'eau
varie de 87 a 91% dans les ceufs pélagiques qu'ils ont analysés (morue, flétan
atlantique, flétan nain, flet, plie), contre 74 a 80% dans les ceufs démersaux
(capelan, hareng, cycloptére). Chez ces derniers, ils notent que le chorion est
généralement plus épais et comporte deux couches de textures différentes, I'une
externe, feutrée, l'autre interne et plus épaisse, lamelleuse (absente chez le loup,
Anarhichas lupus), alors que les ceufs pélagiques n'ont qu'une couche lamelleuse,
parfaitement transparente. Il n'y a pas de différences en ce qui concerne I'osmolalité
interne des ceufs, tous isosmotiques par rapport au milieu intérieur de la femelle
(350-400 mOsm.kg-1 d'eau), ni dans la taille des alvéoles corticales ou la largeur de
I'espace périvitellin. La durée du développement embryonnaire, en élevage a 5°C,
est assez uniforme pour les ceufs pélagiques (14-15 jours chez le flétan nain et le
flet, 17-19 jours chez la morue et le flétan atlantique), sauf chez la plie (23-26 jours).
Cependant, la jeune larve issue du tres gros ceuf du flétan atlantique (3 mm) est
particulierement immature.

Les observations de FULTON ont sans doute été répétées par maints auteurs.
Nous avons déja cité le travail d'OSHIRO et HIBIYA (1981) sur la limande japonaise.
Ces auteurs ont étudié les différentes étapes de I'hydratation dans l'ovaire de
femelles traitées par la gonadotrophine chorionique. L'hydratation, qui globalement
fait passer le pourcentage d'eau de 69% a 81%, intervient seulement 48 h apres
I'injection, pour I'essentiel, puisqu'on passe alors de 71% a 78% d'eau. Cette phase
correspond bien a la fusion des globules vitellins en une seule vacuole.

CRAIK et HARVEY (1984) attribuent uniformément un pourcentage d'eau de 92%
aux ceufs pélagiques de plusieurs espéces (morue, aiglefin Melanogrammus
aeglefinus, merlan Merlangius merlangus, et plie), et démontrent que cette teneur
élevée suffit a elle seule pour assurer la flottaison des ceufs en eau de mer. La phase
d'hydratation des ovocytes, qui se situe au cours de leur maturation, est bien
délimitée. L'espace périvitellin ne contribue pas a I'hydratation, puisqu'il apparait
seulement apres l'oviposition. Au fur et a mesure de I'hydratation, le phosphate lié
aux protéines est entierement consommeé, alors que la fraction liée aux lipides reste
intacte ou n'est entamée que légerement (plie). La teneur en phosphate inorganique



augmente moins fortement (3,4 fois) que la teneur en eau (5 fois, toujours chez la
plie). Par contre, la concentration intracellulaire en potassium reste pratiquement
constante. Elle forme un gradient élevé par rapport au milieu intérieur de la femelle,
ce qui implique I'existence d'un transport actif vers I'ovocyte. Ces changements ne se
retrouvent pas chez les poissons d'eau douce qu'ils ont étudiés (truite arc-en-ciel,
lavaret Coregonus lavaretus et brochet Esox lucius).

CRAIK et HARVEY (1987) ont ensuite généralisé leurs observations a d'autres
especes marines ayant des ceufs pélagiques: grenadier, boréogade éperlan
(Trisopterus esmarkii), colin (Pollachius virens), limande (Limanda limanda), plie
grise (Glyptocephalus cynoglossus), flétan nain, grande lingue, turbot, sole (Solea
solea) et flétan atlantique. Par rapport aux especes déja examinées en 1984, ils
confirment que la teneur en eau des ovocytes, toujours avant la ponte, se situe a 90-
92%, sauf pour la lingue (89%) et le grenadier (81%). La teneur en lipides, exprimée
en fonction du poids sec, était de 10-15% selon les especes, sauf pour le turbot
(16%), la lingue (27%) et le grenadier (35%), dont les ceufs présentent des
gouttelettes d'huile volumineuses. En tenant compte de la présence d'acides aminés
libres (30-40% du poids sec) et des ions inorganiques (2-4% du poids sec), CRAIK et
HARVEY ont calculé les contributions respectives de I'eau et des lipides a la
flottabilité des ceufs, en supposant que la composition globale ne change pas
lorsqu'on passe de I'ovocyte a I'ceuf pondu: I'eau y contribue pour les 9/10emes (sauf
chez la lingue, 78%, et le grenadier, 61%), le reste étant attribué aux lipides.

D'apres ces auteurs, la quantité de lipides ne change pas durant I'hydratation
préovulatoire (morue, plie). Par contre, celle des acides aminés libres augmente
d'environ cing fois, vraisemblablement par suite d'un phénomene de protéolyse
partielle des vitellines. Les teneurs en potassium et en sodium augmentent encore
davantage, surtout chez la plie. L'hydratation serait due a la pression osmotique
développée par ces divers solutés.

En comparant quatorze espéeces de Téléostéens d'eau de mer et d'eau douce
ayant des types d'ceufs variés, ils avaient par ailleurs mis en évidence une
corrélation fortement positive entre I'importance de I'hydratation préovulatoire et la
consommation du phosphore protéique (CRAIK et HARVEY, 1986). Il est possible
gue les phosphates ainsi mobilisés proviennent de la phosvitine et soient réutilisés
pour produire de I'ATP, source d'énergie et substrat nécessaire a la phosphorylation
de molécules acidosolubles. Mais ce chapitre de la chimie des ceufs reste encore
ouvert.

Le cas particulier des Clupéidés pondant des ceufs démersaux, comme le hareng
(Clupea harengus), mérite d'étre examiné par comparaison avec ce qui précede.
Chez le hareng du Pacifique (Clupea harengus pallasi), la teneur en eau passe
seulement de 67 & 76% durant I'ovulation, puis & 83% aprés la fécondation (GILLIS
et coll., 1990 a et b). Les ceufs non fécondés réduisent ensuite leur taux d'hydration a
74%. On note que le rapport gonosomatique (RGS, en %) des femelles passe de 15
a 27% avant l'ovulation, ce qui pourrait étre attribué a I'hydratation et non pas a une
"vitellogenése finale" comme on le fait classiguement. Il semble donc que I'ceuf de
hareng ne parvienne pas a un taux d'hydratation suffisant pour pouvoir flotter. Sa
larve est néanmoins planctonique, car le chorion, plus dense, est éliminé par
I'éclosion.



Chez une espéce euryhaline comme le flet, les expériences montrent que la
flottabilité de I'ceuf dépend dans une certaine mesure de la salinité des eaux dans
lesquelles la femelle a séjourné; mais les ceufs des populations vivant dans la mer
Baltique ont acquis, au cours de I'Evolution, une flottabilité plus grande,
génétiquement fixée; cependant, dans les conditions actuelles les plus extrémes
(salinités de 5-7%o), cela ne leur permet plus de demeurer pélagiques (SOLEMDAL,
1967, 1971). Il en est de méme chez la plie (SOLEMDAL, 1973).

SHELBOURNE (1956) avait souligné la nécessité absolue de I'osmorégulation
hyposmotique pour les ceufs pélagiques marins: leur flottabilité en dépend. Qu'il
bénéficie ou non de I'appoint d'une ou plusieurs gouttelettes d'huile pour son
hydrostasie, I'ceuf pélagique sombre des qu'il meurt, étant alors envahi par les ions
présents dans I'eau de mer a forte concentration. Sa flottabilité s'explique donc
essentiellement par sa faible concentration ionique par rapport a I'eau de mer.

1. - ORIGINE DES OSMOLYTES RESPONSABLES DE L'HYDRATATION
PREOVULATOIRE

L'étude des mécanismes cellulaires responsables de I'hydratation vitelline est a
peine entamée. Les expériences de GREELEY et coll. (1986), McCPHERSON et coll.
(1989) ont confirmé la réalité d'une protéolyse partielle, précoce, susceptible de
fournir des acides aminés libres (AAL), déja détectés par CRAIK et HARVEY (1987).

Confirmant les observations de CRAIK et HARVEY (1987), et limitant ensuite leurs
analyses au véritable animal de laboratoire que constitue le choquemort (Fundulus
heteroclitus) aux USA, GREELEY et coll. (1991) ont trouvé que les ions K+ et Na*
sont accumulés dans l'ovocyte en quantités supérieures a I'eau elle-méme, et que
I'accroissement de leurs concentrations contribue pour une large part au
déclenchement de I'osmose préovulatoire. Na* suit son gradient de concentration,
tandis que K* est I'objet d'un transport actif. La concentration des AAL (taurine
exclue) augmente a peine, et leur molarité finale n'atteint que le quart de celle des
ions K*. La concentration de la taurine décroit trés fortement. Pourtant, I'ensemble de
ces osmolytes ne contribuent qu'a 57% de I'osmolalité du follicule isolé, le reste étant
probablement di aux ions ClI- (non dosés), a d'autres anions, a des peptides, a
I'ammoniaque, etc. Le recensement des osmolytes dans I'ovocyte de ce poisson
demeure donc incomplet.

Il faut cependant noter que les ceufs du choguemort sont démersaux, et que leur
taux d'hydratation (80% d'eau) est donc nettement plus faible que celui des ceufs
pélagiques (90-92%). Chez Fundulus, I'hydratation préovulatoire permettrait aux
ceufs de se développer hors de I'eau ou dans le sable des plages. Leur éclosion est
strictement conditionnée par une nouvelle immersion, ce qui exige le retour des
marées de vives eaux (cf. MARTEINSDOTTIR et ABLE, 1992).

On trouvera dans les publications de LaFLEUR et THOMAS (1991), WALLACE et
coll. (1992), un historique plus complet des travaux récents. Chez les especes qu'ils
ont étudiées, I'hydratation est toujours consécutive a une absorption d'ions K+, et a
un moindre degré d'ions Nat, par I'ovocyte. Contrairement a deux especes marines
(les Sciaenidés Micropogonias undulatus et Cynoscion nebulosus) ou ce transport
ionique parait di a une Nat,K*-ATPase, Fundulus heteroclitus utiliserait plutét un



cotransporteur Na*-K*+-2CI-, si I'on en juge d'apres l'insensibilité du processus a
I'ouabaine dans cette derniere espéce.

La question des sources d'énergie et de matiere organique au cours du
développement a récemment bénéficié des recherches de H.-J. FYHN et de ses
collaborateurs (FYHN et HAHNENKAMP, 1986; FYHN et SERIGSTAD, 1987; FYHN,
1989, 1990, 1993; THORSEN et FYHN, 1991; RNNESTAD, 1992, 1993;
RONNESTAD et coll., 1993; THORSEN et coll., 1993; RONNESTAD et NAAS, 1993;
RONNESTAD et FYHN, 1993; FINN et FYHN, 1993), montrant que les Téléostéens
marins a ceufs et larves pélagiques disposent dans leur vitellus d'un pourcentage
particulierement élevé d'AAL (30-50%) par rapport a la quantité totale d'acides
aminés contenus dans I'ceuf.

Ces solutés, qui proviendraient donc de la protéolyse partielle des vitellines au
moment de I'hydratation préovulatoire, servent en priorité de sources d'énergie pour
le développement embryonnaire et, dans une moindre mesure, de matériaux pour les
biosynthéses protéiques. lls contribuent du méme coup a la régulation osmotique,
puisque la diminution de leur concentration dans les ceufs (morue) ou les larves
(flétan, morue) contribue sans doute a la diminution de I'osmolalité interne, observée
avant I'apparition des organes responsables de I'osmorégulation caractéristique des
Téléostéens adultes (FYHN, 1993). Ces AAL contribuent également a la flottabilité
des ceufs, au moins chez la morue, comme source d'ions NH4* qui se substituent
progressivement aux ions K*, plus denses (FYHN, 1993).

La concentration finale des AAL était de 130-200 mmol.I'1 dans les ceufs
pélagiques de sept especes, pour une osmolalité interne de 270-350 mOsm.I1: ils en
assurent donc environ la moitié. Au contraire, les ceufs démersaux de trois autres
especes de Téléostéens (cycloptére, choquemort et vieille commune Labrus
bergylta) n'en contenaient que 15-40 mmol.I'1 (THORSEN et coll., 1993). Il est clair
que l'accumulation d'AAL observable lors de I'hydratation des ovocytes du
choquemort est tout a fait négligeable par rapport a celle que présentent les ceufs
pélagiques. De plus, les mémes auteurs ont noté que les pourcentages des divers
AAL sont tres différents dans ces deux catégories d'ceufs. Dans les ceufs
démersaux, la taurine domine trés largement. Dans les ceufs pélagiques, la taurine
est minoritaire; le "profil" des AAL observé est par ailleurs assez uniforme. De plus,
on note que le pourcentage de la sérine (environ 10%) est trés inférieur a celui qui
caractérise l'une des deux principales vitellines, la phosvitine (45-75%), et I'on en
déduit que les AAL ne peuvent donc provenir que de I'hydrolyse partielle de la
lipovitelline.

Les relations de cause a effet entre I'hydratation préovulatoire, la protéolyse
partielle et I'apparition des AAL dans les ovocytes d'especes a ceufs pélagiques ne
sont pas encore établies expérimentalement.

WALLACE et SELMAN (1985) avaient observé que I'accumulation des protéines
dans l'ovocyte du choquemort continue aprés I'hydratation, ce qui est confirmé par
THORSEN et coll. (1993). FYHN (1993) a récemment publié des graphes montrant
gu'il existe, chez la morue, une relation de proportionalité directe entre le volume de
I'ceuf fraichement pondu et la quantité d'’AAL qu'il contient, mais une relation de
proportionalité inverse entre ce méme volume et la quantité de protéines. Chez les
Téléostéens a ceufs pélagiques, la protéolyse pourrait donc masquer la poursuite de



la vitellognese, et il convient de mesurer aussi le poids sec des ovocytes pour
pouvoir lI'apprécier. C'est ce qu'on fait KIESBU et KRYVI (1993): les relations
biométriques qu'ils ont obtenues, ainsi que leurs comptages de plaquettes et de
globules vitellins, suggerent que I'accumulation de matiere seche et méme la fusion
des plaquettes ou globules sont des phénoménes continus, tandis que la durée de la
phase d'hydratation est breve.

Comme la reprise de méiose, I'hydratation peut étre induite in vitro par une
hormone stéroide, mais, contrairement a la reprise de méiose, elle exige l'intégrité du
follicule, dont le réle n'est pas encore analysé. En effet, chez Fundulus, I'ovocyte
extrait de son enveloppe folliculeuse ne s’hydrate plus. WALLACE et coll. (1992) ont
émis I'hypothése d'une participation des jonctions communicantes qui préexistent
entre I'ovocyte et les cellules folliculeuses.

IV. - VARIATIONS DE LA FLOTTABILITE DES (EUFS AU COURS DU
DEVELOPPEMENT

La mise au point par COOMBS (1981) d'une méthode de mesure précise de la
densité des ceufs pélagiques de poissons marins a permis d'envisager |'étude des
variations de leur flottabilité au cours du développement embryonnaire. Cette
méthode consiste a les introduire dans une colonne contenant un gradient linéaire de
salinité, calibré par des bulles de verre de densité définie, codées par leur couleur.
Un bain thermostatique permet de contrbler la température. Les ceufs s'immobilisent
en 1 ou 2 heures dans la zone isopycnique. Il convient également de tenir compte du
coefficient d'expansion thermique des ceufs, comparé a celui de I'eau de mer, ainsi
gue du diametre des ceufs, qui détermine les parameétres physiques de leur
déplacement dans I'eau de mer. Quant a la pression hydrostatique, il a été démontré
gu'elle ne modifie pas la flottabilité des ceufs de morue (SUNDNES et coll., 1965).

Quelques auteurs ont utilisé la méthode de COOMBS, combinée a des
déterminations de la distribution bathymétrique des ceufs en fonction du stade du
développement, ainsi qu'a des mesures de la salinité et de la termpérature aux
diverses profondeurs (HAUG et coll., 1986; NISSLING et WESTIN, 1991,
PALOMERA, 1991; KJESBU et coll., 1992; OLLA et DAVIS, 1993). PAGE et coll.
(1989) ont résumé les données préexistantes, concernant les variations de la
densité, par rapport a I'eau de mer, des ceufs pélagiques d'espéces courantes, et de
leur distribution bathymétrique au cours du développement. Il n‘a pas été possible
d'en tirer une regle générale. TANAKA (1990) fait état de travaux plus anciens, selon
lesquels la densité des ceufs augmenterait au cours de leur développement chez de
nombreuses especes marines. Mais la modélisation effectuée par SUNDBY (1983) a
mis en évidence l'importance prédominante de la turbulence due aux vents.

Les observations de PAGE et coll. (1989) sur les ceufs d'aiglefin au-dessus du
Browns Bank (USA) ont été effectuées en présence d'un gradient continu de salinité
(32%0 en surface, 33%0 au fond a -65 m), et par une température assez homogéne (3-
4°C). Au début de leur développement, ces ceufs sont d'abord concentrés a proximité
de la surface, puis tendent a se distribuer de plus en plus uniformément dans la
colonne d'eau. Leurs variations de densité n'ont pas été mesurées directement.



De son c6té, TANAKA (1990) a effectué des mesures de densité sur des ceufs
d'anchois japonais (Engraulis japonica) fraichement pondus et incubés au
laboratoire. Leur densité demeure constante, sauf pendant les deux premiéeres
heures aprés le frai et les quatre heures précédant I'éclosion, ou la densité augmente
brusquement. Les ceufs sont un peu moins denses que I'eau de mer au début,
pratiguement aussi denses qu'elle durant la majeure partie du développement, qui
dure 28 heures a 23°C, et un peu plus denses a la fin.

Le méme schéma est valable pour les ceufs de sprat (Sprattus sprattus) et de
pilchard (Sardina pilchardus), mais leur flottabilité varie en fonction de la période de
frai, et leur distribution verticale est généralement continue (COOMBS et coll., 1985).
La densité des ceufs du flétan atlantique, concentrés vers -300 m, augmente
également au cours du développement, mais cela n'a qu'un effet trés limité sur leur
distribution (HAUG et coll., 1986).

Les ceufs du Gadidé Theragra chalcogramma, 'espéce de Téléostéen la plus
péchée au monde (Pacifique Nord, mer de Bering), sont également bathypélagiques
(vers -200 m), et leur densité diminue, puis augmente au cours du développement ;
elle est altérée lorsqu'on la mesure a la lumiére (OLLA et DAVIS, 1993).

La densité des ceufs de maquereau (Scomber scombrus), étudiés au laboratoire
par COOMBS (1981), baisse continuellement au cours de leur développement.
Pondus prés du fond (-150 a -180 m) dans un site de la mer d'Irlande, ils se
répartissent rapidement dans toute la colonne d'eau, puis se concentrent dans les
vingt premiers métres sous la surface (ROPKE, 1989). Les larves y remontent
seulement durant la nuit. Elles se tiennent a -20 a -40 m durant le jour. Contrairement
aux ceufs, elles accompagnent le reste du plancton dans sa migration verticale
circadienne.

La distribution bathymétrique des ceufs de plie, observée en mer du Nord, varie
selon les années, en fonction du brassage des eaux par les tempétes. Ainsi,
COOMBS et coll. (1990) les ont trouvés dispersés dans la colonne d'eau, sur des
fonds allant de -20 & -40 m. Il n'y avait aucun tri par stade du développement.
Pourtant, presque tous les ceufs avaient une densité inférieure a celle de I'eau de
mer, et les vitesses ascensionnelles observées au laboratoire variaient de 2 a
14 m h-1, en accord avec la prévison théorique déduite de leur densité individuelle.
Au cours d'une campagne précédente, par temps calme, on avait observé leur
accumulation en surface.

Chez la morue des iles Lofoten, on décele I'existence de variations biométriques
tres amples pour I'ceuf et son chorion, en fonction de I'age et de la taille des femelles,
du rang de chacune des fractions de ponte, et de la salinité locale. La modélisation
des effets possibles de ces divers paramétres dans les populations naturelles permet
d'envisager que les ceufs des plus grandes femelles soient bathypélagiques, car plus
denses que les autres, et bénéficient d'une meilleure dispersion. Cela pourrait avoir
d'importantes conséquences pour le recrutement (KJESBU et coll., 1992). Sur les
seules frayéres encore productives de la mer Baltique, les ceufs sont isopycniques
pour une salinité de 12-17 %o ; ailleurs, ils coulent et meurent (NISSLING et WESTIN,
1991). Chez la morue de Terre-Neuve et du Labrador, les ceufs remontent vers la
surface, ou ils peuvent étre pris dans la glace, mais ils échappent a la congélation



grace a l'absence de propagation de la formation de cristaux de glace a travers leur
chorion (VALERIO et coll., 1992).

Dans la région nord du courant de Californie, il y a 25 espéces bien identifiées et 3
genres (en tout, 22 familles) dont les ceufs soient neustoniques, c'est-a-dire localisés
en surface ou dans les 20 premiers centimétres, contre 46 especes et 9 genres (24
familles) a larves neustoniques, (DOYLE, 1992). Les ceufs dominants (56%) dans le
neuston sont ceux des "sanddabs" (limandes de sable), du genre Citharichthys
(Paralichthyidés). Loin derriere, on trouve les ceufs de deux espéces
mésopélagiques, de quelques Pleuronectidés, d'un trachyptéere, d'un sébaste, et de
I'anchois de Californie. Seul I'anchois Engraulis mordax possede a la fois des ceufs
typiguement neustoniques et des larves dont une partie remonte jusque dans le
neuston. Les autres espéces ont des larves et des ceufs dont la présence dans le
neuston n'est jamais simultanée. Le neuston contient également de nombreuses
larves issues d'ceufs démersaux.

La distribution des ceufs de I'anchois méditerranéen (Engraulis encrasicolus)
parait également neustonique, a en juger d'aprés les données de PALOMERA
(1991).

En-dehors de ces cas patrticuliers, il semble donc que les ceufs pélagiques tendent
a se distribuer dans toute la colonne d'eau, du moins sur les plateaux continentaux.

V.- LA FLOTTABILITE DES (EUFS DE POISSONS D'EAU DOUCE

Les ceufs des Téléostéens d'eau douce, méme de faible diamétre, sont presque
toujours démersaux, et leur flottaison, exceptionnelle, ne peut étre obtenue que par
I'accumulation d'une grande quantité d'huile.

L'hydratation préovulatoire du vitellus est trés limitée chez les especes d'eau
douce: la teneur finale en eau des ceufs atteint seulement 56% chez la truite arc-en-
ciel, 66% chez le lavaret, et 72% chez le brochet, et ces teneurs ne different pas
significativement de celles des ovaires immatures, légérement inférieures (CRAIK et
HARVEY, 1984). Le pourcentage d'eau est donc nettement inférieur a celui des ceufs
démersaux marins (74-83%).

L'adaptation d'espéces d'origine marine a la vie permanente en eau douce peut
entrainer la perte de la flottabilité des ceufs, si I'on se réfere au cas de la lotte, qui
pond des ceufs démersaux. Pourtant, parmi les autres Gadidés, tous marins, la
morue du Pacifique (Gadus macrocephalus) pond également des ceufs démersaux
mais sur des fonds marins, et le poulamon atlantique (Microgadus tomcod), une
espéce anadrome des cbtes nord-américaines de l'océan Atlantique, pond des ceufs
adhésifs, aussi bien en eau douce qu'en milieu saumatre.

Par contre, certains Percoides conservent des ceufs flottants en eau douce, bien
gue I'hydratation soit inopérante pour assurer la flottabilité dans ce milieu. Chez un
Centropomidé africain, la perche du Nil (Lates niloticus), une volumineuse goutte
d'huile joue ce réle (HOPSON, 1969; cf. LEVEQUE et coll., 1988, pour les autres
Centropomidés africains). La flottabilité de I'ceuf du bar rayé, une espéce anadrome
des cotes d'’Amérique du Nord, est assurée de la méme maniére. L'unique Sciaenidé
d'eau douce, le malachigan (Aplodinotus grunniens) d'’Amérique du Nord, présente la



méme particularité (DAVIS, 1959). Il en est de méme chez la perche de Chine
(Siniperca chua-tsi), un Percoide incertae sedis, dont les ceufs sont entrainés par les
eaux des fleuves. Sur trois especes endémiques de Percoides du bassin Murray-
Darling (sud-est de I'Australie), étudiées par LAKE (1967), deux conservent des ceufs
pélagiques ou semi-pélagiques, transparents, petits (1,1-1,2 mm de diametre pour la
cellule-ceuf), munis d'une gouttelette d'huile de 0,8-0,5 mm: il s'agit de Plectroplites
ambiguus (Percichthyidés) et Bidyanus bidyanus (Thérapontidés); la troisiéme,
Maccullochella macquariensis (Percichthyidés), pond des ceufs benthiques, adhésifs,
mesurant 2,7 mm de diamétre avec une gouttelette d'huile de 0,75 mm, et un réseau
de vaisseaux sanguins se développe sur le sac vitellin de sa larve. Dans les especes
d'eau douce précitées, dont les ceufs sont flottants ou semi-flottants, les larves
demeurent elles aussi planctoniques.

Les ceufs et les larves des Clupéidés d'eau douce, apparemment non encore
étudiés (LEVEQUE et coll., 1988), possédent sans doute des caractéristiques
semblables. Une famille voisine, celle des Hiodontidés, formée seulement de deux
especes actuelles, les laquaiches (Hiodon sp.) des eaux douces d'Amérique du
Nord, il existe aussi des ceufs semi-pélagiques et des larves pélagiques, du moins
chez H. alosoides (BATTLE et SPRULES, 1960), la reproduction de l'autre espéce
(H. tergisus) étant mal connue.

Les autres poissons d'eau douce susceptibles de pondre des ceufs flottants font
partie des Perciformes "Labyrinthidés", ainsi désignés a cause de leur appareil de
respiration aérienne, le labyrinthe, qui a permis leur adaptation a des eaux chaudes,
pauvres en oxygene. Les systématiciens y distinguent a présent trois sous-ordres:
Channoides (Channidés), Anabantoides (Anabantidés, Bélontiidés, assez riches en
especes; Hélostomatidés et Osphronémidés, monotypiques) et Luciocéphaloides
(Luciocéphalidés). Ces derniers pratiqueraient tous l'incubation buccale des ceufs et
des larves, que l'on rencontre aussi parmi les Belontiidés. Les Channoides
comprennent les poissons-serpents ou ophicéphales (genre Channa) qui vivent dans
les fleuves d'Asie et d'Afrique; leurs ceufs sont flottants, mais retenus par les
végétaux et gardés par les parents, les jeunes larves y restant également fixées.

Les Anabantidés ont semble-t-il tous des ceufs flottants, riches en lipides. La
perche grimpeuse, Anabas testudineus, abandonne ses ceufs au gré des courants,
généralement en eau saumatre. Les cténopomes (Ctenopoma), poissons d'eaux
douces stagnantes, ont deux modes de reproduction. Les uns, trés féconds (jusqu'a
20 000 ceufs chez C. kingsleyae, long de 20 cm), les abandonnent a eux-mémes,
tandis que les males d'autres espéces (en général de plus petite taille: environ 10
cm) construisent des nids de bulles flottants, plus ou moins associés a des débris
végétaux ou amarrés a des plantes aquatiques. Le male déglutit pour cela des bulles
d'air contenu dans son labyrinthe et enrobées de mucus, tout en les placant a la
surface. Les ceufs de ces espéces sont insérés dans ces "nids d'écume" par la
femelle; celle de C. ansorgei'y pond jusqu'a 400 ceufs, en tournant son ventre vers la
surface durant le frai (PETROVICKY, 1989).

On retrouve des ceufs flottants, libres, nombreux (jusqu'a 5 000) chez Helostoma
temmincki. Une partie d'entre eux peuvent toutefois demeurer attachés aux plantes
en raison de leur forte adhésivité.



Certains Bélontiidés, vivant en eaux stagnantes, construisent des nids d'écume, et
leurs ceufs restent flottants chez les gouramis (Colisa, Trichogaster), tandis qu'ils ont
perdu leur flottabilité dans d'autres espéces, en particulier chez les combattants
(Betta splendens et espéces voisines); dans les deux cas, c'est au male qu'il
incombe généralement de regrouper ou d'attraper au vol les ceufs et de les placer
dans le nid, qu'il garde jusqu'a I'éclosion. Parfois, la femelle pond directement dans le
nid (Betta imbecillis). La femelle du gourami géant, Osphronemus goramy, l'unique
représentant des Osphronémidés, fait de méme. Il arrive aussi que la construction du
nid soit facultative (Colisa chuna, Belontia hasselti), et que le male déplace
réguliérement la ponte, flottante (PETROVICKY, 1989).

D'autres Bélontiidés, vivant en eaux courantes, pratiquent l'incubation buccale des
ceufs jusqu'a I'éclosion. Il s'agit essentiellement de Betta pugnax et espéces voisines,
ou le male ramasse les ceufs un a un avec sa nageoire anale, les passe a la femelle,
qui les renvoie dans la cavité buccale du méle au fur et a mesure. Quelques
Bélontiidés des eaux courantes, comme Parosphromenus deissneri, pondent des
ceufs adhésifs, sur les parois de cavités naturelles (PETROVICKY, 1989).

DISCUSSION ET CONCLUSIONS

L'acquisition d'ceufs dits "flottants" a pu se produire a plusieurs reprises au cours
de I'évolution des Téléostéens. En ce qui concerne les ceufs marins, elle est
conditionnée par I'existence d'une phase particuliere d'hydratation préovulatoire, et
par une salinité suffisante de I'eau de mer ambiante. En général, cette hydratation
coincide avec la fusion des plaquettes vitellines en une vacuole vitelline unique,
phénomene marquant la fin de I'ovogenese. Mais qu'en est-il des muges, dont I'ceuf
conserve ses plaquettes, bien qu'il soit "pélagique” ? La phylogénie de ces
innovations remarquables reste entierement a découvrir.

Par ailleurs, il conviendra d'étudier les adaptations permettant a de nombreux
poissons marins, et méme parfois d'eau douce (comme la blennie Blennius fluviatilis,
d'apres WICKLER, 1957), de pondre des ceufs non pélagiques tout en ayant des
larves planctoniques.

L'existence réelle de cette hydratation parmi les Téléostéens d'eau douce, et son
éventuelle signification fonctionnelle, restent a étudier. Dans tous les cas, la
flottabilité de leurs ceufs, exceptionnelle, est due a la présence d'une ou plusieurs
gouttelette d'huile. Au contraire, chez les Téléostéens marins, I'huile ne joue qu'un
réle d'appoint dans la flottabilité; elle peut manquer totalement. La présence d'une
assez grande quantité d'huile semble typique de tous les ceufs non pélagiques, mais
devient de toute évidence facultative dans les ceufs pélagiques, sauf en eau douce.
L'huile est généralement résorbée apres les autres constituants du vitellus, et
pourrait donc fournir a la larve un supplément d'énergie métabolisable durant la
phase critique du passage a l'exotrophie pure.

Du point de vue technique, il serait assez facile de vérifier la présence ou
I'absence d'huile dans les ceufs d'un grand nombre d'espéces. Il suffirait d'examiner
des frottis d'ovocytes mars, ou de vitellus, colorés a I'Oil Red O. Le matériel
biologique nécessaire ne manque pas, tant dans les ports de péche que dans les
aguariums, ou de nombreuses especes d'eau douce peuvent se reproduire.



Bien que l'exposition des ceufs en surface (neuston) ou dans la partie supérieure
de la colonne d'eau (plancton) puisse présenter des inconvénients pour les espéces
qui la pratiquent, il existe au moins deux taxons dont le mode de reproduction a
évolué vers la flottaison des ceufs en masse, favorisant leur acces a I'oxygéne.

Chez beaucoup d'Anabantoides, le procédé adopté est celui des nids d'écume,
construits par les males grace a I'extrusion de bulles d'air enrobées de mucus; il
s'agit sans doute d'une innovation, apparue indépendamment dans les deux familles
principales de ce sous-ordre, les Anabantidés et les Bélontiidés, et chez l'unique
Osphronémidé, comme une conséquence de la présence d'une cavité respiratoire
aérienne, le labyrinthe.

Le second cas est celui des Scorpaenidés, marins, dont on connait douze
espéces qui pondent des ceufs enrobés dans des masses gélatineuses flottantes,
sécrétées par les parois des ovaires (ERICKSON et PIKITCH, 1993). Il serait
intéressant de déterminer quelle est la flottabilité des ceufs isolés. D'autres especes,
vivipares, émettent des masses gélatineuses contenant des embryons. La fécondité
de certaines d'entre elles est énorme.

La flottaison des ceufs ou des larves, a I'état isolé ou en masse, en eau salée ou
en eau douce, permet a la majorité des Téléostéens d'occuper et d'exploiter au
mieux le milieu aquatique, tridimensionnel. Sur ce point, comme sur beaucoup
d'autres, leur supériorité par rapport aux Agnathes et aux autres Poissons est
particuliéerement éclatante.
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